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Useat endosymbioositapahtumat ovat kasvattaneet fotosynteettisten elididen monimuotoisuutta. Erds
eliot jakava tekija ovat valohaaviantennit, jotka tehostavat valon kaappaamista. Valohaaviantenneja on
kahta hyvin erilaista tyyppid. Syanobakteerien, glaukofyyttien ja punalevien fykobilisomit ovat suuria
tylakoidikalvon ulkopuolisia valohaaviantenneja. Fykobilisomit koostuvat rengasmaisista
fykobiliproteiinitrimeereista ja -heksameereista. Heksameerit puolestaan muodostavat lieri6ité, joista
fykobilisomin ydin- ja sauvarakenteet koostuvat. Ytimen rakenne ja sauvojen méiré vaihtelevat lajien
vililla. Joillain eligilld on myds fykobiliproteiinirakenteita, jotka eivdt muodosta fykobilisomeja.
Valonkeruukompleksit ovat fykobilisomeista poiketen integraalisia kalvorakenteita. Niitd on kasveilla,
viherlevilld ja punalevilld. Valonkeruukompleksi I on Fotosysteemi I:n valohaaviantenni.
Valonkeruukompleksi I:n proteiinit muodostavat kahden, kolmen tai neljan proteiinin voita
fotosysteemin viereen. Valonkeruukompleksi Il on Fotosysteemi II:n yhteydessé oleva
valohaaviantenni. Sen proteiinit ovat trimeerisid LHCII-proteiineja ja yksittdisida CP24-, CP26- ja
CP28-proteiineja. Fykobilisomin korvautuminen siihen verrattuna téysin erilaisilla
valonkeruukomplekseilla on erikoista. Syanobakteerien HLIP-proteiinit ovat mahdollisia
LHC-proteiinien esimuotoja. Syytad vaihtumiseen ei vield tiedeta.

Avainsanat: endosymbioosi, fykobiliproteiini, fykobilisomi, valohaaviantenni,

valonkeruukompleksi (LHC)
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1 Johdanto

1.1 Fotosynteesi ja endosymbioosit

Hapellinen fotosynteesi on alkanut maapallolla noin kolme miljardia vuotta sitten (Fournier ja
muut 2021). Tuosta ajasta nykypdividn asti esitumaiset syanobakteerit ovat olleet tarkea
fotosynteettisten elididen ryhma. Erityisesti merten syanobakteerit ovat maailmanlaajuisesti

merkittivid tuottajia (Flombaum ja muut 2013).

Aitotumaisten elididen fotosynteesi tapahtuu viherhiukkasessa eli kloroplastissa.
Viherhiukkasen on jo pitkdédn uskottu syntyneen syanobakteerista endosymbioosissa (Sagan
1967). Fotosynteesikykynsé syanobakteerilta saaneita aitotumaisia eli6itd kutsutaan
priméirisesti endosymbioottisiksi (Yoon ja muut 2004). Priméérisen endosymbioosin on
arvioitu tapahtuneen noin 1,5 miljardia vuotta sitten. Glaukofyytit, punalevit, viherlevit ja

kasvit kuuluvat priméédrisesti endosymbioottisiin elidryhmiin.

Osa aitotumaisista fotosynteettisista elidistd on saanut fotosynteesikykynsa toiselta
aitotumaiselta sekundaarisessa endosymbioosissa (Uthanumallian ja muut 2022; Yoon ja
muut 2004). Punalevésté plastidinsa saaneita sekundaarisesti endosymbioottisia elidryhmid
ovat ruskeat levit, nielulevit ja tarttumalevit (Yoon ja muut 2004). Verkkoleviit,
euglenofyytit ja Lepidodinium-suku ovat saaneet plastidinsa viherlevastid (Uthanumallian ja

muut 2022).

Syanobakteerien ja viherhiukkasten sisdlld on tylakoidikalvostoiksi kutsuttuja kalvorakenteita.
Tylakoidikalvosto on hapellisen fotosynteesin valoreaktioiden tapahtumapaikka. Kalvoston
sisdpuolta kutsutaan luumeniksi. Viherhiukkasessa sisidkalvon ja tylakoidikalvoston vilinen

tila on strooma.


https://www.zotero.org/google-docs/?Se16Wv
https://www.zotero.org/google-docs/?Se16Wv
https://www.zotero.org/google-docs/?kn8C0Q
https://www.zotero.org/google-docs/?zFpNWq
https://www.zotero.org/google-docs/?zFpNWq
https://www.zotero.org/google-docs/?OhDqTx
https://www.zotero.org/google-docs/?xPWdwv
https://www.zotero.org/google-docs/?xPWdwv
https://www.zotero.org/google-docs/?m4nnz1
https://www.zotero.org/google-docs/?8wYejW
https://www.zotero.org/google-docs/?8wYejW

1.2 Fotosysteemit ja valohaaviantennit

Hapellisen fotosynteesin valoreaktioiden tarkeimmat katalyytit ovat kaksi fotosysteemié,
fotosysteemi I ja fotosysteemi II (Suga ja muut 2016). Fotosysteemit sijaitsevat
tylakoidikalvostoilla (Andersson ja Anderson 1980). Ne saavat reaktioihin tarvittavan
energian auringonvalosta (Suga ja muut 2016). Fotosysteemi II katalysoi reaktiota, jossa
vesimolekyyli hajoaa hapeksi, protoneiksi ja elektroneiksi. Prosessissa syntyvét elektronit
siirtyvit fotosysteemi I:1le joka siirtdd ne edelleen eteenpdin mahdollistaen lopulta NADP":n

pelkistymisen NADPH:ksi.

