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6. FOTOSINTEZA: KONVERZIJA NA SVETLOSNATA ENERGIJA 
 

Opstanokot na site `ivi organizmi zavisi od dva tipa na aktivnost na 
rastenijata. Prvo, rastitelnite organizmi imaat sposobnost da ja konvertiraat 
(pretvorat) son~evata energija vo forma koja e neophodna za `ivotot na site 
organizmi. Vtoro, vo tekot na ovoj proces se osloboduva kislorod koj pretstavuva 
uslov za `ivot na site rastitelni i `ivotinski organizmi. 

Procesot pri koj svetlosnata energija se konvertira vo hemiska energija {to 
se akumulira vo forma na organski soedinenija e nare~en fotosinteza. Postoi 
mislewe deka site organski soedinenija i kislorodot poteknuvaat od 
fotosintezata. Imeno, samo zelenite rastenija imaat sposobnost da gi obnovuvaat 
rezervite od organski soedinenija i od kislorod. So isklu~ok na nuklearnata 
energija, site energetski izvori vo sovremenoto op{testvo poteknuvaat od 
fotosintezata na postojnite rastitelni vidovi ili od izumrenite rastenija. 
Zatoa e mnogu va`no prou~uvaweto na procesot na fotosinteza od razli~ni 
aspekti i na ovaa problematika rabotat golem broj stru~ni timovi so razli~no 
obrazovanie. Ovaa ogromna i slo`ena oblast potrebno e vnimatelno da se studira 
za da se razbere  procesot vo celina. 
 
6.1 O{to zna~ewe na fotosintezata  
 

Prvite soznanija za razmena na gasovite pome|u rastenijata i nadvore{nata 
sredina poteknuvaat od krajot na XVIII vek. Joseph Pristly (1771) poka`al deka pod 
stakleno yvono sve}ata se gasi, a `ivotnite se gu{at od “fiksiraniot” vozduh. No, 
ako vo zvonoto se vnese granka od zeleno rastenie, vozduhot mo`e da se “popravi”. 
Jan Ingen-Housz (1779) poka`al deka rastenijata proizveduvaat “vitalen” vozduh, no 
samo vo prisustvo na svetlina, dodeka na temno i tie go “rasipuvaat” vozduhot isto 
kako `ivotnite. Jean Senebier (1782) utvrdil deka rastenijata apsorbiraat 
“fiksiran” vozduh, a proizveduvaat “vitalen” vozduh. Potoa, “fiksiraniot” i 
“vitalniot” vozduh bile identificirani kako CO2 i O2. 
So toa bila otkriena fotosintetskata razmena na gasovite, koja i denes e 
najednostaven pokazatel na ovoj proces. 

Potoa, Nicolas Theodore de Saussure (1804) go ispituval kvantitativniot odnos 
pome|u primeniot CO2 od edna strana i proizvedeniot O2 i suvata te`ina, od druga 
strana. Toj zaklu~il deka vo gradbata na rastitelniot organizam u~estvuva i 
vodata, koja vo negoviot eksperiment bila edinstveno dostapna za rastenieto. Na 
toj na~in u{te pred 200 godini bilo otkrieno deka rastenijata rastat 
blagodarenie na toa {to primaat CO2 i H2O, kako i malo koli~estvo na mineralni 
soli {to gi primaat od po~vata. Pelletier i Caventou (1818) od listot go izolirale 
zeleniot pigment i go narekle - hlorofil. Robert Mayer (1845) konstatiral deka za 
opi{aniot proces sekoga{ e potrebna svetlina i go formuliral zakonot za 
konverzija na svetlinata. So primena na ovoj zakon, bilo potvrdeno deka 
rastenijata apsorbiraat svetlosna energija, a potoa ja pretvoraat vo drug vid 
energija, odnosno vo hemiska energija koja e svrzana za proizvodite od 
fotosintezata. 

Vo  vtorata polovina od XIX vek zna~ajno vlijanie imal eksperimentot na Julius 
Sachs (1882), spored koj glavni proizvodi na fotosintezata se jaglehidratite, 
osobeno skrobot. Imeno, Sachs na listot {to bil izlo`en na svetlo stavil 
neproyirna senka so izre`ani razli~ni figuri, a potoa so pomo{ na ragensi za 
doka`uvawe na skrob (jod-kalium jodid) poka`al deka skrobot se pojavuval samo na 
osvetlenite delovi od listot.  
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Vo tekot na XIX vek, so prifa}awe na kleto~nata teorija za gradbata na `ivite 
organizmi detalno bila prou~uvana strukturata na rastitelnite organi. Pritoa, 
bilo poka`ano e deka zelenata boja na listovite (hlorofilot) se nao|a vo posebni 
kletki, odnosno vo posebni organeli koi se nare~eni hloroplasti. Engelmann (1883) 
na eden interesen na~in doka`al deka kislorodot se osloboduva samo vo 
hloroplastite. Imeno, toj koristel preparat od algata Spirogyra i kapka od 
kultura na bakterii {to predizvikuvaat gniewe. Koga preparatot bil osvetlen, 
bidej}i bakteriite se aerobni aktivno se dvi`ele kon mestoto so pogolema 
koncentracija na kislorod, odnosno okolu delot na kletkata vo koj le`el 
hloroplastot. Potoa, ovoj avtor so pomo{ na prizma gi razlo`il zracite od 
belata svetlina i gi osvetluval hloroplastite so svetlina so razli~na branova 
dol`ina. Vo toj slu~aj, bakteriite se sobirale okolu onie delovi na algata {to 
bile izlo`eni na crvena i sina svetlina. Imeno, hlorofilot ja apsorbira 
svetlinata so ovaa branova dol`ina i toa bilo dokaz deka prviot posrednik vo 
fotosintezata e pigmentot hlorofil. Sepak, op{tata ravenka za fotosintezata 
bila formulirana kon krajot na XIX vek na sledniot na~in: 
 

svetlina 

6CO2 + 6H2O  C6H12O6 + 6O2 

hlorofil 
 

Ovaa ravenka i denes se smeta deka e to~na, no go poka`uva samo “vlezot” i 
“izlezot” vo eden proces. Me|utoa, namesto ovaa ravenka podobro e da se koristi 
{emata so koja fotosintezata e pretstavena kako “crna kutija”, vo koja se odvivaat 
i mnogu nepoznati slo`eni procesi, a poznati procesi se “vlez” (svetlina, CO2 i 
H2O) i “izlez” (CH2O i O2), (Sl. 6.1). 
 

 
 
Sl. 6.1 Fotosintezata e pretstavena kako “crna kutija” vo koja se odvivaat nepoznati 
procesi, dodeka poznatite procesi pretstavuvaat “vlez” (svetlina, CO2 i H2O) i “izlez” 
(CH2O i O2). 

 
Natamo{nite istra`uvawa bile naso~eni kon prou~uvawe na faktorite {to 

u~estvuvaat vo procesot na fotosinteza, kako {to se koncentracijata na CO2 i 
intenzitetot na svetlinata. Taka na pr.,  Blackman i sor., (1905) napravile mnogu 
obidi za merewe na intenzitetot na fotosinteza. Vsu{nost, ovie avtori go merele 
intenzitetot na fotosinteza pri promenliva na koncentracijata na CO2 i 
konstanten intenzitet na svetlina ili vo uslovi koga variral intenzitetot na 
svetlinata, a koncentracijata na CO2 bila konstantna. Koga procesot zavisi od dva 
faktori, toga{ intenzitetot na fotosinteza e odreden od onoj faktor {to e vo 
minimum. Vsu{nost, koga intenzitetot na svetlina e varijabilen faktor, toga{ 
fotosintezata raste linearno do to~kata {to e odredena so dadenata 
koncentracija na CO2. Procesot mo`e da se intenzivira so zgolemuvawe na 
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koncentracijata na CO2, no do odredena granica, pri {to bilo poka`ano deka 
fotosintezata mo`e da se intenzivira samo so kontrola na dvata faktora.  
Spored istra`uvawata na po~etokot na HH vek, fotosintezata opfa}a dve fazi: 

 fotohemiska faza koja zavisi od svetlinata, no kako i site fotohemiski 
procesi ne zavisi od temperaturata; 

 biohemiska faza koja zavisi od CO2, no kako i site enzimski procesi zavisi 
od temperaturata. 

Ovie fazi denes se poznati kako svetla faza i temna faza na fotosintezata. Vo 
prvata faza vleguvaat procesite koi direktno zavisat od svetlinata, a vo vtorata 
faza site drugi procesi vo koi u~estvuva CO2 i za koi svetlinata e potrebna kako 
regulator, no ne kako izvor na energija. 

Vo prvata polovina od XX vek, Van Niel (1931) go prou~uval procesot na 
fotosinteza kaj fotosintetskite sulfurni bakterii koi se anaerobni i go 
pretstavil so slednata formula: 
 

CO2 + 2H2A  [CH2O]  + 2A (ili A2) + H2O 
 

Spored ovaa formula, A kaj zelenite rastenija ozna~uva kislorod koj se 
osloboduva od vodata kako O2, dodeka A kaj anaerobnite bakterii ozna~uva sulfur 
koj se osloboduva kako 2Y. Spored toa, soedinenieto H2A vo ovoj proces se 
oksidira, a CO2 se reducira.  

