Acta agriculturae Slovenica, 91 - 1, maj 2008 str. 271 - 282

Agrovoc descriptors: carotenoids, stress, xanthophylls, resistance to injurious factors,
photosensitivity, damage

Agris category codes: F62, F60
COBISS koda 1.02

Karotenoidi v fotosinteznem aparatu in odziv na stres

Helena SIRCELJ!

Received December 19, 2007; accepted May 5, 2008.
Delo je prispelo 19. decembra 2007, sprejeto 5. maja 2008.

1ZVLECEK

Karotenoidi so tetraterpeni, ki so locirani izkluéno v kloroplastih in kromoplastih. V kloroplastu
imajo pomembno vlogo pri zbiranju svetlobe, pri odvajanju odveéne svetlobe iz fotosistema in
pri odstranjevanju 8kodljivih molekul, ki nastajajo kot posledica delovanja stresorjev na rastlino.
V Clanku so predstavljeni kloroplastni karotenoidi in njihova vioga. Poudarjena je vloga in
delovanje ksantofilnega cikla v rastlinah v stresu.

Kljuéne besede: karotenoidi, stres, B-karoten, ksantofilni cikel, zeaksantin, violaksantin,
anteraksantin

ABSTRACT
CAROTENOIDS IN PHOTOSYNTHETIC APPARATUS AND STRESS RESPONSE

Carotenoids are tetraterpenes which are exclusively located in chloroplast and chromoplast.
Within the chloroplast, carotenoids have important roles in light-harvesting, photoprotection
and stress response. Carotenoids in chloroplast are reviewed in this paper. The importance of
carotenoids in plants under stress is discussed. The role and function of xantophyll cycle in
plants under stress is pointed out.

Key words: carotenoids, stress, [(-carotene, xantophyll cycle, zeaxanthin, violaxanthin,
antheraxanthin

1 UVOD

Karotenoidi so najbolj razsirjeni rastlinski pigmenti. Najdemo jih v membranah
kloroplastov v vseh zelenih tkivih in v stromi kromoplastov v rumeno, oranzno in
rde¢e obarvanih tkivih. Karotenoidi v kromoplastih sluzijo za privabljanje
oprasevalcev in raznaSalcev semen in plodov. V kloroplastu pa imajo pomembno
vlogo pri zbiranju svetlobe, pri odvajanju odvecne svetlobe iz fotosistema,
stabilizaciji pigment-proteinskih kompleksov in membran ter pri odstranjevanju

' asist. dr., Biotehniska fakulteta, Jamnikarjeva 101, 1000 Ljubljana, e-posta:

helena.sircelj@bf.uni-lj.si



272 Acta agriculturae Slovenica, 91 - 1, maj 2008

Skodljivih molekul, ki nastajajo kot posledica delovanja stresorjev na rastlino (Rau,
1988; DellaPenna, 1999; Havaux, 1998; Gruszecki, 1999).

V ¢lanku so predstavljeni kloroplastni karotenoidi in njihova vloga. Poudarek je
predvsem na za$citni funkciji karotenoidov, ki je zlasti pomembna v razmerah, ki
povzrocijo v rastlinah stres. Karotenoidi preprecujejo tvorbo Skodljivih vrst kisika,
ki nastajajo v kloroplastih zaradi delovanja razli¢nih stresorjev. Pogosto je
povecanje vsebnosti katerega od zasCitnih karotenoidov del prilagoditvene
strategije rastline v stresu. V primeru mocnega stresa so zasCitni karotenoidni
sistemi preobremenjeni, kar vodi do oksidativnih poskodb karotenoidov in
posledi¢no do zmanjSanja vsebnosti teh zaséitnih molekul. V rastlinah v stresu je
zato vsebnost karotenoidov lahko kazalec razli¢ne jakosti stresa in prilagoditve na
stres. Epoksidacijski status ksantofilnega cikla je eden od najboljsih kazalcev stresa
v rastlini, zato je v prispevku poudarjena vloga in delovanje tega cikla v rastlinah v
stresu.