Fotosysteemien rakenteet ovat konservoituneet elioryhmien vililld. Fotosysteemi [:n ytimessi
on eliostd riippuen 9-10 kalvon ldpdisevid proteiinialayksikkod (Jordan ja muut 2001; Pi ja
muut 2018; Qin ja muut 2019; Yan ja muut 2021). Kasvilla (Yan ja muut 2021), viherlevélla
(Qin ja muut 2019), punalevilld (Pi ja muut 2018) ja syanobakteerilla (Jordan ja muut 2001)
kahdeksan alayksikoistd on samoja (PsaA, PsaB, PsaF, Psal, Psal, PsaK, Psal ja PsaM). PsaG
ja PsaH esiintyvét vain kasvilla ja viherlevill4, PsaO vain punalevélli ja PsaX vain
syanobakteerilla. Lisdksi kaikilla elioryhmilld ydinkompleksissa on strooman puolella kolme
kalvon ulkopuolista alayksikkod (PsaC, PsaD ja PsaE) Syanobakteerin fotosysteemi I:t
muodostavat trimeerin (Jordan ja muut 2001). Aitotumaisilla fotosysteemi I on

monomeerinen (P1ja muut 2018; Qin ja muut 2019; Yan ja muut 2021).

Kasvin (Su ja muut 2017; Wei ja muut 2016), viherlevén (Shen ja muut 2019), punalevin
(You ja muut 2023) ja syanobakteerin (Umena ja muut 2011) fotosysteemi II:n rakenteet ovat
hyvin samankaltaiset. Niilld kaikilla yksi ydinkompleksi siséltdd 17—-19 integraalista
alayksikkdd, joista neljd (D1, D2, CP43 ja CP47) ovat suurempia ja loput pienempid. Lisdksi

ytimesséd on yhdestd viiteen kalvon ulkopuolista proteiinialayksikkod.

Fotosysteemien suorittaman valoenergian kaappaamisen ja siirtdmisen kannalta olennaisia
ovat fotosynteettiset pigmentit, jotka kykenevit absorboimaan fotoneja ja siirtdiméén energian
toisille ldheisille pigmenttimolekyyleille. Fotosysteemeissé on pigmentteind klorofylli a:ta ja
karotenoideja (Pi ja muut 2018; Qin ja muut 2019; Shen ja muut 2019; Su ja muut 2017;
Umena ja muut 2011; Wei ja muut 2016; Yan ja muut 2021). Pigmenttien lisdksi niissid on

myds lipidejé ja muita fotosynteesin kannalta olennaisia kofaktoreita.


https://www.zotero.org/google-docs/?fYd3R2
https://www.zotero.org/google-docs/?sT5y9a
https://www.zotero.org/google-docs/?rXgQRp
https://www.zotero.org/google-docs/?s6nULZ
https://www.zotero.org/google-docs/?s6nULZ
https://www.zotero.org/google-docs/?HmXrMj
https://www.zotero.org/google-docs/?TIoMWM
https://www.zotero.org/google-docs/?FYpdse
https://www.zotero.org/google-docs/?cWbHM0
https://www.zotero.org/google-docs/?KXQWFl
https://www.zotero.org/google-docs/?pOphlE
https://www.zotero.org/google-docs/?z1tpHy
https://www.zotero.org/google-docs/?CU7rjm
https://www.zotero.org/google-docs/?HZhdV0
https://www.zotero.org/google-docs/?uTHQdf
https://www.zotero.org/google-docs/?GsfeAB
https://www.zotero.org/google-docs/?GsfeAB

Fotosysteemien yhteydessd on auringonvalon kaappaamista tehostavia valohaaviantenneja
(Pan ja muut 2018; Su ja muut 2017; Zheng ja muut 2021). Ne ovat pigmenttipitoisia
proteiinikomplekseja, jotka lisddvét valoa absorboivaa pinta-alaa. Valohaaviantennin
kaappaama valoenergia siirtyy fotosysteemille fotosynteesin kaytettdviksi. Fotosynteettisten
elididen valohaaviantennit jakautuvat kahteen hyvin erilaiseen tyyppiin. Etenkin
syanobakteereille on ominainen suuri kalvon ulkopuolinen proteiinikompleksi fykobilisomi
(Chang ja muut 2015; Dominguez-Martin ja muut 2022; Zheng ja muut 2021). Toisaalta
esimerkiksi kasveilla valohaaviantennit ovat fotosysteemien tavoin kalvonsiséisia
valonkeruukomplekseja (engl. light harvesting complex, LHC) (Pan ja muut 2018; Su ja muut
2017; Suga ja muut 2016; Wei ja muut 2016).

Tutkielmassa késitellddn fykobilisomin ja valonkeruukompleksin rakenteita yleisesti seké
esitelldén joidenkin elidlajien valohaaviantennien kryoelektronimikroskopialla selvitettyja
rakenteita. Lisdksi esitetddn kysymys: miksi valonkeruukompleksi on korvannut

fykobilisomin monilla aitotumaisilla eli6illa?


https://www.zotero.org/google-docs/?rQ6vUP
https://www.zotero.org/google-docs/?ZEpnDA
https://www.zotero.org/google-docs/?hluFOQ
https://www.zotero.org/google-docs/?hluFOQ

2 Fykobilisomin rakenne

2.1 Fykobilisomin rakenneyksikot

Fykobilisomit ovat syanobakteerien, punalevien ja glaukofyyttien valohaaviantenneja
(Kawakami ja muut 2022). Ne voivat siirtdd energiaa seké fotosysteemi L:n, etti fotosysteemi
II:n reaktiokeskuksille (Chang ja muut 2015). Fykobilisomit ovat erittdin suuria vesiliukoisia
proteiinikomplekseja. Esimerkiksi Synechocystis sp. PCC 6803 syanobakteerin fykobilisomin
kooksi on selvitetty 6,2 megadaltonia ja Griffithsia pacifica -punalevin fykobilisomin kooksi

16,8 megadaltonia (Dominguez-Martin ja muut 2022; Zhang ja muut 2017).

Fykobilisomit koostuvat fykobiliproteiineista, jotka on jaettu fykoerytriiniin (engl.
phycoerythrin, PE), fykosyaniiniin (engl. phycocyanin, PC) ja allofykosyaniiniin (engl.
allophycocyanin, APC) (Zhang ja muut 2017). Fykobiliproteiinit sisiltdavét a- ja -
alayksikkdojd, joiden muodostamaa heterodimeerid kutsutaan aff-monomeeriksi (Schirmer ja
muut 1986) (Kuva 1). Fykobiliproteiinien perusyksikkod on kolmesta af3-monomeeristi
koostuva trimeeri. Trimeerirakenne muistuttaa onttoa rengasta. Kaksi af-trimeerid puolestaan

muodostaa heksameerisen rakenteen, joista fykobilisomin suuremmat rakenteet koostuvat.