Soglasno so ovie ispituvawa, Ruben i Kamen (1941) koristele izotop na 
kislorodot 18O i doka`ale deka kislorodot navistina poteknuva od vodata, 
odnosno se dobiva pri fotoliza na vodata. Isto taka, bilo potvrdeno deka CO2 se 
reducira so pomo{ na protonite od vodata, a od OH- jonite se osloboduva O2. 

Opitite na Engelmann (1883) so algata Spirogyra poka`ale deka fotosintezata se 
odviva vo hloroplastite. R. Hill (1937) uspeal da izolira hloroplasti od zeleni 
listovi i istite da gi odr`i vo funkcionalna sostojba nadvor od kletkite. Koga 
suspenzijata so hloroplasti bila osvetlena tie osloboduvale O2, no samo ako vo 
rastvorot bil doden nekoj akceptor za elektroni, kako {to e feri jonot (Fe3+), koj 
pritoa se reducira vo fero forma (Fe2+). 
 

4Fe3+ + 2H2O  4Fe2+ + O2 + 4H+ 
   

Ovaa Hilova reakcija doka`ala deka hloroplastite se sposobni da ja vr{at 
svetlata faza od fotosintezata nezavisno od drugite kleto~ni delovi. Me|utoa, vo 
Hilovite opiti, hloroplastite ne ja izvr{uvale temnata faza od fotosintezata, 
bidej}i mnogu rastvorlivi enzimi bile uni{teni. Podocna bilo doka`ano deka 
izoliranite hloroplasti mo`e da ja vr{at i temnata faza bez u~estvo na 
citoplazmata. Me|utoa, koga hloroplastite bile razlo`eni so ultrazvuk i 
membranskiot sistem bil odvoen od te~niot del na hloroplastot bilo utvrdeno 
deka svetlata faza se odviva vo membranite, a temnata vo stromata na 
hloroplastot. Na toj na~in bilo doka`ano deka ovie dve fazi prostorno se 
odvoeni edna od druga. 

So primena na radioizotopi vo `ivite kletki bile otkrieni mnogu biohemiski 
procesi. Taka na pr., bila otkriena ulogata na dehidrogenazite, koi se vrzani za 
prosteti~nite grupi NAD i NADP vo oksido-redukciskite procesi. Vo ovoj slu~aj, 
NADP e soedinenieto {to se reducira pri fotosintezata, a so protonite i 
elektronite od vodata se formira NADPH (San Pietro, 1954). Isto taka, bil 
identificiran i adenozin trifosfatot (ATP) kako prenesuva~ na energijata. 
Imeno, ATR e proizvod na konverzijata na svetlosna energija vo hemiska energija 
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(Arnon, 1955). Vsu{nost, sintezata na ATP vo procesot fotosinteza e nare~ena kako 
fotosintetska fosforilacija. Na toj na~in bilo  potvrdeno deka fotosintezata 
opfa}a dve fazi: 

 svetlata faza: oksidacijata na vodata, redukcijata na NADP vo NADPH, 
fosforilacija na ADP vo ATP i osloboduvawe na O2;  

 temnata faza: redukcijata na CO2, -NO2
- i -SO3

2- i sinteza na jaglehidrati i 
drugi organski soedinenija (Sl. 6.2). 

 

 
 
Sl. 6.2 [ematski prikaz na svetlata i temnata faza na procesot na fotosinteza, koi gi 
povrzuvaat proizvodite na svetlata faza (NADPH i ATP). 
 

6.2 Avtotrofni i fotosintetski organizmi 
 

Poznato e deka rastenijata i algite sodr`at hlorofil i imaat sposobnost da 
vr{at fotosinteza. Vsu{nost, ovie organizmi vo prisustvo na svetlina imaat 
sposobnost da osloboduvaat kislorod, a za sinteza na organski materii koristat 
samo CO2 i voda, pojava poznata kako avtotrofija. Podocna bile otkrieni i 

bakterii, koi vo prisustvo na svetlina koristat CO2, no ne osloboduvaat kislorod. 
Avtotrofijata kaj zelenite rastenijata i ovie bakterii se bazira na 
iskoristuvawe na svetlosnata energija i poradi toa se nare~eni fotoavtotrofni. 
Odredena grupa na bakterii za avtotrofija koristat hemiska energija, oslobodena 
pri oksidacija na neorganski soedinenija i ovaa pojava e poznata kako 
hemoavtotrofija.  

Vo tab. 6.1 e dadena klasifikacijata na fotosintetskite organizmi. 
 
6.3 Hloroplasti 
 

Organizmite {to se sposobni da vr{at fotosinteza sodr`at posebni organeli 
ili membranski vezikuli vo koi se nao|aat fotosintetskite pigmenti. 
Eukariotskite organizmi (algi, movovi, paprati i vi{ite rastenija) vo kletkite 
sodr`at pove}e vidovi plastidi. Plastidite poteknuvaat od proplastidite, {to 
se nao|aat vo meristemskite kletki. Plastidite imaat trkalezna ili ovalna 

forma so dijametar do 0.2 do 1.0  m. Tie se ispolneti so stroma vo koja se nao|aat 

mal broj na splesnati lameli. Fotosintezata se odviva vo hloroplastite, koi 
sodr`at pigmenti hlorofili. Prokariotskite organizmi, me|u koi spa|aat 

Cyanobacteria i fotosintetskite bakterii nemaat plastidi, a fotosintetskite 
pigmenti se smesteni vo membranskite tvorbi na citoplazmata ili vo kleto~nata 
membrana. Kaj vi{ite rastenija kletkite na mnogu organi sodr`at hloroplasti, no 
najgolem broj na ovie organeli se nao|aat vo mezofilnite kletki na listot. 
Poradi toa, listovite se glavni organi vo koi se vr{i procesot fotosinteza. 
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Tab. 6.1 Pregled na glavnite grupi fotosintetski organizmi i nivni pretstavnici. 
 

Taksonomska grupa Pretstavnik Pigmenti i drugi osobini 

Prokaryota 

Arachaebacteria Halobacterium halobium    Bakteriorodopsin, retinal, 
halofilni, aerobni 

Eubacteria 

Chlorobiaceae Chlorobium limicola           Bakteriohlorofili a, c, d ili e, 
zeleni sulfurni bakterii, 
anaerobni 

Chloroflexaceae Chloroflexus Bakteriohlorofili a, c, d ili e, 
zeleni nesulfurni, 
fakultativni anaerobi       

Chromatiaceae Chromatium    Bakteriohlorofili a ili  b, 
purpurni sulfurni 

Rhodospirillaceae Rhodospirillum Bakterohlorofili a ili b; 
purpurni nesulfurni, 
heterotrofni na temno        

Cyanobacteria 
(Cyanophyta)* 

Site modrozeleni 
algi    

Hlorofil  a, fikobilini, 
simbionti vo li{aite, 
diazotrofni 

Prochlorophyta             Prochloron Hlorofili a i b, simbionti 

Eucaryota 

Rhodophyta Crveni algi Hlorofili a i d, fikobilini 

Chromophyta Kafeavi algi                  Hlorofili a i c                           
Chlorophyta Zeleni algi                      Hlorofili a i b                               

Bryophyta Movovi Hlorofili a i b                               

Pteridophyta Paprati Hlorofili a i b                               

Gymnospermae Golosemeni rastenija Hlorofili a i b                               

Angiospermae Skrienosemeni 
rastenija   

Hlorofili a i b                               

* Klasifikacijata na modrozelenite algi e seu{te diskutabilna. 

 
6.3.1 Gradba i sostav na hloroplastite 
 

Hloroplastite kaj vi{ite rastenija se sli~ni pome|u sebe, dodeka kaj algite 
poka`uvaat pogolema raznovidnost po brojot, dimenziite i formata. Kaj 

rastenijata, hloroplastite imaat kru`na forma so dijametar 4-10 m i debelina 3-
4 m. Brojot na hloroplastite vo kletkite varira zavisno od rastitelniot vid, 
tipot na kletkite i drugi uslovi. Nekoi algi imaat samo eden hloroplast vo 
kletkata, dodeka kaj drugi brojot e razli~en. So primena na elektronska 
mikroskopija e otkrieno deka hloroplastite imaat mnogu slo`ena vnatre{na 
gradba, vo koja se razlikuvaat (Sl. 6.3): 

 Membranska obvivka koja go odvojuva hloroplastot od citoplazmata; 

 Vnatre{en membranski sistem vo kogo i pod opti~ki mikroskop se 

zabele`uvaat zrnca so zelena boja, so golemina okolu 0.4 m nare~eni grana 
(granum = zrno, lat.); 

 Stroma prozra~na te~nost koja go isponuva hloroplastot. 
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Sl. 6.3 Vnatre{na gradba na hloroplastite (Buchanan i sor., 2002). 