2 KAROTENOIDI V KLOROPLASTU

Vecina visje razvitih rastlin vsebuje v kloroplastih predvsem naslednje karotenoide:
B-karoten, lutein, violaksantin in neoksantin, ter manjSe koli¢ine zeaksantina,
anteraksantina in oa-karotena (Goodwin in Britton, 1988). Razmerja med
posameznimi pigmenti v kloroplastu so si podobna pri vseh visjih rastlinah. Za
primer je na sliki 1 prikazana procentualna sestava karotenoidov v listih
smrdljivega regrata (Aposeris foetida (L.)) Less. in jablane (Malus domestica
Borkh.)
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Slika 1:  Procentualni delez posameznih karotenoidov glede na skupne
karotenoide v listih smrdljivega regrata (Aposeris foetida (L.) Less.) in
jablane (Malus domestica Borkh.).

Figure 1: Contribution in percent of the various carotenoids to total carotenoid
content in leaves of odorous pig salad (Aposeris foetida (L.) Less.) and
apple tree (Malus domestica Borkh.).
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V tilakoidni membrani kloroplasta se karotenoidi nahajajo v pigment-proteinskih
kompleksih in sicer v reakcijskem centru PS I (RC I), PS II (RC II) in antenskih
(zetvenih) kompleksih (LHC I in II). V RC I najdemo le f-karoten. Tudi v RC II je
ta pigment glavni ali celo edini karotenoid. Poleg njega je v RC II lahko $e lutein.
LHC I vsebuje lutein, neoksantin, violaksantin in B-karoten. Glavne komponente
LHC II pa so ravno tako lutein, neoksantin, violaksantin v¢asih v zelo majhnih
koncentracijah tudi B-karoten. V tilakoidah je vecinski karoten B-karoten, najbolj
zastopan ksantofil pa je lutein, ki lahko predstavlja ve¢ kot polovico vseh
karotenoidov v kloroplastu (Green in Durnford, 1996; DellaPenna, 1999).
Karotenoide so nasli tudi v membranah ovojnice kloroplasta, in sicer veCinoma
ksantofile (90%), 66,7% teh predstavlja violaksantin (Costes in sod., 1979).
Nekateri avtorji menijo, da se karotenoidi v kloroplastih nahajajo izkljuéno v
tilakoidah in da so izmerjene vsebnosti v membranah ovojnice kloroplasta
izkljuéno posledica priprave vzorcev za analizo teh komponent (Grumbach, 1983).

Biosinteza karotenoidov, ki so po strukturi C40 izoprenoidi ali tetraterpeni, poteka
v stromi in sicer po izoprenoidni poti. Za¢ne se z mevalonatom, ki se pretvori v
izopentenil pirofosfat (C5). Kondenzacija petih molekul izopentenil pirofosfata da
geranilgeranil pirofosfat (C20). Sledi kondenzacija dveh molekul geranilgeranil
pirofosfata v fitoen (C40) in desaturacija do likopena. Iz likopena lahko s
ciklizacijo nastaneta o in P-karoten. Iz slednjega pa z reakcijami hidroksilacije
(zeaksantin) in epoksidacije ksantofili (anteraksantin, violaksantin) (Britton, 1988;
Bartley in Scolnik, 1994). Glavni regulator sinteze karotenoidov je svetloba. V
kloroplastih na svetlobi najprej nastanejo pigment-protein kompleksi reakcijskega
centra in nato antenski (Zetveni) kompleksi s ksantofili. Delez posameznega
karotenoida je odvisen od svetlobnih razmer. Sinteza in posledicno sestava
karotenoidov se lahko spreminja tudi pod vplivom drugih okoljskih dejavnikov
(Demmig-Adams in sod., 1996; Sircelj, 1999, 2001, 2005, 2007). Primeri vpliva
okoljskih dejavnikov na sestav karotenoidov so prikazani na slikah od 2 do 5.