A B

Trimeeri  Trimeeri

Fykobiliproteiinitrimeeri Fykobiliproteiiniheksameeri

Kuva 1. Fykobiliproteiinin alayksikot. A, Fykobiliproteiinitrimeerin rakenne, johon on merkitty kolmen
monomeerin a- ja B-alayksikot. Trimeeri on rengasmainen ja keskelta ontto. B,
Fykobiliproteiinihneksameeri, joka koostuu kahdesta trimeerista. Kuvat perustuvat Zhangin ja muiden
(2017) esittamiin rakenteisiin.


https://www.zotero.org/google-docs/?S4By1o
https://www.zotero.org/google-docs/?skm77f
https://www.zotero.org/google-docs/?YN0RdT
https://www.zotero.org/google-docs/?t3Nfup
https://www.zotero.org/google-docs/?o1LIXl
https://www.zotero.org/google-docs/?o1LIXl
https://www.zotero.org/google-docs/?2uWRoZ
https://www.zotero.org/google-docs/?2uWRoZ

Fykobilisomin tirkeimmét suuremman tason rakenteet ovat ydin ja sauvat (Chang ja muut
2015; Dominguez-Martin ja muut 2022; Zhang ja muut 2017). Ydin koostuu vierekkiin ja
padllekkéin pinoutuneista allofykosyaniinilieridistd. Tavallisessa puolikiekkomaisessa
ytimessa lierioitd on kaksi, kolme tai viisi (Chang ja muut 2015). Sauvat koostuvat
fykosyaniinista tai fykoerytriinistd. Ne ovat kiinnittyneind ytimeen ulospéin osoittaen (Chang
ja muut 2015; Dominguez-Martin ja muut 2022; Zhang ja muut 2017). Sauvojen koot ovat
yleensd vaihtelevia (Zheng ja muut 2021). Esimerkiksi Synechococcus sp. PCC 7002 - ja
Anabaena sp. PCC 7120 -syanobakteerien sauvojen af-heksameeriméérien on havaittu

vaihtelevan paljon. Suurimmillaan ne ovat jopa kuuden af3-heksameerin kokoisia.

Fykobiliproteiineihin on kovalenttisesti sitoutunut fykobiliineiksi kutsuttuja valoa kerddvia
pigmenttejd (Zheng ja muut 2021). Rakenteeltaan fykobiliinit ovat avoketjuisia tetrapyrroleja.
Kaikki tutkielmassa kasitellyt syanobakteerien fykobilisomit siséltidvit vain fykosyanobiliinid
(Chang ja muut 2015; Dominguez-Martin ja muut 2022; Zheng ja muut 2021). Griffithsia
pacifica -punalevin fykobilisomi siséltdd lisdksi my6s muita fykobiliinejd, kuten

fykoerytrobiliinié ja fykourobiliinid (Zhang ja muut 2017).

Fykobiliproteiinien lisédksi kompleksissa on linkkeriproteiineja (Zhang ja muut 2017).
Linkkeriproteiinit ovat fykobilisomin rakenteen jirjestdytymiseen osallistuvia proteiineja
(Chang ja muut 2015). Ydin- ja sauvalinkkerit ovat fykobiliproteiinien sisdlld niiden ontoissa
keskusonkaloissa (Dominguez-Martin ja muut 2022; Zhang ja muut 2017; Zheng ja muut
2021). Sauva—ydinlinkkerit ja ydin—kalvolinkkerit puolestaan sijaitsevat rakenteiden vélissi

(Zheng ja muut 2021).

Kun valo virittdd fykobiliinin fykobilisomin sauvassa, viritystila siirtyy fykobiliinilt toiselle
sauvasta ytimeen ja ytimen niin sanotulle pdéte-emitterille (Dominguez-Martin ja muut 2022;
Zheng ja muut 2021). Pdite-emitteriltd energia siirtyy fotosysteemi I:n tai II:n
reaktiokeskukselle (Zheng ja muut 2021). Siirtyminen sauvasta ytimeen on pullonkaula
Synechocystis 6803:n energiansiirrossa (Dominguez-Martin ja muut 2022). Viritystila voi

joskus siirtyd myds sauvasta toiseen.


https://www.zotero.org/google-docs/?TsqsBw
https://www.zotero.org/google-docs/?TsqsBw
https://www.zotero.org/google-docs/?SjZOtc
https://www.zotero.org/google-docs/?qj98eW
https://www.zotero.org/google-docs/?qj98eW
https://www.zotero.org/google-docs/?oLYDE2
https://www.zotero.org/google-docs/?VzvTV8
https://www.zotero.org/google-docs/?eZQvT4
https://www.zotero.org/google-docs/?1lz9Xz
https://www.zotero.org/google-docs/?tYqtpS
https://www.zotero.org/google-docs/?LsznK0
https://www.zotero.org/google-docs/?WkG9C7
https://www.zotero.org/google-docs/?WkG9C7
https://www.zotero.org/google-docs/?EOYCGv
https://www.zotero.org/google-docs/?zivNkx
https://www.zotero.org/google-docs/?zivNkx
https://www.zotero.org/google-docs/?dhxzjM
https://www.zotero.org/google-docs/?rdfAjM

2.2 Syanobakteerien ja punalevien fykobilisomit

Synechocystis sp. PCC 6803 - ja Synechococcus sp. PCC 7002 -syanobakteerien
fykobilisomien ytimet rakentuvat kolmesta kolmiomaisesti asettuneesta lieriostd (Dominguez-
Martin ja muut 2022; Zheng ja muut 2021). Lieri6istd kaksi on alempana ja kolmas on niiden
paélla. Synechococcus 7002:11a kaikki ytimen lieridt ovat neljén allofykosyaniinitrimeerin

kokoisia. Molemmilla lajeilla ytimessd on 72 fykosyanobiliinid.