 
Hloroplastite se obvieni so dve membrani ~ija debelina iznesuva 6 nm, a 

pome|u niv se nao|a periplastidijalen prostor {irok 10-20 nm. Se smeta deka 
vnatre{nata membrana e glaven regulator na transportot pome|u hloroplastot i 
citoplazmata, a nadvore{nata membrana e mnogu propustliva. Imeno, vnatre{nata 
membrana sodr`i mnogu partikuli, koi pretstavuvaat transportni proteini i 
translokatori na organskite materii. Kaj pogolem del od C4 rastenijata, vo 
periferniot del na hloroplastot, vnatre{nata membrana gradi razgraneti 
tubularni strukturi koi se vikaat periferiski retikulum. Sli~ni vakvi 
strukturi se nao|aat i vo hloroplastite na stominite kletki. Se pretpostavuva 
deka tie go olesnuvaat transportot pome|u hloroplastot i citoplazmata. 

Kaj vi{ite rastenija, vnatre{niot membranski sistem se sostoi od spleskani 
membranski vezikuli, koi li~at na diskovi i se nare~eni tilakoidi (thylakos = 
kesa, vre}a, gr~.). Vnatre{nosta na tilakoidite se vika lumen. Na odredeni mesta, 
pogolem broj na tilakoidi se tesno zbieni i povrzani eden nad drug, pri {to 
formiraat stolb (sli~en na stolbot od moneti). Takvite naslagi od tilakoidi 
formiraat struktura poznata kako grana. Pokraj granalni, postojat i podolgi, 

poedine~ni tilakoidi pome|u sosednite grani, poznati kako stromalni tilakoidi 
(tilakoidi na stromata). Spored novite istra`uvawa, eden stromalen tilakoid 
spiralno go obviva granalniot tilakoid. Na mestoto, kade {to se dopiraat 
stromalniot i granalniot tilakoid ne postoi membrana. Vsu{nost, eden 
stromalen tilakoid se izdol`uva od eden do drug granalen tilakoid i poradi toa 
se smeta deka  lumenot (luminalniot prostor) e edinstven za celiot hloroplast. 

Strukturata {to se sostoi od tilakoidi na granata i tilakoidi na stromata e 
karakteristi~na za site vi{i rastenija. Isklu~ok e grupata malatni C4 
rastenijata. Vo listovite na ovie rastenija, kletkite na palisadniot i 
sun|erestiot parenhim sodr`at tipi~ni granalni hloroplasti, no postoi i eden 
poseben sloj na kletki okolu sprovodnite snop~iwa koi so~inuvaat obvivka ili 
sara. Vo hloroplastite na tie kletki se nao|aat mnogu dolgi tilakoidi, koi se 
izdol`uvaat paralelno po celata dol`ina od hloroplastot i ne gradat grana ili 
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granite se redumentirani. Ovie agranalni hloroplasti imaat posebna funkcija 
pri fotosintezata.  

Stominite kletki imaat nedovolno razviena grana i potsetuvaat na 
hloroplastite od sarata na sprovodnite snop~iwa kaj C4 rastenijata. 
 
6.3.2 Sostav na tilakoidnite membrani 
  

Site membrani {to vleguvaat vo sostav na hloroplastite se izgradeni soglasno 
so te~niot mozai~en model. Hloroplastite imaat dvojna membrana (nadvore{na i 
vnatre{na), koi po hemiski sostav se razli~ni. Nadvore{nata membrana e sli~na 
so drugite membrani vo kletkata, no, so malo prisustvo na fosfolipidite 
fosfatidilglicerol i fosfatidilholin. Vnatre{nata membrana sodr`i 
specifi~ni transporteri so ~ija pomo{ se vr{i transport na metaboliti pome|u 
hloroplastot i citoplazmata. Lipidite {to vleguvaat vo sostav na tilakoidnite 
membrani retko se prisutni vo nefotosintetskite biolo{ki membrani. Vo 
tilakoidnite membrani dominantni se galaktolipidite, mono i di-galaktozil-
diacilglicerol (70%), kako sulfolipidite (10%). Pogolem del od ne-acilnite 
lipidi se pretstaveni so pigmentite i kinonite. Hlorofilite se zastapeni so 
20% od site lipidni soedinenija. Masnite kiselini {to vleguvaat vo sostavot na 
lipidite se nezasiteni, a sterolot e zastapen so 0.5%. Imeno, tilakoidnite 
membrani imaat golema fluidnost i ovozmo`uvaat visoka lateralna podvi`nost 
na integriranite proteini. 

Proteinite koi vo membranata se zastapeni so 50% i glavno se pretstaveni so 
polipeptidi, a se sintetiziraat vo hloroplastite i citoplazmata. Proteinite vo 
kompleksite mo`at da imaat razli~ni enzimski funkcii, no prvenstveno slu`at 
kako nosa~i za koi na specifi~nite mesta se vrzani pigmentite i prenesuva~ite na 
elektroni. Preku vakvoto povrzuvawe se ovozmo`uva potrebnoto rastojanie 
pome|u dva prenesuva~i, taka {to prenesuvaweto na svetlosnata energija i 
elektronite niz membranata mo`e da se izvr{i po utvrden redosled i nasoka.  

Tilakoidnite membrani se asimetri~ni, a toa e va`no za izvr{uvawe na 
nivnata funkcija. Postoi mislewe deka vnatre{niot membranski sistem na 
hloroplastite se dobiva so rastewe na primarnite lameli od proplastidot. Potoa, 
tilakoidite se razgranuvaat eden nad drug i formiraat grani ili se izdol`uvaat 
niz stromata i se povrzuvaat so sosednite tilakoidi. Me|utoa, nivnoto formirawe 
se zavr{uva duri koga vo niv }e se vgradat kompleksite od proteini i pigmenti. 
Pigmentite se sozdavaat vo stromata, a pogolem del od proteinite se 
sintetiziraat vo citoplazmata. 

Rastvorot na stromata e sli~en so onoj na citoplazmata. Vo nego se nao|aat 
proizvodi od fotosintezata, mnogu metaboliti i proteini koi imaat enzimska 
funkcija, kako i nukleinski kiselini. Od proizvodite na fotosintezata prisutni 
se skrobnite zrna i lipidnite kapki (plastoglobuli), osobeno vo listovite koi 
rastat i kaj rastenijata koi rastat na temno. Plastoglobulite glavno sodr`at 
lipofilni kinonski soedinenija i karotenoidi. Vo stromata se nao|a DNA na 
hloroplastot i ribozomi od tipot na 70S. Isto taka, vo stormata e prisutna 
informativnata RNA (mRNA), transportnata RNA (tRNA), kako i drugi faktori 
neophodni za sinteza na proteinite.  

Membranskiot sistem na hloroplastite nivnata vnatre{nost ja deli na tri 
dela. Prviot del e prostorot pome|u vnatre{nata i nadvore{nata membrana 
poznat kako periplastidijalen prostor i vo nego se regulira transportot pome|u 
hloroplastot i citoplazmata. Vtoriot del e lumenot na site tilakoidi, koj 
najverojatno e edinstven vo eden hloroplast. Tretiot del e stromata na 
hloroplastot. So pomo{ na membranite, site tri kompartmani se dobro izolirani 
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eden od drug. Ovie membrani sodr`at specifi~ni proteini koi go reguliraat 
transportot vo dvete nasoki so {to se ovozmo`uva neprekinata razmena na site 
proizvodi od fotosintezata (metaboliti i joni) kako pome|u trite kompartmani, 
taka i pome|u hloroplastot i citoplazmata. 

Hloroplastite kaj algite se razlikuvaat po svojata vnatre{na gradba. Taka na 
pr., kaj zelenite algi, tilakoidite se dolgi i 2-6 tilakoidi se pribli`uvaat i 
formiraat grana. Crvenite algi imaat poedine~ni tilakoidi koi ne formiraat 
grana, no na povr{inata nosat posebni strukturi {to sodr`at pigmenti i se 
vikaat fikobilizomi. Kafeavite algi se razlikuvaat od drugite, po toa {to imaat 
poedine~ni tilakoidi.  

Modrozelenite bakterii imaat lamelarni tilakoidi koi le`at paralelno vo 
citoplazmata i ~esto formiraat koncentri~ni krugovi. Tilakoidite ne 
formiraat grana, a na povr{inata nosat fikobilizomi sli~ni na onie kaj 
crvenite algi. Kaj purpurnite bakterii, fotosintetskiot aparat se nao|a vo 
plazmalemata. Kaj ovie bakterii, membranata formira invaginacii koi na 
napre~en presek izgledaat kako odvoeni vezikuli nare~eni hromatofori. Kaj 
zelenite bakterii nema vakvi invaginacii i membranata od vnatre{nata strana 
nosi posebni globuli so pigmenti, koi se vikaat hlorozomi. 
 