3 VLOGA KAROTENOIDOV V KLOROPLASTU
3.1 Zbiranje svetlobne energije

V kloroplastih imajo karotenoidi, v glavnem ksantofili, pomembno vlogo pri
zbiranju svetlobe. Sposobni so absorbirati svetlobo v valovnem obmocju od 400 do
500 nm (modra svetloba) in jo prenesti na klorofile. S tem razsirijo spektralni obseg
v katerem svetloba lahko poganja fotosintezo. Karotenoid, ki absorbira svetlobno
energijo, preide v vzbujeno singlet stanje. To stanje je kratkotrajno, saj nekaj
energije odda (toplota) in preide na nizji energetski nivo. Vzbujen karotenid na
(delno) znizanem energetskem nivoju je kljucen za prenos energije na klorofil, ki
preide v vzbujeno singlet stanje. Ker so karotenoidi in klorofil v tilakoidah blizu
skupaj, je ta prenos je zelo ucinkovit. Vzbujeni klorofil lahko bodisi sodeluje v
fotokemicnih reakcijah ali odda energijo kot fluorescenco ali toploto in se vrne v
nevzbujeno (osnovno) stanje ali pa v najslabSem primeru preide v vzbujeno
tripletno stanje. Zbiranje svetlobe je bila verjetno glavna funkcija karotenoidov pri
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primitivnih rastlinah, ki so Zivele v atmosferi z malo kisika (Demmig-Adams in
sod., 1996; Siefermann-Harms, 1987).

3.2 Odvajane odvecne svetlobne energije in antioksidativna funkcija

Za zivljenje rastlin, ki zivijo v atmosferi z vec kisika, je klju¢na za prezivetje druga
funkcija karotenoidov — odvajanje odveéne svetlobe iz fotosinteznega aparata. Ce
fotosintezni aparat sprejema ve¢ svetlobne energije kakor je uspe kanalizirati v
fotosintezo in pretvoriti v neskodljivo kemi¢no energijo, potem v prisotnosti kisika
pride do tvorbe singletnega kisika in $kodljivih radikalov, ki lahko poskodujejo
celi¢ne strukture. Karotenoidi lahko odve¢no ekscitacijsko energijo odvedejo kot
toploto in tako prepre¢ijo nastanek strupenih fotoproduktov. Ce je presezek
ekscitacijske energije tako velik, da strupeni fotoprodukti (vzbujeno tripletno stanje
klorofila, singletni kisik, superoksid radikal, peroksidi) vseeno nastajajo,
karotenoidi zascitijo fotosintezni aparat pred poskodbami tako, da odstranijo
singletni kisik in kisikove radikale, ter, kar je Se bolj pomembno, dusijo dolgozivo
vzbujeno tripletno stanje klorofila in tako prepreijo nastanek singletnega kisika
(Demmig-Adams in sod., 1996; Young, 1991; Siefermann-Harms, 1987; Young in
Britton, 1990; Edge in Truscott, 1999). Dusenja tripletnega stanja klorofila in
odstranjevanja singletnega kisika so sposobni le karotenoidi z deset ali veé
konjugiranimi dvojnimi vezmi (Demmig-Adams in Adams, 1996). Poleg
zeaksantina naj bi bila odvajanja ekscitacijske energije v obliki toplote sposobna
tudi anteraksantin in lutein (Horton in sod., 1999), vendar pa je za slednjega veljalo,
da je njegova pozicija v fotosistemu neugodna za sodelovanje v tovrstnih procesih
(Gilmore, 1997). Garcia-Plazaola in sod. (2007) so v nedavno objavljenem ¢lanku
predlagali zanimivo reSitev, ki pojasnjuje kako lahko tudi lutein pomembno
prispeva k odvajanju odvecne svetlobne energije iz fotosistema.

B-karoten in drugi karotenoidi lahko reagirajo s peroksil radikali. V primeru f-
karotena pri tem nastane p-karoten radikal. Ce je pri tem prisoten kisik, pride do
avtooksidacije P-karotena. V odsotnosti kisika lahko B-karoten radikal reagira z
drugim peroksil radikalom. Rezultat reakcije je neaktiven produkt. Odstranitev
peroksil radikala pa lahko prepreci ali zaustavi peroksidacijo lipidov. B-karoten je
zato ucinkovitejsi pri nizkem parcialnem tlaku kisika in dopolnjuje delovanje a-
tokoferola, ki je bolj uinkovit pri visokem parcialnem tlaku kisika (Pallet in
Young, 1993; Trebst, 2003).
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Slika 2:  Casovni potek sprememb vsebnosti f-karotena in zeaksantina (ug/g suhe
mase) v listih zalivanih jablan (kontrola) in v listih jablan izpostavljenih
pocasi napredujoci susi (stres: 6 dan - blaga,10 do 20 dan - zmerna, 23
dan - moéna susa) (Sircelj, 1999).