Sekd Synechocystis 6803:n ettd Synechococcus 7002:n fykobilisomissa on kuusi sauvaa
(Dominguez-Martin ja muut 2022; Zheng ja muut 2021) (Kuva 2). Jokainen Syrnechocystis
6803:n sauva koostuu 40 proteiinialayksikostd. Synechococcus 7002:n sauvoissa on yhteensa
216 fykosyanobiliinid. Synechococcus 7002:n fykobilisomissa ydin- sauva- ja
sauva—ydinlinkkereitd on kutakin kuusi (Zheng ja muut 2021). Dominguez-Martin
tutkimusryhmineen (2022) on havainnut Synechocystis 6803:n sauva—ydinlinkkerien toimivan
saranoina, jotka mahdollistavat kahden sauvan asennon muutoksen. Muutos mahdollistaa

fykobilisomille kolme konformaatiota.

Anabaena sp. PCC 7120 -syanobakteerin fykobilisomin ytimessd on puolestaan viisi lieriotd
(Chang ja muut 2015) (Kuva 2). Niistd kolme muodostaa Synechocystis 6803:n ja
Synechococcus 7002:n ytimien kaltaisesti kolmiomaisen rakenteen. Neljés ja viides lierio
sijaitsevat alalierididen pdélld kohtisuoraan niihin nihden. Kolmiomaisesti asettuneet lieriot
ovat neljin allofykosyaniinitrimeerin kokoisia. Kaksi muuta ovat kooltaan vain kaksi

allofykosyaniinitrimeerid. Anabaena 7120:11a ytimessd on 96 fykosyanobiliinii.

Anabaena 7120:n fykobilisomissa on kahdeksan sauvaa, joista kuusi koostui kahdesta
fykosyaniiniheksameeristd ja kaksi yhdesti fykosyaniiniheksameeristd (Zheng ja muut 2021)
(Kuva 2). Anabaena 7120:n sauvoissa on yhteensd 252 fykosyanobiliinid. Anabaena 7120:11a

ydinlinkkereitd on kuusi, sauvalinkkereitd kahdeksan ja sauva—ydinlinkkereitd kahdeksan.


https://www.zotero.org/google-docs/?lBBHFF
https://www.zotero.org/google-docs/?lBBHFF
https://www.zotero.org/google-docs/?GqTEJT
https://www.zotero.org/google-docs/?5DWmwq
https://www.zotero.org/google-docs/?diPcec
https://www.zotero.org/google-docs/?diPcec
https://www.zotero.org/google-docs/?66IN0I
https://www.zotero.org/google-docs/?IhBryW
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Syanobakteerien lisdksi aitotumaisilla glaukofyyteilld ja punalevilld on fykobilisomeja
(Watanabe ja muut 2012; Zhang ja muut 2017). Cyanophora paradoxa -glaukofyytin
fykobilisomi koostuu syanobakteerien tavoin allofykosyaniinista ja fykosyaniinista
(Watanabe ja muut 2012). Cyanophora paradoxalla linkkeriproteiinit muodostavat keskendan
luurankomaisen rakenteen fykobilisomin sisdlle. Glaukofyytin fykobilisomista ei ole

kuitenkaan vield selvitetty tarkkaa kryoelektronimikroskopiarakennetta.

Griffithsia pacifica -punalevén fykobilisomin ytimessd on kaksi alempaa ja yksi ylempi lierié
(Zhang ja muut 2017) (Kuva 2). Alemmissa lieridissd on kolme allofykosyaniinitrimeerié ja
ylemmassa kaksi. Ytimen fykosyanobiliinejd on yhteensé 48. Sauvoja Griffithsia pacifican
fykobilisomissa on 14. Niisté kaksi koostuu viidestd heksameerista, kahdeksan neljdsté
heksameerista ja neljd kahdesta heksameerista. Sauvat siséltavit sekd fykoerytriinid, ettd
fykosyaniinia. Griffithsia pacificalla on ytimen ja sauvojen liséksi erillisid fykoerytriinista
koostuvia af-heksameereja, sekd a- ja B-alayksikoitd, jotka koostuvat yhteensé 144
fykoerytriinisté. Erilliset heksameerit ja alayksikot antavat fykobilisomille laatikkomaisen
muodon. Griffithsia pacificalla ydinlinkkereitd on neljd, sauvalinkkereitd 52, ja

sauva—ydinlinkkereiti 16.


https://www.zotero.org/google-docs/?ea2eQb
https://www.zotero.org/google-docs/?rsLPgW
https://www.zotero.org/google-docs/?gJxQB6
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Synechococcus 7002 Anabaena 7120

Griffithsia pacifica

Kuva 2. Fykobilisomien fykobiliproteiinirakenteita. Nakyma on sivulta tylakoidikalvon
suuntaisesti.Ympyrat esittavat katsojaa kohti tai poispain osoittavia lieri¢itd. Suorakulmiot esittavat
fykobiliproteiiniheksameereja. Allofykosyaniinista koostuvat ytimet on merkitty vaaleansinisella.
Sauvojen fykosyaniini on merkitty tummansinisella ja fykoerytriini violetilla. Erilliset
fykoerytriiniheksameerit on merkitty vaaleanpunaisella. A, Synechococcus 7002 -syanobakteerin
fykobilisomin rakenne Zhengin ja muiden (2021) tulosten mukaisesti.

B, Anabaena 7120 -syanobakteerin fykobilisomin rakenne Zhengin ja muiden (2021) tulosten
mukaisesti. C, Griffithsia pacifica -punalevan fykobilisomin rakenne Zhangin ja muiden (2017) tulosten
mukaisesti.