6.4 Pigmenti 
 

Vo site fotohemiski procesi, svetlinata mo`e da bide aktivna samo ako e 
apsorbirana. Svetlinata koja se reflektira ili propu{ta nema nikakva 
fotohemiska aktivnost. Apsorpcija na svetlinata so odredena branova dol`ina 
vr{at pigmentite, {to imaat boja kako na propu{tenata ili na odbienata 
svetlina. Vo fotosintezata u~estvuvaat tri grupi na pigmenti: hlorofili, 
karotenoidi i fikobilini. 
 
6.4.1 Hlorofili 
  

Hlorofilite se zeleni pigmenti koi u~estvuvaat vo procesot na fotosinteza 
(Sl. 6.4). Spored hemiskata struktura, tie pretstavuvaat derivati na cikli~nite 
tetrapiroli koi gradat porfirinski prsten i se sli~ni so drugite porfirinski 
soedinenija, kako {to e hemot. Vo centarot na porfirinskiot prsten, 
hlorofilite imaat atom magnezium, no formiraat i petti ciklopentanonski 
prsten. Hlorofilite se estri na dikarboksilnite hlorofilinski kiselini, vo 

koi ednata kiselinska grupa e esterificirana so ostatok od metanol, a vtorata so 

ostatok od fitol. Fitolot e nezasiten alkohol so dolg sinxir (C20H39) koj ima 
izoprenoidno poteklo.  

Biosintezata na porfirinskite soedinenija vo rastitelnite i animalnite 
kletki e slo`en proces, {to se sostoi od golem broj na poedine~ni reakcii 
(Castelfranco i Beale, 1983). Tie mo`at da se grupiraat vo tri stepeni: 

 biosinteza na 5-aminolivulinska kiselina, prekursor na site porfirini; 

 procesi od prekursorot do sinteza na protoporfirinot IX, {to se 
identi~ni za site porfirini; 

 procesi od protoporfirinot IX do hlorofilot, koi se specifi~ni za ova 
soedinenie. 
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Sl. 6.4 Strukturen prikaz na hlorofil a, hlorofil b i bakteriohlorofil a. 

 
6.4.1.1 Vidovi i rasprostranuvawe na hlorofili 
 

Kaj rastenijata postojat pove}e vidovi na hlorofili ozna~eni so bukvite a, b, c 
i d. Nivnata rasprostranetost kaj rastenijata e razli~na. Site fotosintetski 
organizmi (osven bakteriite) sodr`at hlorofil a. Cyanobacteria sodr`i samo 
hlorofil a; Prochlorophyta, Euglenophyta, zelenite algi (Chlorophyta) i vi{ite 

rastenija sodr`at hlorofili a i b; crvenite algi (Rhodophyta) sodr`at hlorofili 
a i d; a kafeavite algi (Chrysophyta, Pyrrhophyta i Phaeophyta) imaat hlorofili a i c. 
Site fotosintetski bakterii sodr`at bakteriohlorofil a (Sl. 6.4).  

Me|u hlorofilite a, b i d ne postojat golemi razliki. Hlorofilot a ima metil 

grupa na C-7 atomot, hlorofilot b sodr`i aldehidna grupa, a hlorofilot  d ima 
aldehidna grupa na C-3 atomot. Me|utoa, strukturata na hlorofilot c se razlikuva 
od drugite hlorofili. Postojat dve formi na hlorofil s i toa c1 i c2, koi imaat 
razli~ni grupi na C-8 atomot, no ovoj hlorofil nema fitol, a na ~etvrtiot prsten 
sodr`i ostatok na propionskata kiselina i na ovoj prsten ima nezasitena vrska. 
Bakteriohlorofilot a se razlikuva od hlorofilot a po toa {to ima CO na C-3 
atomot i prstenot II nema nezasitena vrska (CH3 grupa). Nekoi algi (Xanthophyta) i 
fotosintetski bakterii sodr`at poseben hlorofil e. Razlikite pome|u 
hlorofilite se prika`ani vo Tab. 6.2. 
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Tab. 6.2 Razli~ni vidovi na hlorofil, {to se razlikuvaat me|u sebe po supstitucijata na 
atomite na jaglerod.  
 

Vidovi pigmenti           R1                        R2                       R3                       R4 
Hlorofil a CH3 C2H5 fitol CHCH2 
Hlorofil b CHO C2H5 fitol CHCH2 

Hlorofil c1 CH3 C2H5 akril CHCH2 

Hlorofil c2 CH3 CHCH2 akril CHCH2 

Hlorofil d CH3 C2H5 fitol CHO 

Bakteriohlorofil a HCH3 HCH3 fitol COCH3 

Bakteriohlorofil b CH3 C2H5 farnezol CH3CHOH 

 
6.4.1.2 Biosinteza na 5-aminolevulinskata kiselina 
  

Po~etno soedinenie vo sinteza na porfirinot e 5-aminolevulinskata kiselina 
(ALA), koja se dobiva na dva na~ina. Vo animalnite kletki, gabite i nekoi 
bakterii (Rhodobacter, Rhizobium), ALA se dobiva so kondenzacija na sukcinil-CoA i 
aminokiselinata glicin, pod dejstvo na enzimot ALA sintetaza, pri {to se 

osloboduva CO2. Me|utoa, kaj vi{ite rastenija, mnogu bakterii (Eubacteria i 
Cyanobacteria), taa se dobiva od molekul na glutaminskata kiselina preku C5 patot. 
Sepak, sintezata na porfirinot se nadovrzuva na intermediernite soedinenija, 
odnosno derivatite na Krebsoviot ciklus. Vo C5 patot, glutaminskata kiselina so 
pomo{ na sintetaza se vrzuva za transportnata RNAGlu (tRNAGlu), koja inaku ja 
prenesuva ovaa kiselina pri sinteza na proteini, a ovde ima uloga na kako 
kofaktor za reducira~kiot enzim glutamat-tRNA-reduktaza. Za vrzuvawe na tRNA 
potreben e ATP i Mg2+ joni. Pod dejstvo na reduktazata ~ij kofaktor e NADPH se 
dobiva glutamat-1-semialdehid (GSA) i slobodna tRNAGlu. Vo vtorata reakcija, 
enzimot glutamat semialdehidnata aminotransveraza go zamenuva mestoto na 

aminogrupata i se dobiva 5-aminolevulinska kiselina (ALA) (Sl. 6.5).  
Genite koi ja kodiraat glu-tRNA-reduktazata i GSA-aminotransverazata se 

izolirani od genomot na Arabidopsis thaliana. Nivnite transkripti (mRNA) se 
najdeni vo site tkiva na ova rastenie, a svetlinata go zgolemuva nivoto na 
transkripcijata (Ilag i sor., 1994). So toa direktno se potvrdeni istra`uvawata 
deka pri sinteza na prekursorite na hlorofilot e potrebna svetlina. 

Procesite od 5-aminolevulinskata kiselina (ALA) do sinteza na 
protoporfirin IX se odvivaat na sledniot na~in. Imeno, so kondenzacija na dve 
molekuli na ALA se dobiva cikli~no soedinenie so peto~len prsten, 
porfobilinogen. Kondenzacijata se odviva pod dejstvo na enzimot 
porfobilinogen sintetaza (ili ALA-dehidrataza), pri {to se osloboduvaat dve 
molekuli na voda. Porfobilinogenot e pirol, heterocikli~no soedinenie {to 
sodr`i azot vo prstenot i slobodni ostatoci na ocetna i propionska kiselina. 
Potoa, ~etiri molekuli na porfobilinogen se kondenziraat so pomo{ na 
porfobilinogen deaminaza i uroporfirinogen sintetaza i formiraat 
porfirinski prsten. Na toj na~in se dobiva prvoto porfirinsko soedinenie, 

uroporfirinogen III (ili urogen III) (Sl. 6.5). 
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Сл. 6.5 Biosинтеза на хлорофил a i hlorofil b vo prisustvo na svetlina vo listovite kaj 
vi{ite rastenija. 1- glutamat-tRNA-sintetaza, 2- glutamat-tRNA-reduktaza, 3- gлутамат-1-
семиалдехид аминотрансфераза, 4- ALA-дехидратаза (Buchanan i sor., 2002). 
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So dekarboksilacija na ocetnata kiselina se dobiva koproporfirinogen 
(koprogen), a so oksidaciska dekarboksilacija na propionskata kiselina (na S 
atomite 3 i 8) se dobivaat dve vinil grupi, a soedinenieto se vika 
protoporfirinogen IX (protogen IX). Ova soedinenie se oksidira so gubewe na 6 
protoni i elektroni, pri {to se dobiva protoporfirin IX, koj e posleden 

zaedni~ki prekursor na site porfirini. Vsu{nost, protoporfirinot IX prima 
atom od metal vo centarot na prstenot, a zavisno od toa koj metal vleguva vo sostav 
na prstenot zavisi i koe soedinenie }e se dobie (Sl. 6.5). 