Figure 2: Time courses of B-carotene and zeaxanthin (ng/g dry weight) in leaves
of watered (control) apple trees and in leaves of apple trees exposed to
slowly progressing drought (stress: mild - day 6, moderate - days 10 to
20, severe - day 23) (Sircelj, 1999).

V doloCenih primerih (moCan stres) so zaSCitni karotenoidni sistemi
preobremenjeni, kar vodi do oksidativnega stresa in poSkodb komponent tilakoidne
membrane. Na sliki 2 lahko vidimo primer, ko je mocan stres povzrocil zmanjSanje
vsebnosti P-karotena v listih jablane (Sircelj, 2001). Dovzetnost pigmetov za
oksidativne poskodbe oz. bledenje pigmentov ima doloceno zaporedje: B-karoten >
neoksantin > violaksantin > lutein > klorofil a > klorofil b (Young in Britton,
1990). Karotenoidi so v primeru stresa bolj izpostavljeni kot klorofila, saj
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predstavljajo prvo obrambno linijjo kot dusilci triplet stanja klorofila in
odstranjevalci singletnega kisika.

Rastline se v primeru, ko stres nastopi relativno pocasi, na stresne razmere lahko
prilagodijo tako, da povecajo intenzivnost sinteze karotenoidov, ki so najbolj
pomembni za prepreCevanje nastajanja in odstranjevanje skodljivih radikalov.
Povecana vsebnost B-karotena in pigmentov ksantofilnega cikla glede na kontrolno
stanje kaze na prilagoditev rastline na stresne razmere (slika 2) (Sircelj in sod.,
1999; Sircelj in sod., 2005; Sircelj in sod., 2007).

4 CIKLI ZA ODVAJANJE ODVECNE SVETLOBNE ENERGIJE —
KSANTOFILNI CIKLI

V rastlinah je eden od glavnih nacinov preprecevanja kopicenja odvecne
ekscitacijske energije v fotosinteznem aparatu odvajanje odvecne energije iz
zasiCenega fotosinteznega aparata v obliki toplote s pomoc¢jo ksantofilnih ciklov, ki
pretvarjajo odvecno soncno energijo v toploto ze pred nastankom Skodljivih
oksidantov. Odvajanje energije iz fotosinteznega aparata v obliki toplote je
reguliran proces. S povecevanjem gostote fotonskega pretoka (PFD-photon flux
density) njegova aktivnost nara$ca. PoveCano odvajanje presezne energije iz
fotosinteznega aparata v obliki toplote se pojavi neodvisno od tega ali je presezek
energije posledica povecanega PFD ali pa zmanjSanje fotosinteze, ki jo povzrocijo
razne vrste stresa brez sprememb v PFD. Odvajanje energije seveda zmanjSa
ucinkovitost fotosinteze, vendar je to le majhen stroSek v primerjavi s potencialnimi
poskodbami, ki jih povzroca presezek ekscitacijske energije v rastlini (Demmig-
Adams in Adams, 1993).

Poznanih je Sest ksantofilnih ciklov, ki jim pripisujejo sposobnost odvajanja

odvecne svetlobne energije iz fotosinteznega aparata:

1. violaksantinski ali ksantofilni cikel opisan v nadaljevanju (3.1), sreCamo pri
vseh do sedaj preuCevanih visjih rastlinah, kakor tudi pri praprotnicah,
mahovih, lisajih in nekaterih algah,

2. skrajSani violaksantinski cikel v primitivni algi Mantoniella squamata (Manton
& Parke), pri katerem gre deepoksidacija samo do anteraksantina in ne do
zeaksantina kot v obiCajnem violaksantinskem ciklu (Goss et al., 1998;
Gilmore and Yamamoto 2001),