2.3 Fykobiliproteiinit muualla kuin fykobilisomeissa

Joiltakin eli6iltd kokonaiset fykobilisomit puuttuvat, mutta niilld on silti joitain
fykobiliproteiinirakenteita (Miyashita ja muut 1997; Rathbone ja muut 2021). Nielulevit ovat
saaneet plastidinsa punalevistd sekundaarisessa endosymbioosissa (Stiller ja muut 2014).
Nielulevilla fykobilisomi on hdvinnyt lukuun ottamatta yksittéisid af-fykobiliproteiineja.
(Rathbone ja muut 2021) Proteiinin B-alayksikko on kehittynyt punalevien fykoerytriinin
B-alayksikoOstd, mutta sithen sitoutuva a-alayksikko on kehityshistorialtaan erillinen eiké ole
perdisin fykobilisomin a-alayksikostd. (Apt ja muut 1995; Rathbone ja muut 2021) Sen sijaan

a-alayksikko on kehittynyt punalevien -alayksikkdd sitovista rakenneproteiineista.


https://www.zotero.org/google-docs/?pwXt0W
https://www.zotero.org/google-docs/?hPaBmv
https://www.zotero.org/google-docs/?9Rl2FK
https://www.zotero.org/google-docs/?OoXmHe
https://www.zotero.org/google-docs/?ZMK3qZ
https://www.zotero.org/google-docs/?DRrvGT
https://www.zotero.org/google-docs/?MNpT2v
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Acaryochloris marina on syanobakteeri, joka poikkeuksellisesti kiyttdd padasiallisena
fotosynteettisend pigmenttindén klorofylli d:td (Miyashita ja muut 1997). Integraalisten
valohaaviantennien lisdksi Acaryochloris marinalla on fykobiliproteiineja (Hu ja muut 1999).
Proteiinit eivdt muodosta fykobilisomeja, vaan ainostaan sauvoja, jotka ovat yhteydessa
bakteerin fotosysteemi Il:een. Sauvat koostuvat fykosyaniiniheksameereista ja

heteroheksameereista, jotka sisdltdavit sekd fykosyaniinia, ettd allofykosyaniinia.


https://www.zotero.org/google-docs/?dXquzP
https://www.zotero.org/google-docs/?97IQVS
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3 Integraalisten valonkeruukompleksien rakenteet

Valonkeruukompleksi (engl. Light harvesting complex, LHC) on fykobilisomin ohella toinen
merkittdva valohaaviantennityyppi. Valonkeruukompleksit ovat tyypillisid aitotumaisille. (P1
ja muut 2018; Qin ja muut 2015; Shen ja muut 2019; Su ja muut 2017, 2019; Wei ja muut
2016). Fykobiliproteiineista poiketen valonkeruukompleksin proteiinit (LHC-proteiinit) ovat
integraalisia kalvoproteiineja. LHC-proteiineissa on kolme kalvon ldpédisevdd a-kierrettd.
Fotosysteemi I:n ja fotosysteemi II:n yhteydessa olevat valonkeruukompleksit,
valonkeruukompleksi I ja valonkeruukompleksi II, eroavat toisistaan proteiinien ja niiden

jarjestdytymisen osalta.

Toisin kuin fykobilisomeissa, mutta samoin kuin fotosysteemien ytimissa,
valonkeruukompleksien pigmentit ovat klorofylleja ja karotenoideja (Pi ja muut 2018; Qin ja
muut 2019; Shen ja muut 2019; Su ja muut 2017; Wei ja muut 2016; Yan ja muut 2021).
Klorofylli a:n lisdksi LHC-proteiineissa on klorofylli b:td. Myos karotenoideja on useampaa

eri tyyppid. Pigmenttien lisdksi LHC-proteiineissa on kofaktoreina lipideja.

3.1 Valonkeruukompleksi |

Valonkeruukompleksi I (engl. Light harvesting complex I, LHCI) on fotosysteemi I:n
yhteydessa oleva valohaaviantenni kasveilla (Qin ja muut 2015), viherlevilld (Su ja muut
2019) ja punalevillé (Pi ja muut 2018). Kasveilla ja viherlevilld valonkeruukompleksi I:n
proteiineja kutsutaan Lhca-proteiineiksi (Qin ja muut 2015; Su ja muut 2019). Punalevilla
proteiineista puolestaan kiytetddn nimitystd Lhcr (P1ja muut 2018). Lher-proteiinien
rakenteissa on joitakin eroja verrattuna Lhca-proteiinien rakenteisiin. Lhca- tai Lher-
proteiinialayksikdt asettuvat voiksi fotosysteemi I:n ytimen ldheisyyteen yhdelle tai kahdelle

puolelle (Pi ja muut 2018; Qin ja muut 2015; Su ja muut 2019).


https://www.zotero.org/google-docs/?yIAaGs
https://www.zotero.org/google-docs/?yIAaGs
https://www.zotero.org/google-docs/?yIAaGs
https://www.zotero.org/google-docs/?ZOHucz
https://www.zotero.org/google-docs/?ZOHucz
https://www.zotero.org/google-docs/?4lmwBG
https://www.zotero.org/google-docs/?0lIKJO
https://www.zotero.org/google-docs/?0lIKJO
https://www.zotero.org/google-docs/?abxlRe
https://www.zotero.org/google-docs/?2MWPpn
https://www.zotero.org/google-docs/?gDVggl
https://www.zotero.org/google-docs/?LMABY8
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Punalevilld valonkeruukompleksi I on fotosysteemi I:n pdidasiallinen valohaaviantenni

(J. Wang ja muut 2021). Cyanidioschyzon merolae -punalevéin valonkeruukompleksi I:114 on
kaksi eri muotoa (Pi ja muut 2018) (Kuva 3). Toisessa muodossa fotosysteemi I:n ytimeen on
kiinnittyneend Lherl-, Lhcr2- ja Lher3-proteiineista muodostuva vyo. Energia siirtyy vyosti
ytimen PsaA-, Psal- ja PsaK-alayksikdihin. Vaihtoehtoisessa muodossa kompleksissa on
kolmen proteiinin liséksi proteiinit Lherl* ja Lher2*. Ne sijaitsevat vastakkaisella puolella
fotosysteemi I:n ydinté ja energia niisti siirtyy ytimen PsaB-alayksikkoon. Jokaisessa

C. merolaen Lhcr-proteiinissa on 11-13 klorofylli a:ta ja viisi zeaksantiinikarotenoidia.

Chlamydomonas reinhardtii -viherlevan valonkeruukompleksi I:114 on yleisempi kahdeksan
proteiinin muoto ja harvalukuisempi kymmenen proteiinin muoto (Su ja muut 2019)

(Kuva 3). Kummallakin rakenteella kahdeksan valohaaviproteiinia muodostaa fotosysteemi
I:n yhdelle puolelle kaksi neljén proteiinin vyotd. Sisemmén vyon rakenne on
Lhca3—Lhca7-Lhca8—Lhcal ja ulomman vydn rakenne on LhcaS—Lhca6—Lhca4—Lhcal.
Energia siirtyy voistd ytimen PsaA-, PsaB-, PsaF- ja PsaJ-alayksikoihin. Harvalukuisemmassa
muodossa on C. merolaen rakenteen kaltaisesti kaksi fotosysteemi I:n toiselle puolelle
kiinnittynyttd proteiinia. Toisen puolen proteiinit ovat nimeltdidn Lhca2 ja Lhca9.
Chlamydomonas reinhardtiin jokaiseen Lhca-proteiiniin on sitoutunut 14—17 klorofyllia ja
3-5 karotenoidia. Pigmenttien lisdksi Lhca-proteiineissa on 1-2 fosfatidyyliglyserolia ja 0—2

monogalaktosyylidiasyyliglyserolia.