Pod dejstvo na enzimot Mg-helataza vo centarot na prstenot se vgraduva 
magnezium, a od Mg-protoporfirinot se dobivaat hlorofilite. So vgraduvawe na 

`elezo vo prstenot se dobiva hem, koj e prosteti~na grupa na hemoglobinot, na 
razli~nite citohromi, na enzimite katalaza i peroksidaza i drugi. Postoi 
mo`nost porfirinskiot prsten povtorno da se raskine i da ne vrze metal. Toga{ 
se dobiva linearen sinxir od ~etiri pirolovi prsteni. Taka se formiraat 
prosteti~nite grupi na `ol~nite pigmenti (bilini) vo `ivotinskite kletki i kaj 
~ovekot. Kaj modrozelenite bakterii i crvenite algi se dobivaat pigmentite 
fikobilini, a kaj site vi{i i mnogu ni`i rastenija na vakov na~in se formira 

prosteti~nata grupa od pigmentot fitohrom. 
Procesite od Mg-protoporfirinot do hlorofilot se odvivaat na sledniot 

na~in. Prvo Mg-protoporfirinot trpi promeni na strani~nite sinxiri vo 
tretiot prsten, pri {to doa|a do esterifikacija na propionskata kiselina so 
metil grupa, a potoa se formira pettiot izocikli~en prsten so {to se 
karakterizira hlorofilot. So redukcija na strani~niot vinil sinxir na prstenot 
II  se dobiva protohlorofilid a, koj e blizok prekursor na hlorofilot a. Imeno, 
protohlorofilid a se razlikuva od hlorofilot po toa {to nema fitol i prstenot 
IV ne e reduciran tuku ima nezasitena vrska. So redukcija na protohlorofilidot 
se dobiva hlorofilid a, no spored na~inot na redukcija rastenijata se delat na dve 
golemi grupi. Fotosintetskite bakterii, algi, movovi i paprati go izvr{uvaat 
ovoj proces na temno. Kaj skrienosemenite rastenija, protohlorofilidot se 
reducira samo vo prisustvo na svetlina (Sl. 6.5).  

Razlikite vo na~inot na redukcija na protohlorofilidot se sostojat vo toa 
{to ovaj proces go vr{at dva razli~ni enzima. Enzimot koj vr{i redukcija na 
temno se sostoi od tri polipeptidi koi se izololirani od bakteriite, a potoa 
nivnoto prisustvo bilo potvrdeno vo genomot na hloroplastite kaj site eukarioti 
koi go reduciraat protohlorofilidot na temno. Redukcijata na 
protohlorofilidot, koja e zavisna od svetlinata ja vr{i enzim koj e kodiran vo 
genomot na jadroto. Ovoj enzim se sozdava na ribozomite vo citoplazmata, a potoa 
se vnesuva hloroplastite i etioplastite (Sl. 6.5). Toj enzim e 
protohlorofilidnata oksido-reduktaza (POR). Za nea se vrzuvaat 
protohlorofidot i koenzimot NADPH, taka {to aktivniot enzim vsu{nost e 
NADPH-protohlorofilid-oksido-reduktaza (POR), a celiot kompleks  se vika 

protohlorofilid-holohrom. Vo toj kompleks protohlorofilidot ja apsorbira 
svetlinata, a so toa se ovozmo`uva redukcija na prstenot IV so pomo{ na NADPH, 
so {to se dobiva hlorofilid a. Potoa, ova soedinenie se odvojuva od kompleksot, a 
proteinot najverojatno se degradira. Potoa, poslednata slobodna kiselinska grupa 
go esterificira fitol pirofosfatot, pri {to se dobiva hlorofil a (Sl. 6.5). 

Kaj nekoi rastitelni vidovi na temno se javuva u{te eden potencijalen 
prekursor na hlorofilot. Toa se slu~uva koga malo koli~estvo od 
protohlorofilidot ne se vrzuva fitol, tuku za negoviot prekursor geranil-
geranil pirofosfat (od kogo vo vrzana forma se sintetizira fitol), pri {to se 
dobiva protohlorofil a. Protohlorofilot a e esterificiran, no, ne e reduciran. 
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Pri osvetluvawe na rastenieto, protohlorofilot se  deestrificira i se vra}a vo 
forma na protohlorofilid a, a potoa preminuva vo hlorofil a. Postoi mislewe 

deka hlorofilot b se dobiva od hlorofilot a so pomo{ na edna oksigenaza, koja 
koristej}i go kislorodot od vozduhot ja oksidira metil grupata na C-7 atomot vo 
formil grupa. Treba da se naglasi deka hlorofilite a i b ne ostanuvaat slobodni, 
tuku se vrzuvaat za posebni proteini i pravat kompleksni globuli vo 
tilakoidnata membrana. 
 
6.4.1.3 Biogeneza na hloroplasti na svetlo i na temno 
  

Rastenijata koi rastat na temno po svojot izgled se razlikuvaat od onie koi 
rastat vo prisustvo na svetlina. Imeno, tie nemaat zelena boja i se izdol`eni, a se 
poznati kako etiolirani rastenija. No, pome|u etioliranite i zelenite rastenija 
postojat i drugi morfolo{ki i fiziolo{ki razliki. Ozelenuvaweto na 
etioliranite rastenija ne e proces koj se sostoi samo vo sinteza na pigmenti, tuku 
opfa}a i radikalna reorganizacija i de novo sinteza na mnogu kleto~ni 
komponenti. 

Vo ranata faza od razvitokot na listot, plastidite imaat izgled na mali 

kru`ni telca so dijametar od okolu 1 m i se nare~eni proplastidi. Ovie telca 
imaat dvojna nadvore{na membrana, no imaat i mnogu slabo razvien vnatre{en 
lamelaren sistem. Me|utoa, so rastewe na kletkite rastat i proplastidite, taka 
{to vo niv postepeno se formira sistemot na grana i intergranalnite lameli. 
Ovie strukturi se javuvaat samo ako rastenieto raste na svetlo. Kaj rastenijata, 
{to rastat vo uslovi na temno, proplastidite se zgolemuvaat i dostignuvaat 
golemina na hloroplast, no namesto tilakoidi tie formiraat perforirani 
primarni lameli i vakviot plastid e poznat pod imeto etioplast. Toj sodr`i 

karakteristi~no prolamelarno telo, koe pretstavuva parakristalna re{etka 
sostavena od tubuli, dominantni se lipidite (mono- i di-galaktolipidi i 
fosfolipidi) i enzimot protohlorofilid-NADPH-oksidoreduktaza (POR). 
Etioplastite ja menuvaat svojata struktura koga }e se osvetlat. Svetlinata ja 
apsorbira protohlorofilidot, a POR vr{i redukcija na prstenot IV za {to donor 
na protoni e NADPH. Taka se sozdava hlorofilid a, koj se esterificira bidej}i 
enzimot hlorofilna sintetaza e prisuten vo prolamelarnoto telo. Istovremeno 
so redukcija na protohlorofilidot zapo~nuva raspa|aweto na prolamelarnoto 
telo i prvo se formiraat poedine~ni tilakoidi, a potoa i tipi~en membranski 
sistem. Na pr., kaj list od ja~men za celosno preminuvawe na etioplastite vo 
hloroplasti potrebni se okolu 20 ~asa. 

Postojat i drugi procesi, koi se kontrolirani od svetlinata. Taka na primer za 
sinteza na 5-aminolevulinskata kiselina e potrebna svetlina. Akceptor na 
svetlina vo ovoj proces e pigmentot fitohrom, koj e aktiven vo tekot na 
fotomorfogenetskite procesi kaj site zeleni rastenija. Vo prisustvo na svetlina 
se zgolemuva sintezata na ribonukleinskite kiselini i mnogu proteini. Me|u ovie 
proteini se vbrojuvaat i onie {to se vrzuvaat za hlorofilot pred vgraduvawe vo 
membranata, potoa enzimite koi gi kataliziraat klu~nite reakcii vo 
fotosintezata, kako {to e del od molekulot na ribuloza-1,5-bifosfat 
karboksilaza (enzim koj go vgraduva CO2 vo organskite soedinenija). Site 
fotohemiski aktivnosti na membranata se intenziviraat paralelno so 
zgolemuvawe na koncentracijata na hlorofil bile zabele`ani vo prisustvo na 
svetlina za vreme od 2.5 ~asa (Plesničar i Bendall, 1973). Isto taka, na svetlo e 
stimulirana i sintezata na lipidi, bidej}i na temno nedostasuvaat nekoi lipidni 
komponenti na membranata. Karotenoidite mo`e da se sintetiziraat i na temno, 
no, nivnata sinteza na svetlo e zna~itelno pogolema i pobrza. 
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6.4.2 Karotenoidi 
  

Karotenoidite se grupa pigmenti {to se nao|aat vo hloroplastite i 
hromoplastite. Vo prviot slu~aj tie u~estvuvaat vo fotosintezata, a vo vtoriot ja 
davaat `olta, portokalova ili crvena boja na razni cvetovi, plodovi i na drugi 
delovi od rastenijata.  

 

 
 

Sl. 6.6 Po~eten stepen vo biosintezata na karotenoidite. 
 