3. Se ne popolnoma raziskan modificiran violaksantinski cikel v rdecih algah iz
rodu Gracilaria (Rmiki et al., 1996), ki ne vsebuje violaksantina in naj bi tako
cikel potekal samo med anteraksantinom in zeaksantinom,

4. lutein-epoksidni cikel opisan najprej v zelenem paradizniku (Rabinowitch et
al., 1975, kasneje pa Se v zajedalski rastlini Cuscuta reflexa Roxb. (Bungard et
al., 1999) in v nekaterih drugih rastlinah, kot so npr. lovor in nekatere vrste
hrastov (Garcia-Plazaola et al., 2007). V lutein-epoksidnem ciklu se
monoepoksid lutein-5,6-epoksid (imenovan tudi taraksantin) pretvarja v lutein
v razmerah moé¢ne osvetlitve in nato nazaj v lutein-5,6-epoksid, ko se jakost
osvetlitve zmanjSuje (Bungard et al. 1999). Za razliko od violaksantinskega
cikla, kjer do pretvorb med pigmenti cikla lahko prihaja zelo hitro (minute), je
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v lutein-epoksidnem ciklu epoksidacija lutein-epoksida v lutein zelo pocasna
(dnevi) (Rabinowitch et al., 1975; Bungard et al., 1999; Snyder et al. 2005).
Garcia-Plazaola in sodelavci (2007) so Sele pred kratkim predlagali zelo
verjeten na¢in delovanja tega cikla v rastlinah.

5. diadinoksantinski cikel prisoten v Stevilnih algah (Stransky in Hager, 1970;
Pfundel in Bilger, 1994),

6. nedavno odkrit cikel v katerem nastopata sifonaksantin in lutein, opisan samo
za zeleno algo Caulerpa racemosa (Forsskal) J. Agarth (Raniello et al., 2006).

Pri vi§jih rastlinah sta od zgoraj nastetih ciklov prisotna le najbolj razsirjeni
violaksantinski ali ksantofilni cikel in manj razSirjeni (taksonomsko vezano; na
nivoju druzin) in $e ne popolnoma raziskani luteinepoksidni cikel. V nadaljevanju
je podrobneje opisan violaksantinski cikel.

4.1 Violaksantinski ali ksantofilni cikel

Violaksantinski cikel je prvi odkrit, najpogostejsi in najbolj ucinkovit od Sestih
poznanih ksantofilnih ciklov, zato ga v literaturi oznacujejo kar kot ksantofilni
cikel. Kljucna molekula mehanizma za odvajanje presezne ekscitacijske energije v
tem ciklu je zeaksantin. Zeaksantin naj bi dusil vzbujeno singlet stanje klorofila
neposredno ali posredno z vplivom na konformacijo ali agregacijo klorofil-
proteinskih kompleksov (Demmig-Adams in Adams, 1992; Horton in sod., 1999).

Pigmenti violaksantinskega cikla nastajajo iz P-karotena. Presezna ekscitacijska
energija v fotosinteznem aparatu specificno stimulira B,B-karotenoidno pot, kar
vodi do kopicenja B-karotena in pigmentov ksantofilnega cikla. 1z B-karotena s
hidroksilacijo nastane zeaksantin iz katerega z epoksidacijo nastaneta anteraksantin
in violaksantin. V primeru presezka energije se lahko zeaksantin relativno hitro
tvori iz violaksantina in anteraksantina v reakciji encimske deepoksidacije
(Demmig-Adams in Adams, 1993) in relativno hitro tudi iz B-karotena. Menijo, da
je sposobnost za hitre pretvorbe med B-karotenom in pigmenti ksantofilnega cikla
povezana z odpornostjo rastline na stres (Demmig in sod., 1988; Depka in sod.,
1998).

Konéni koraki biosinteze pigmentov ksantofilnega cikla (sinteza zeaksantina iz f3-
karotena in epoksidacija zeaksantina v anteraksantin in violaksantin) potekajo v
ovojnicah membrane kloroplasta. Deepoksidacija violaksantina v anteraksantin in
zeaksantin pa poteka izkljuéno v tilakoidah. Verjetno se violaksantin iz membran
ovojnice kloroplasta, kjer nastaja prenaSa v tilakoide, kjer potekajo vse reakcije
ksantofilnega cikla, ki je aktiven tako v PSI kot v PS II (Demmig-Adams in Adams,
1992; Eskling in sod., 1997).