Herneen (Pisum sativum) valonkeruukompleksi I koostuu neljdstd Lhca-proteiinista (Qin ja
muut 2015) (Kuva 3). Proteiinit muodostavat kaksi heterodimeerid Lhcal—Lhca4 ja
Lhca2—Lhca3. Dimeerit puolestaan yhdistyvit keskendén heterodimeeriksi. Energia siirtyy
proteiineista ytimen PsaA-, PsaB-, PsaF- ja PsaJ-alayksikoihin. Maissilla (Zea mays)
LHCI-rakenne on hyvin samankaltainen (Pan ja muut 2018). My6s Physcomitrella

patens -sammaleella on neljdn Lhca-proteiinin rakenne, mutta proteiinit ovat Lhcal, Lhca$,
Lhca2, ja Lhca3 (Yan ja muut 2021). Herneen neljassd Lhca-proteiinissa on yhteensi 57
klorofyllid ja 13 karotenoidia (Qin ja muut 2015). Lhecal:ssé, Lhca2:ssa ja Lhca3:ssa on
kussakin yksi fosfatidyyliglyseroli. Lhca4:ssd on kaksi monogalaktosyylidiasyyliglyserolia.


https://www.zotero.org/google-docs/?LQQrGA
https://www.zotero.org/google-docs/?n2nb0t
https://www.zotero.org/google-docs/?s8mS91
https://www.zotero.org/google-docs/?uJK936
https://www.zotero.org/google-docs/?uJK936
https://www.zotero.org/google-docs/?oZwwSE
https://www.zotero.org/google-docs/?Q4dFiU
https://www.zotero.org/google-docs/?MlwE5v
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Cyanidioschyzon merolae Chlamydomonas reinhardtii Herne

Kuva 3. Fotosysteemi | — valonkeruukompleksi | -superkompleksien rakenteita. Nakyma on
tylakoidikalvoa kohti strooman puolelta. Fotosysteemi I:n ydin on esitetty yksinkertaisesti. Kaikki
valonkeruukompleksi I:n proteiinit on esitetty erikseen. A, Cyanidioschyzon merolae -punalevan
valonkeruukompleksi I:n rakenne Pin ja muiden (2018) tulosten mukaisesti. Lhcr1* ja Lher2* esiintyvat
vain osassa rakenteista. B, Chlamydomonas reinhardltii -viherlevan valonkeruukompleksi I:n rakenne
Sun ja muiden (2019) tulosten mukaisesti. Lhca9 ja Lhca2 esiintyvat vain osassa rakenteista. C,
Herneen valonkeruukompleksi I:n rakenne Qinin ja muiden (2015) tulosten mukaisesti.

3.2 Valonkeruukompleksi Il

Valonkeruukompleksi IT (engl. Light harvesting complex II, LHCII) on kasvien (Su ja muut
2017; Wei ja muut 2016) ja viherlevien (Shen ja muut 2019) fotosysteemi II:n
valohaaviantenni. Valonkeruukompleksi II:n rakenteet voivat joskus esiintyd myos
fotosysteemi [:n yhteydessé (Pan ja muut 2018).Valonkeruukompleksi II koostuu trimeerisistd
proteiineista, joita kutsutaan LHCII-proteiineiksi, ja monomeerisisti proteiineista, joihin
kuuluvat CP24, CP26 ja CP29 (Shen ja muut 2019; Su ja muut 2017; Wei ja muut 2016).
LHCII-trimeerit voivat olla sitoutuneina fotosysteemi II:n ytimeen vahvasti, keskivahvasti tai
heikosti. Fotosysteemi II ja valonkeruukompleksi II muodostavat homodimeerisen
superkompleksin jonka kumpikin puoli siséltdd fotosysteemin ytimen ja valonkeruukompleksi

II -rakenteet.


https://www.zotero.org/google-docs/?BwZEVX
https://www.zotero.org/google-docs/?01e2LZ
https://www.zotero.org/google-docs/?pGWLXv
https://www.zotero.org/google-docs/?kpaKgt
https://www.zotero.org/google-docs/?kpaKgt
https://www.zotero.org/google-docs/?UzTkYn
https://www.zotero.org/google-docs/?hamEHQ
https://www.zotero.org/google-docs/?27kP9q
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Wein ja muiden (2016) selvittdmassé pinaatin (Spinacia oleracea)

fotosysteemi II — valonkeruukompleksi II -superkompleksin rakenteessa kumpikin monomeeri
sisdltdd fotosysteemi II:n ydinkompleksin liséksi yhden vahvasti sitoutuneen LHCII-trimeerin
sekd CP26- ja CP29-proteiinit (Wei ja muut 2016) (Kuva 4). LHCII-trimeeri ja CP26 ovat
kiinnittyneet ytimen CP43-proteiinin ldhelle. CP29 on kiinnittynyt CP47-proteiiniin ytimen
toiselle puolelle. Pinaatilla on myds keskivahvasti sitoutuneita LHCII-trimeerejé, vaikka niitd

el ndy Wein ja muiden (2016) selvittdmassd rakenteessa (Boekema ja muut 1998).