Karotenoidite spa|aat vo grupata na izoprenoidni soedinenija, koi imeto go 
dobile po osnovnata zaedni~ka strukturna edinica izopren (Sl. 6.6). Izoprenskiot 

fragment (C5H8) ne postoi sloboden, tuku kako 5-jagleroden segment izopentenil-
pirofosfat (IPP) se vgraduva vo ovie soedinenija. IPP nastanuva vo citoplazmata i 
hloroplastite na razli~ni na~ini. Vo citoplazmata, so kondenzacija na 3 
molekuli acetil-CoA se dobiva mevalonska kiselina, koja so pomo{ na 3 ATP se 

fosforilira i dekarboksilira, pri {to se dobiva IPP. Vo hloroplastite, pod 
dejstvo na transketolazata se kondenzira dvokarbonskiot ostatok na eden piruvat 
so 3-gliceraldehid fosfatot, pri {to direktno se dobiva edno soedinenie so 5 S 
atomi, koe pretstavuva prekursor na IPP. Odreden broj na molekuli od IPP 
preminuvaat vo svojot izomer, 3,3-dimetilalil-pirofosfat (DMAPP). IPP i 
DMAPP se hemiterpeni od koi se dobiva gasot izopren, {to se izla~uva od 
listovite vo atmosferata. Sintezata na izoprenoidite zapo~nuva so kondenzacija 
na IPP i DMAPP (po princip na vrzuvawe na “glava” - razgranet del so “kraj” - 
fosforiliran del), pri {to se dobiva geranil-pirofosfat (GPP), monoterpen so 
10 C atomi. Site drugi izoprenoidni soedninenija se sozdavaat so prodol`uvawe 
na sinxirot preku dodavawe na novi molekuli na IPP po principot na povrzuvawe 
“glava” so “kraj”, poznat kako biogeno izoprensko pravilo. Dodavaweto IPP na 

postojniot sinxir se vr{i so pomo{ na enzimot preniltransveraza. Taka, so 
dodavawe na molekul na IPP na GPP se dobiva soedinenie so 15 C atomi,  farnezil-
pirofosfat (FPP), a so dodavawe na u{te eden molekul na IPP se dobiva geranil-
geranil- pirofosfat (GGPP) koj sodr`i 20 C atomi. Od FPP so ciklizacija se 
dobivat mnogu soedinenija so 15 S atomi poznati kako seskviterpeni, me|u koi 

najpoznat e hormonot abscisinskata kiselina (ABA). Od GGPP se dobivaat 
diterpeni, vo koi spa|aat hormonite giberelini. Isto taka, od 2 molekula na FPP 
se dobiva skvalen, a od nego se dobivaat razli~ni triterpeni, me|u koi spa|aat i 

steroidite.  
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6.4.2.1 Biosinteza i funkcija na karotenoidite 
 

So dimerizacija na GGPP se dobivaat tetraterpeni, me|u koi se vbrojuva i 
fitoenot, koj e neposreden prekursor na karotenoidite (Sl. 6.7). Karotenoidite 

na edniot ili na dvata kraja od sinxirot cikliziraat pri {to se formira jonski 
prsten. Karotenoidite se delat na dve grupi: karoteni, koi se sostojat samo od C i 

H atomi, a so vrzuvawe na hidroksilna grupa (OH) se dobivaat ksantofili koi se 

sostojat od C, H i O. 
 

 
 

 
 

Sl. 6.7 Biosinteza na nekoi karoteni i ksantofili (Buchanan i sor., 2002). 
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Karotenoidite se nao|aat vo site fotosintetski organizmi. Kaj vi{ite 

rastenija najva`ni karotenoidi se -karotenot i ksantofilite lutein, 
violaksantin, anteraksantin i zeaksantin. Kaj kafeavite algi prisuten e 
ksantofilot fukoksantin. 

Karotenoidite koi se nao|aat vo hloroplastite u~estvuvaat vo apsorpcija na 
svetlinata {to se koristi vo procesot fotosinteza, no imaat i drugi funkcii. 
Taka na pr., koga listot e izlo`en na svetlina so visok intenzitet toga{ 
koli~estvoto na apsorbirana energija e pogolema od onaa {to mo`e da se 
iskoristi pri fotosintezata. Vi{okot na energija e mnogu {teten za 
fotosintetskiot aparat i karotenoidite imaat zna~ajna uloga vo “gasewe” na ovaa 
energija. Poznati se mutanti na nekoi algi i bakterii {to nemaat karoteni i na 
svetlo tie brgu go gubat hlorofilot, a kako rezultat na toa nemaat sposobnost za 
avtotrofen na~in na `ivot. Vsu{nost, tie mo`at da `iveat aerobno na temno ili 
bez O2 na svetlo, no, vo prisustvoto na O2 i svetlina, hlorofilot se degradira. 

Karotenoidite imaat i drugi va`ni funkcii vo rastenieto, kako {to e 
apsorpcija na svetlina koja predizvikuva lokomotorni dvi`ewa, fototaksii. Isto 
taka, tie u~estvuvaat i vo prenesuvawe na drugi svetlosni signali, na primer, vo 
fototropizmot i drugi pojavi. Bojata na mnogu cvetovi i plodovi doa|a od 
prisustvoto na karotenoidite, a toa ima zna~ewe za polinacijata, 
razmno`uvaweto i drugo. 
 
6.4.3 Fikobilini 
 

Fikobilinite se pigmenti koi se nao|aat samo modrozelenite i crvenite algi. 
Ovie pigmenti se rastvorlivi vo voda i se sostojat od protein i prosteti~na 
grupa, koja e hromofor (nositel na boja). Proteinskiot del e izgraden od dva 
peptidni sinxiri (alfa i beta), so molekulska masa 19000, odnosno 20000 D. Za 
proteinot, kovalentno se svrzani 1-2 molekuli od hromoforot. Hromoforite se 
fikobilini, soedinenija od ~etiri pirolovi prsteni povrzani vo otvoren sinxir, 
koj se dobiva od protoporfirinot IX. 

Najpoznati fikobilini se: fikocijani so sinozelena boja prisutni kaj 

Cyanobacteria i fikoeritrini so crvena boja zastapeni kaj Rhodophyta. Dvete grupi 
na algi sodr`at i alofikocijanin. 

Fikobiliproteinite se nao|aat vo posebni globuli, koi se vikaat 
fikobilizomi  i se povrzani od nadvore{nata strana na tilakoidnata membrana. 
 
6.5 Apsorpcija na svetlinata 
 

Vidlivata svetlina e del od elektromagnetnoto zra~ewe {to opfa}a branova 

dol`ina od 390-720 nm, koe e vidlivo za ~ovekovoto oko. Taka na pr., 
ultravioletovoto zdra~ewe (320-390 nm) ima vlijanie vrz nekoi dvi`ewa kaj 
rastenijata, a nekoi bakterii mo`e da ja koristat infracrvenata svetlina (od 
1000 nm) vo fotosintezata. Elektromagnetnoto zra~ewe se karakterizira so 

branova dol`ina (), frekfencija i energija. Ako branovata dol`ina e pogolema 
(pomala frekfencijata), toga{ opa|a energijata {to ja nosi eden kvant na 
svetlina (foton). Elektromagnetnite zra~ewa mo`e da dejstvuvaat na strukturata 

od molekulite koi gi apsorbiraat. -zracite, X-zracite i kratkite UV zraci imaat 
visoka energija i vlijaat na vrskite pome|u ~esti~kite koi gi gradat atomskite 
jadra. Poradi toa, doa|a do promeni i raspa|awe na organskite materii {to se 
izlo`eni na ovie zra~ewa. Zra~ewata so kratka branova dol`ina mo`e da 
predizvikaat promeni vo strukturata kaj nukleinskite kiselini i proteinite koi 
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se mnogu {tetni za `ivite organizmi, a ~esto pati duri i smrtonosni. Me|utoa, 
zracite od vidliviot del na spektarot nemaat dovolno energija za da predizvikaat 
ireverzibilno o{tetuvawe na organskite soedinenija. Ovie zraci se apsorbiraat 
vo nadvore{nata elektronska obvivka od molekulata na pigmentite vo koja 
vleguvaat nadvore{nite ili valentni elektroni. Imeno, elektronite {to 

pripa|aat na edno atomsko jadro se vikaat  n-elektroni, a onie {to se zaedni~ki za 

dve jadra i gradat vrska pome|u niv, mo`e da bidat -elektroni ili -elektroni. 
 