Pretvorbe pigmentov ksantofilnega cikla so edine spremembe karotenoidnega
sistema fotosinteznega aparata do katerih prihaja v razmeroma kratkem casovnem
intervalu. Pojavijo se kot odziv na spremembe v ravnotezju med absorbcijo
svetlobe in uporabo svetlobne energije v fotosinteznem metabolizmu ogljika.
Ksantofilni cikel sestavljata dve reakciji, ki ju katalizirata dva razli¢na encima.
Vkljucuje deepoksidacijo diepoksida violaksanitina v monoepoksid anteraksantin in
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deepoksidacijo tega v zeaksantin, kar katalizitra deepoksidaza. Obratno reakcijo
katalizita epoksidaza (Demmig-Adams in Adams, 1993). Reakcija deepoksidacije
naj bi potekla zelo hitro (v nekaj sekundah), epoksidacija pa poc¢asneje (ve¢ minut
do ve¢ ur) (Demmig-Adams in sod., 1999). In vivo je deepoksidacija odvisna od
mocne osvetlitve, epoksidacijo pa stimulira Sibka svetloba. Pri Sibki osvetlitvi
prevladuje violaksantin, ko pa PFD naraste nad zahteve za saturacijo fotosinteze, se
poveca vsebnost zeaksantina (slika 3). Svetlobna regulacija cikla oziroma povezava
epoksidacijskega statusa z jakostjo svetlobe je mogoca zaradi lastnosti encimov
vkljucenih v cikel. Deepoksidaza ima pH optimum v kislem, epoksidaza pa v
alkalnem (Demmig-Adams in Adams, 1996; Demmig-Adams in sod., 1999). Ker
sta oba encima lahko hkrati aktivna na svetlobi, ko je pH lumna tilakoid nizek, pH
strome kloroplasta pa visok menijo, da se deepoksidaza nahaja v tilakoidni
membrani blizu lumna tilakoid, epoksidaza pa blizu strome. Cikel naj bi potekal v
lipidni fazi tilakoidne membrane. Pigmenti cikla naj bi se izmenjevali med
antenskim kompleksom in ciklom v membrani (Sarry in sod., 1994; Yamamoto in
sod., 1999; Eskling in sod., 1997; Pfundel in Bilger, 1994).
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Slika 3:  Procentualni delez posameznih pigmentov ksantofilnega cikla
(zeaksantin (Z), violaksantin (V) in anteraksantin (A)) v listih velike
koprive (Urtica dioica L.), ki so bili pobrani zgodaj zjutraj (majhen
PFD) in v listih, ki so bili pobrani popoldne (velik PFD).

Figure 3: Contribution in percent of the single xantophyll cycle pigment
(zeaxanthin (Z), violaxanhtin (V) in antheraxanhtin (A)) to total
xantophyll cycle pigment content in leaves of Stinging Nettle (Urtica
dioica L.) collected in the morning (low PFD) or in the afternoon (high
PFD).