Herneen fotosysteemi II — valonkeruukompleksi II -superkompleksin kummassakin
monomeerissd on yksi vahvasti ja yksi keskivahvasti sitoutunut LHCII-trimeeri, CP24, CP26
ja CP29 (Su ja muut 2017) (Kuva 4). Pinaatin rakenteen kaltaisesti vahvasti sitoutunut
LHCII-trimeeri ja CP26 ovat vierekkdin 1dhelld ytimen CP43:a. Keskivahvasti sitoutunut
LHCII-trimeeri, CP24 ja CP28 sijaitsevat ytimen vastakkaisella puolella CP47:n ldhella.

Chlamydomonas reinhardtii -viherlevin

fotosysteemi II — valonkeruukompleksi I -monomeeri sisdltdd vahvasti, keskivahvasti ja
heikosti sitoutuneen LHCII-trimeerin (Shen ja muut 2019) (Kuva 4). My6s C. reinhardtiilla
vahvasti sitoutunut LHCII-trimeeri ja CP26 ovat CP43:n puolella ydintd ja keskivahvasti
sitoutunut LHCII-trimeeri ja CP29 CP47:n puolella. Heikosti sitoutunut LHCII-trimeeri
sijaitsee CP29:n vieressd samassa kohdassa, jossa herneelld on CP24 (Shen ja muut 2019; Su

jamuut 2017).

Pinaatin, herneen ja C. reinhardtiin valonkeruukompleksi II:n proteiinien kofaktorisisallot
ovat hyvin samanlaiset (Shen ja muut 2019; Su ja muut 2017; Wei ja muut 2016). Lajien
kaikissa LHCII-trimeereissd on pigmentteind 24 klorofylli a:ta, 18 klorofylli b:td ja 12
karotenoidia, joista kuusi on luteiineja, kolme violaksantiineja ja kolme neoksantiineja.

Liséksi trimeereissd on kolme fosfatidyyliglyserolilipidia.


https://www.zotero.org/google-docs/?H9zlb9
https://www.zotero.org/google-docs/?CU4gE3
https://www.zotero.org/google-docs/?KP9gr2
https://www.zotero.org/google-docs/?exJ995
https://www.zotero.org/google-docs/?DsInMh
https://www.zotero.org/google-docs/?DsInMh
https://www.zotero.org/google-docs/?Lhj6Cb
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Kaikkien lajien CP26 siséltidd yhdeksén klorofylli a:ta, nelja klorofylli b:td, kaksi luteiinia,
yhden neoksantiinin ja yhden fosfatidyyliglyserolin. Pinaatin ja C. reinhardtiin CP29:ssé on
kymmenen klorofylli a:ta, kolme klorofylli b:té ja yksi luteiini, violaksantiini, neoksantiini ja
fosfatidyyliglyseroli (Shen ja muut 2019; Su ja muut 2017; Wei ja muut 2016). Herneen
CP29:ssi ainoana erona on nelji klorofylli b:td kolmen sijaan (Su ja muut 2017). Herneen

CP24:ssid on kuusi klorofylli a:ta, viisi klorofylli b:té ja yksi luteiini, violaksantiini,

beetakaroteeni ja fosfatidyyliglyseroli.

Pinaatti

Chlamydomonas reinhardtii

Kuva 4. Fotosysteemi Il — valonkeruukompleksi Il -superkompleksien rakenteita. Nakyma on
tylakoidikalvoa kohti strooman puolelta. Fotosysteemi Il:n ytimesta vain CP43 ja CP47 on esitetty
erikseen. LHCII-trimeerit ja yksittaiset valohaaviproteiinit on esitetty erikseen. Katkoviiva jakaa
dimeerin puoliskot toisistaan. A, Pinaatin valonkeruukompleksi Il:n rakenne Wein ja muiden (2016)
tulosten mukaisesti. B, Herneen valonkeruukompleksi Il:n rakenne Sun ja muiden (2017) tulosten
mukaisesti. C, Chlamydomonas reinhardtii -viherlevan valonkeruukompleksi Il:n rakenne Shenin ja
muiden (2019) tulosten mukaisesti.


https://www.zotero.org/google-docs/?u64qxo
https://www.zotero.org/google-docs/?n5Jm9C
https://www.zotero.org/google-docs/?ewdmB9
https://www.zotero.org/google-docs/?SfBsda
https://www.zotero.org/google-docs/?t9c2DI
https://www.zotero.org/google-docs/?t9c2DI
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4 Valohaaviantennin vaihtuminen

Kasveilla ja viherlevilld ei siis ole fykobilisomeja, eikd syanobakteereilla vastaavasti
valonkeruukomplekseja. Erikoista tdstd tekee aitotumaisten elididen kloroplastin
endosymbioottinen alkuperd (Sagan 1967). Kloroplastin syanobakteeriesi-isén fykobilisomi
on sdilynyt glaukofyyteilld ja punalevilld, mutta viherleviltd ja kasveilta se on hdvinnyt (Shen
ja muut 2019; Watanabe ja muut 2012; Wei ja muut 2016; Zhang ja muut 2017). Punalevét
ovat muutoksen vilimuoto siten, ettd niilld on seki fykobilisomi, ettd integraalinen
valonkeruukompleksi (Zhang ja muut 2017). Acaryochloris marina -syanobakteeri ja
sekundaarisesti endosymbioottiset nielulevit osoittavat myds, ettd fykobilisomin rakenteen

katoaminen on tapahtunut useammin kuin kerran (Hu ja muut 1999; Rathbone ja muut 2021).

Koska syanobakteerit parjadvat edelleen hyvin pelkilléd fykobilisomeilla, miksi aitotumaisten
fotosynteettisten elididen esi-isien olisi tarvinnut vaihtaa toiseen valohaaviin? Téstd syntyy
kaksi kysymystd: Onko valonkeruukompleksilla ollut jokin etu fykobilisomiin verrattuna ja

miten valonkeruukompleksi on kehittynyt?