6.5.1 Apsorpcioni spektri na pigmentite 
 

Fotosintetskite pigmenti apsorbiraat svetlina so odredena branova dol`ina 
i poradi toa imaat boja na propu{tenata ili odbienata svetlina. Apsorpcionite 
spektri na pigmentite pretstavuvaat funkcija od zavisnosta pome|u branovata 
dol`ina i apsorpcijata. Site hlorofili imaat dve zoni na apsorpcija, ednata e vo 
siniot, a drugata vo crveniot del od spektarot, no  maksimalnata apsorpcija na 
branovite dol`ini e razli~na. Taka na pr., hlorofilot a vo eterski rastvor 

apsorbira svetlina na 430 i 663 nm, a hlorofilot b na 450 i 643 nm (Sl. 6.8). 
Karotenoidite apsorbiraat samo vo violetoviot i siniot del od spektarot i za 

niv e karateristi~en spektar so dva ili tri vrvovi. -karotenot ima maksimalna 
apsorpcija na 420 nm i vrvovi na 460 i 480 nm. Fukoksantinot, ksantofil koj se 
nao|a kaj kafeavite algi apsorbira svetlina vo sino-zeleniot del od spektarot do 
500 nm. Fikobilinite apsorbiraat svetlina pome|u zeleniot i crveniot del od 
spektarot i toa fikocijanot pome|u 500 i 618  nm, a fikoeritrinot od 450 do 576 
nm (Sl. 6.8). Poradi toa {to site fotosintetski organizmi imaat pove}e od eden 
pigment, jasno e deka vkupnata apsorpcija na listot ili kletkata kaj algite 
pretstavuva zbir od apsorpciite na site prisutni pigmenti. Raznovidnosta na 
pigmentnite sistemi kaj rastenijata ovozmo`uva da iskoristat pogolem del od 
svetlosnoto zra~ewe pri fotosintezata. 

 

 
 

Sl. 6.8 Apsorpcioni spektri na fotosintetskite pigmenti. 
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6.5.2 Akcioni spektri na fotosintezata 
 

Posebno zna~ewe vo site fiziolo{ki procesi vo koi u~estvuva svetlinata ima 
akcioniot spektar na svetlinata. Akcionite spektri se merat na sledniot na~in: 
rastenijata se osvetluvaat so monohromatska svetlina so razli~na branova 
dol`ina koja postepeno se zgolemuva (410, 420, 430 ... 680, 690, 700 nm), potoa pri 
sekoe osvetluvawe se odreduva intenzitetot na fotosintezata preku merewe na 
nekoj parametar (pr., koli~estvo na oslobodeniot O2) i na kraj akcioniot spektar 
se pretstavuva grafi~ki kako intenzitet na procesot (koli~estvo na O2) vo 
funkcija na branovata dol`ina.  

Vo sekoj fiziolo{ki proces, aktivna mo`e da bide samo onaa svetlina koja e 
apsorbirana. Poradi toa, akcionite spektri mora da korespondiraat (sovpa|aat, 
poklopuvaat) so apsorpcionite spektri na pigmentite. Korespodencijata na ovie 
spektri prestavuva indikacija za toa koi pigmenti vo dadeniot proces imaat uloga 
na receptor. Vkupnite apsorpcioni spektri na listot ili na kletkata na algata se 
sovpa|aat so akcioniot spektar na fotosintezata (Sl. 6.9). Postojat samo dve zoni 
vo koi sovpa|aweto ne e celosno. Prvata zona se nao|a vo siniot del od spektarot 
(okolu 480 nm), kade {to apsorpcijata e pogolema od aktivnosta. Vo ovaa zona 
karotenoidite imaat maksimalna apsorpcija, a toa vsu{nost poka`uva deka 
svetlinata {to ja apsorbiraat ovie pigmenti ne e celosno iskoristena pri 
fotosintezata. Vtorata zona se nao|a vo crveniot del od spektarot (okolu 700 nm). 
Ovaa svetlina mo`at da ja apsorbiraat samo nekoi molekuli od hlorofilot a i 
akcioniot spektar poka`uva deka samo ovaa apsorpcija ne e dovolna za odvivawe na 
procesot na fotosinteza. 
 

 
 
Sl. 6.9 Vkupen apsorpcionen spektar (isprekinata linija) i akcionen spektar na 
fotosintezata (polna linija). 

 
Prisustvoto na razli~ni pigmenti kaj rastenijata ovozmo`uva nivno 

prisposobuvawe da `iveat i vo nekoi specifi~ni uslovi vo nadvore{nata sredina. 
Na mestata kade `iveat nekoi rastenijata, site zraci od belata son~eva svetlina 
ne se podednakvo prisutni. Taka na pr., vo morskata voda samo povr{inskite 
sloevi imaat dostapna polna bela svetlina. Poradi toa, tuka naj~esto `iveat 
zelenite algi koi imaat hlorofili i karotenoidi, so koi go koristat siniot i 
crveniot del od spektarot. Vo podlabokite delovi na vodata, ovie spektri ne se 
prisutni i zatoa tamu se javuvaat kafeavite algi, kaj koi pigmentot fukoksantin 
ovozmo`uva apsorpcija na sino-zelenata svetlina {to ja propu{taat 
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povr{inskite sloevi na vodata. Na pogolemite dlabo~ini do koi glavno dopiraat 
zelenata, `oltata i portokalovata svetlina `iveat crvenite algi, koi 
blagodarenie na prisustvoto na fikobilinot (fikoeritrin) mo`at da go koristat 
ovoj del od spektarot na svetlinata. Ovaa pojava e poznata kako komplementarna 
hromati~na adaptacija. Imeno, rastenijata se adaptiraat  vo odnos na sredinata na 
toj na~in {to sintetiziraat pigmenti ~ija boja e komplementarna so bojata od 
dostapnata svetlina. Taka na pr., ako nekoi sino-zeleni algi se odgleduvaat na 
zelena svetlina imaat pove}e fikoeritrin, a na crvena svetlina imaat pove}e 
fikocijanin. Kaj vi{ite rastenija, pojavata na hromati~na adaptacija se 
zabele`uva vo odnosot na hlorofilot a sprema hlorofilot  b. Taka na pr., kaj 
rastenijata koi dobro se osvetleni toj odnos e  3:1, a kaj rastenija koi `iveat vo 
senka, koli~estvoto na hlorofil b e zgolemeno. Na toj na~in, rastenijata od 
dolnite katovi vo {umskite zaednici podobro ja koristat svetlinata {to ja 
propu{taat kro{nite na golemite drva. 
 
6.5.3 Fizi~ki pojavi pri apsorpcija na svetlinata 
 

Elektronite koi ja so~inuvaat nadvore{nata obvivka na molekulot se vrzani za 
svoite orbiti i na normalna biolo{ka temperatura se nao|aat na najnisko 
energetsko nivo, odnosno vo osnovna sostojba. Elektronot ~ija energija se 
zgolemuva so primawe na kvant svetlina (foton), preminuva vo svojata sledna 
orbita, {to odgovara na zgolemenata energija. Ovaa sostojba se vika ekscitirana 
ili vozbudena sostojba na molekulot. Molekulite apsorbiraat zraci so odredena 
branova dol`ina odnosno energija, koi se vo sostojba da predizvikaat elektronski 
premin od osnovnata vo ekscitirana sostojba (Sl. 6.10). 

 
Sl. 6.10 Ekscitacija na hlorofil pri apsorpcija na sina i crvena svetlina. Paralelnite 
linii gi pretstavuvaat vibracionite nivoa na elektronskite orbiti. Pri apsorpcija na 
sina svetlina doa|a do premin na elektronite od osnovnata vo vtorata ekscitirana 
sostojba (vtora singletna sostojba), dodeka pri apsorpcija na crvena svetlina se 
ovozmo`uva premin na elektronite vo prvata ekscitirana sostojba (prva singletna 
sostojba). Deekscitacija (relaksacija) pretstavuva vra}awe na elektronite vo osnovnata 
sostojba pri {to apsorbiranata energija se osloboduva vo forma na toplina ili kako 
fluorescencija (Buchanan i sor., 2002). 
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Vo molekulite so slo`ena struktura kako {to se hlorofilite, sekoja 
energetska orbita ima nekolku bliski energetski sostojbi ili vibracioni nivoa. 
Vo molekulot na hlorofilot postojat dve mo`ni orbiti na ekscitirana sostojba: 
povisoka orbita koja odgovara na energijata od fotonite na sinata svetlina i 
poniska orbita koja odgovara na fotonite na crvenata svetlina. Poradi toa, 
maksimalnata apsorpcija na hlorofilot se nao|a vo siniot i crveniot del od 
spektarot na svetlinata t.e. apsorpcijata na ovaa svetlina predizvikuva 
ekscitirana sostojba na hlorofilot. Ekscitiranata sostojba na molekulot e mnogu 
nestabilna, kratkotrajna i brgu doa|a do deekscitacija, a pritoa molekulot na 
hlorofilot se osloboduva od primenata energija i se vra}a vo osnovnata sostojba. 
Postojat razli~ni pati{ta na deekscitacija: fluorescencija, fosforescencija, 
inducirana rezonancija i gubewe na elektroni. 