V reakcije deepoksidacije in epoksidacije pigmentov ksantofilnega cikla je vkljucen
NADPH in sicer neposredno kot kosubstrat v primeru epoksidacije in posredno v
primeru deepoksidacije, kjer deluje kot regenerator oksidirane oblike askorbata, ki
nastane iz reduciranega askorbata pri deepoksidaciji violaksantina. Poraba NADPH
za redukcijo askorbata prispeva k linearnemu elektronskemu transportu in
povecanju transtilakoidnega pH gradienta (Demmig-Adams in Adams, 1992;
Demmig-Adams in Adams, 1993; Eskling in sod., 1997).
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Za delovanje zeaksantina pri odvajanju ekscitacijske energije v obliki toplote je
nujno potreben transtilakoidni pH gradient (zmanj$anje pH lumna tilakoid) (Horton
in sod., 1999; Yammamoto in sod., 1999), ki nastane kot posledica elektronskega
transporta ali/in hidrolize ATP (Gilmore, 1997). Protonski gradient aktivira
deepoksidazo in s tem pretvorbo violaksantina v anteraksantin in zeaksantin. Hkrati
pa protonski gradient povzroCi protonacijo karbonilnih skupin in posledi¢no
spremembo konformacije nekaterih proteinov, ki obdajajo pigmente v anteni PSII.
Zeaksantin in anteraksantin zaradi spremenjene konformacije proteinov Vv
fotosistemu lahko zavzameta polozaj, ki omogoca sprejemanje ekscitacijske
energije od molekul klorofila a, ki jo oddata kot toploto (Gilmore, 1997). Baker in
sod. (neobj., cit. po Demmig-Adams in sod., 1999) so pri raziskavah ekofiziologije
juke v puscavskih razmerah ugotovili, da velika koli¢ina zeaksantina ne pomeni
vedno manjSe fotosinteze, kar potrjuje domnevo, da so za odvajanje odvecne
ekscitacijske energije poleg zeaksantina zelo pomembni Se drugi dejavniki, npr.
transtilakoidni protonski gradient.

kontrola stres
A ¥4
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A
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Slika 4: Procentualni delez posameznih pigmentov ksantofilnega cikla
(zeaksantin (Z), violaksantin (V) in anteraksantin (A)) v listih pobranih
zgodaj zjutraj (majhen PFD) z zalivanih jablan (kontrola) in z jablan
izpostavljenih moc¢ni susi (stres).

Figure 4: Contribution in percent of the single xantophyll cycle pigment
(zeaxanthin (Z), violaxanhtin (V) in antheraxanhtin (A)) to total
xantophyll cycle pigment content in leaves collecetd early in the
morning (low PFD) from well watered (control) apple trees (Malus
domestica Borkh.) or from apple trees exposed to severe drought
(stress).

Vsebnost skupnih pigmentov cikla ostaja v normalnih razmerah tekom dneva
konstantna, epoksidacijski status pa se spreminja s PFD (slika 3). Odvisen je od
ekspozicije lista in od svetlobne saturacijske tocke rastline ali lista. Ce rastlina ni v
stresu, se delez zeaksantina glede na skupne pigmente ksantofilnega cikla in
posledi¢no odvajanje presezne ekscitacijske energije v obliki toplote zmanjSa z
zmanjSevanjem PFD (slika 3). V primeru, da je rastlina v stresu, pa lahko ostane
delez zeaksantina velik tudi, ko se PFD zmanjsuje (slika 4). Posledica je odvajanje



280 Acta agriculturae Slovenica, 91 - 1, maj 2008

energije v obliki toplote tudi v primeru majhnega PFD in tako manjSa aktivnost
fotosinteze. V tem primeru je velik del fotoinhibicije posledica fotozascite
(Demmig in sod., 1988; Demmig-Adams in Adams, 1993; Demmig-Adams in
Adams, 1992a; Sircelj 2001). Demmig-Adams in sod. (1999) menijo, da je
zadrzevanje velike koliCine zeaksantina v stresnih razmerah lahko posledica
sprememb v stereokemiji v pigment-proteinskih kompleksih fotosistemov, do
katerih naj bi priSlo med drugim tudi zaradi fosforilacije proteinov v kompleksih,
kar je lahko posledica akumulacije ogljikovih hidratov zaradi stresa.

Pri odzivu ksantofilnega cikla na okoljske dejavnike lahko ugotavljamo dva tipa
sprememb na ravni pigmentov. Hitre spremembe (v minutah ali urah) vkljuéujejo
pretvorbe v obstojeCi sestavi pigmentov in so odvisne predvsem od PFD.
Spremembe, ki zahtevajo ve¢ ¢asa pa vkljuCujejo bodisi zmanjSanje vsebnosti
skupnih pigmentov cikla zaradi poSkodb in razpada ali pa poveCanje vsebnosti
skupnih pigmentov v primeru, da gre za adaptacijo na stresne razmere (Demmig-
Adams in Adams, 1999).
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