4.1 Erot valohaaviantennien valilla

Yksi ero antennien viélilld on niiden pigmenttikoostumus (Pi ja muut 2018; Su ja muut 2017;
Zheng ja muut 2021). Fykobilisomin fykoerytriinin absorptiohuippu on 565 nm,
fykosyaniinin absorptiohuippu on 620 nm ja allofykosyaniinin absorptiohuippu on 650 nm
(L. Wang ja muut 2014). Fykobilisomit ovat siis tehokkaimpia keltaisen ja punaisen valon
hyodyntdmisessd. Valonkeruukompleksit taas absorboivat erityisesti punaista ja sinistd valoa
(Gundlach ja muut 2009; Le Quiniou ja muut 2015). Vihredn valon alueella noin 500 nm ja
600 nm vililld valonkeruukompleksien absorptiotehokkuus on huono. Elididen
elinympériston valon spektrilld on ehki voinut olla jotain vaikutusta valohaaviantenneissa

tapahtuneisiin muutoksiin.


https://www.zotero.org/google-docs/?AA47Gi
https://www.zotero.org/google-docs/?jhPv54
https://www.zotero.org/google-docs/?jhPv54
https://www.zotero.org/google-docs/?XH728t
https://www.zotero.org/google-docs/?eYEcjR
https://www.zotero.org/google-docs/?e80XHE
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=jNXPAi
https://www.zotero.org/google-docs/?X43OrU
https://www.zotero.org/google-docs/?X43OrU
https://www.zotero.org/google-docs/?Q3FZYj
https://www.zotero.org/google-docs/?vyVbjA
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Molemmilla valohaaviantennityypeilld esiintyy niin sanottua ei-fotokemiallista sammutusta
(Dominguez-Martin ja muut 2022; Sapeta ja muut 2023; Wientjes ja muut 2013).
Ei-fotokemiallinen sammutus suojaa fotosynteettisia eliditd valolta esimerkiksi liian
kirkkaissa tai kuivissa olosuhteissa. Kasveilla ei-fotokemiallinen sammutus tapahtuu
esimerkiksi zeaksantiinikarotenoidin méiéréan kasvattamisella (Haupt ja Glowacka 2024;
Sapeta ja muut 2023). Kasvit voivat myds sdéddelld valonkeruukompleksi II:n kokoa valon

madrdn mukaan (Wientjes ja muut 2013).

My0s syanobakteereilla on ei-fotokemiallista sammutusta (Dominguez-Martin ja muut 2022).
Fykobilisomilla siihen osallistuu oranssi karotenoidiproteiini (engl. Orange carotenoid
protein, OCP) (Wilson ja muut 2006). Oranssin karotenoidiproteiinin puuttuessa
Synechocystis 6803:11a ei tapahtunut ollenkaan ei-fotokemiallista sammutusta kirkkaassa
valossa. Oranssi karotenoidiproteiini toimii myos kirkkaan valon havaitsijana (Wilson ja muut
2008). Valo saa proteiinin muuttumaan oranssista muodosta valolta suojaamisen kannalta

olennaiseen punaiseen muotoon.

Synechocystis 6803:n fykobilisomin ytimestd on 16ydetty nelja oranssin karotenoidiproteiinin
punaisen muodon sitoutumiskohtaa (Dominguez-Martin ja muut 2022). Kaksi
sitoutumiskohdista on ylemmassa lieridssd ja yksi kummassakin alemmassa lieriossa. Zhengin
tutkimusryhmineen (2021) selvittdiméssa Synechococcus 7002:n fykobilisomissa on samat

sitoutumiskohdat (Dominguez-Martin ja muut 2022).

4.2 Valonkeruukompleksin kehitys

Syanobakteerien pienten HLIP-proteiinien (high light inducible protein) on havaittu
muistuttavan rakenteeltaan kasvien LHC-proteiineja (Dolganov ja muut 1995).
HLIP-proteiineissa on yksi kalvon ldpédiseva a-kierre, joka on samankaltainen
LHC-proteiinien ensimmaisen ja kolmannen a-kierteen kanssa. Rakenteiden samankaltaisuus
voi tarkoittaa sitd, ettd HLIP-proteiinit ovat kasvien valohaaviproteiinien esimuotoja.
LHC-proteiinien kolme kalvon ldpdisevii a-kierrettd ovat voineet syntyd HLIP-proteiinien
a-kierteistd DNA:n monistumisen seurauksena. HLIP-proteiinien kaltaiset proteiinit ovat ehka

menneisyydessi véhitellen korvanneet fykobilisomin valohaaviantennin tehtévéassa.


https://www.zotero.org/google-docs/?ogMOiJ
https://www.zotero.org/google-docs/?ZRlGfg
https://www.zotero.org/google-docs/?ZRlGfg
https://www.zotero.org/google-docs/?YqFEAO
https://www.zotero.org/google-docs/?fkKOLM
https://www.zotero.org/google-docs/?GU3EyJ
https://www.zotero.org/google-docs/?bbDQff
https://www.zotero.org/google-docs/?bbDQff
https://www.zotero.org/google-docs/?Ja5jQb
https://www.zotero.org/google-docs/?AS3irt
https://www.zotero.org/google-docs/?TvK86J
https://www.zotero.org/google-docs/?h8oqcW
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5 Yhteenveto

Fotosynteettiset eliot ovat ratkaisseet valon kerddmiseen liittyvit haasteet hyvin erilaisilla
tavoilla. Syanobakteerien, glaukofyyttien ja punalevien fykobilisomit ovat tylakoidikalvon
ulkopuolella (Zhang ja muut 2017; Zheng ja muut 2021). Niiden proteiinit ja pigmentit ovat
tdysin erilaisia fotosysteemin rakenteeseen verrattuna. Toisaalta aitotumaisille tyypilliset
valonkeruukompleksit ovat seki proteiini- ettd pigmenttikoostumuksensa osalta ldhempéna

fotosysteemien koostumusta (Su ja muut 2017, 2019; Suga ja muut 2016).

Fykobilisomien korvautuminen integraalisilla valohaaviantenneilla on ollut dramaattinen
muutos. On kuitenkin vield epédselvdd, mité etua téstd on ollut muutoksen lépikédyneille
elidille. Mysteerin selvittdmiseksi on seka tutkittava muutoksen ajanjakson olosuhteita etti
selvitettdvd mitkd valohaaviantennin ominaisuudet tarkalleen ovat tarkeimpié
fotosynteettiselle elidlle. Ndiden kysymysten vastausten tuoma ymmarrys voi antaa meille

uusia mahdollisuuksia tehostaa fotosynteesin toimintaa.


https://www.zotero.org/google-docs/?plur7S
https://www.zotero.org/google-docs/?p0joju
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