Ako hlorofilot apsorbira sina ili crvena svetlina, vozbudeniot elektron 
sekoga{ se nao|a na ista orbita. Vo toj vremenski period na ekscitacija, 
elektronot pa|a na najnisko vibraciono nivo od istata orbita, a pri toa maliot 
vi{ok na energija se gubi kako toplina. Potoa mo`e da dojde do celosna 
deekscitacija, koga elektronot }e se vrati na osnovnata orbita. Energijata {to se 
osloboduva pri deekscitacija povtorno se emitira kako kvant svetlina i taa 
svetlosna emisija e poznata kako fluorescencija. Vo ovoj slu~aj, hlorofilniot 
molekul prvo apsorbiral, a potoa emitiral svetlina. Poradi preminuvawe na 
ponisko vibraciono nivo vo ramkite na orbitata pri ekscitirana sostojba na 
elektronot, odredeno koli~estvo na apsorbiranata energija se gubi kako toplina. 
Spored toa, branovata dol`ina na fluorescentnata svetlina sekoga{ e pogolema 
od apsorbiranata. Taka na pr., hlorofilot a vo eterski rastvor apsorbira 
svetlina na 430 i 665 nm, a fluorescira na 680 nm. Deekscitacija na elektronot 
mo`e da nastane i preku promena na spinot (nasoka na rotacija) na ekscitiraniot 
elektron. Koga elektronot go menuva spinot i se vra}a vo osnovnata orbita, toga{ 
vi{okot na energija povtorno se emitira kako foton i ovaa pojava e poznata kako 
fosforescencija. Isto taka, pri deekscitacija mo`e da dojde do prenesuvawe na 
energijata od eden molekul na pigmentot na drug. Taka na pr., fluorescentnata 
svetlina od eden molekul mo`e da ja apsorbira drug molekul. Pojavata koga kvant 
energija se prenesuva od eden molekul na drug se vika inducirana rezonancija i 
ima golemo zna~ewe za primarnite procesi na fotosintezata. Na vakov na~in, 
apsorbiranata energija mo`e vo vid na eksciton da se prenese na pogolem broj 
pigmentni molekuli. Me|utoa, energijata sekoga{ e kanalizirana kon molekulite 
koi apsorbiraat svetlina so najgolema branova dol`ina (Sl. 6.11). 

Site tri opi{ani na~ini na deekscitacija se dobro poznati fizi~ki pojavi, 
{to se sretnuvaat vo tekot na fotosintetskiot proces, no tie ne se na~in na koj 
svetlosnata energija se koristi vo procesot na fotosinteza. Pri ovie pojavi, 
svetlinata se apsorbira i potoa vedna{ povtorno se emitira, no sostojbata vo koja 
se nao|aat molekulite na pigmentite ne se menuva. Toa zna~i deka fotosintezata 
zapo~nuva vo momentot koga ekscitiraniot molekul na hlorofilot gubi eden 
elektron koj se na{ol na orbitata so pogolema energija. Za da se slu~i ova, vo 
blizina na ekscitiraniot hlorofil potrebno e da postoi nekoe soedinenie koe 
mo`e da go primi toj elektron, odnosno akceptor na elektroni. Pritoa, 
hlorofilot se oksidira i ostanuva pozitivno naelektriziran, a akceptorot se 
reducira. Vo molekulot na hlorofilot ostanuva elektronska praznina i 
hlorofilot prima elektron od treto soedinenie, koe pretstavuva donor. 
Redukcijata na nekoe soedinenie ne e fizi~ka, tuku fotohemiska pojava. Taa e prva 
oksido-redukciska reakcija so koja zapo~nuva fotohemiskata faza na 
fotosintezata. Svetlosnata energija koja ovozmo`ila hlorofilot da se najde vo 
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ekscitirana sostojba i koja e pretvorena vo redukcionen ekvivalent, pretstavuva 
inicijalna energija koja podocna gi pottiknuva site fotosintetski reakcii.  

 

 
 
Sl. 6.11 Prenesuvawe na ekscitonite po pat na inducirana rezonancija vo kompleksot na 
pigmenti povrzani so proteinski nosa~i. Ekscitonite sekoga{ se prenesuvaat od eden 
molekul na drug vo nasoka na pigmentite koi apsorbiraat pomala energija (svetlina so 
pogolema branova dol`ina). Vo antena kompleksot II, ekscitonite mo`at da preminuvaat 
od karotenoidite na hlorofil b, potoa na hlorofil a i na kraj se zadr`uvaat vo 
reakcioniot centar na hlorofil a, koj apsorbira foton so najgolema branova dol`ina.  

 
6.6 Fotosistemi i prenesuva~i na elektroni 

 
Site procesi {to se pottiknati od svetlinata se odvivaat vo sistemot na 

fotosintetskite membrani i zatoa neophodno e poznavaweto na membranskata 
struktura i organizacija. Glavni sostavni delovi vo lipidniot matriks na 
tilakoidnata membrana se polipeptidnite kompleksi za koi se vrzani 
fotosintetskite pigmenti, kako i akceptori i donori na elektroni. Osven ovie 
kompleksi postojat i asocirani proteini na nadvore{nata i vnatre{nata strana 
od tilakoidite, kako i mali mobilni molekuli koi odr`uvaat vrska pome|u 
krupnite nepodvi`ni globuli. Site fotosintetski organizmi imaat po 4 ili 5 
supramolekulski kompleksi, koi se gledaat kako globuli na tilakoidnata 
membrana.  Tie se: 

 fotosistem I; 
 fotosistem II; 
 kompleks na citohromite b6f ili bc1; 
 kompleks na proteini i pigmenti koi apsorbiraat svetlina; 

 sinteza na adenozin trifosfat (reverzna ATPaza). 
Fotosintetskite bakterii imaat samo eden fotosistem. Citohromskiot 

kompleks b6f se nao|a kaj zelenite rastenija, a bc1 kaj fotosintetskite bakterii. 
Fotosistemite opfa}aat specijalni molekuli na hlorofil a, bakterohlorofil a 

(retko baktrohlorofil b), kako i primarni akceptori na elektroni. Specijalni 
molekuli od hlorofilot a imaat sposobnost da izgubat elektron i da po~ne 

procesot fotosinteza. Tie go pretstavuvaat reakcioniot centar na fotosistemot. 
Site drugi molekuli na hlorofilot a, drugite hlorofili, karotenoidi i 
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fikobilini se ozna~eni kako pomo{ni pigmenti, koi vleguvaat vo sostav na 
kompleksite {to ja apsorbiraat svetlinata. 
 
6.6.1 Fotosistem I (PSI) 
 

Zbirot na proteini i pigmenti, ~ij reakcionen centar P700 apsorbira svetlina 
so branova dol`ina od 700 nm se vika fotosistem I  (PSI = Photosystem I). Negovata 
glavna funkcija se sostoi vo redukcija na feredoksinot i oksidacija na 
plastocijaninot (Sl. 6.12). Fotosistemot I e smesten samo vo tilakoidite na 
stromata i vo delovite na membranite na granata koi se vo kontakt so stromata. 
 

 
 
Sl. 6.12 Z-{ema, necikli~en linearen transport na elektroni pretstaven vo odnos na 
redoks potencijalot na prenesuva~ite. Ekscitiraniot P 680 pretstavuva silen oksidans 
koj ja oksidira vodata, a ekscitiraniot P 700 e silen reduktant koj go reducira 
feredoksinot (Buchanan i sor., 2002). 

 
Celiot kompleks I (PSI holokompleks) mo`e da se podeli na jadro PSI i na  

antena-pigmenti I. Jadroto PSI opfa}a 7 polipeptidi, koi se obele`ani kako IA, 
IB, II-VI. Polipeptidite IA i IB (82-83 kD) go nosat rakcioneniot centar i 
primarnite akceptori na elektroni. Reakcioniot centar se sostoi od dve 
molekuli na hlorofil a koi formiraat dimer i pri apsorpcija na svetlina od 700 
nm ja gubat bojata (pobeluvaat). Za polipeptidite IA i IB se povrzani u{te 100 
molekuli od hlorofilot a koi imaat pomo{na funkcija, kako i 16 karotenoidi 
koi go {titat hlorofilot od fotooksidacija. 

Akceptori za elektroni se nekolku soedinenija koi sukcesivno primaat 
elektron od P700. Ovie soedinenija se ozna~eni so posebni simboli, bidej}i 
nivniot identitet ne e celosno utvrden. Porano celiot ovaj akceptorski zbir bil 
ozna~en so bukvata “X”, no denes se znae deka go so~inuvaat slednite komponenti: 
 A0 za koj se pretpostavuva deka e poseben monomeren molekul na hlorofilot a; 

 A1 koj najverojatno e vitamin K1 so hinonska struktura (filohinon); 
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 Fx e fero-sulfuren centar koj sodr`i 4Fe - 4S grupa povrzana za poseben 
polipeptid; 

 FA i FB (porano nare~en P430) pretstavuvaat u{te dve ferosulfurni grupi so po 4 
atoma na Fe i  S. 

Fotosistemot I opfa}a i nekolku polipeptidi koi pripa|aat na kompleksot 
antena-pigmenti (LHCI = light harvesting complex I), koj sodr`i okolu 100 molekuli 

na hlorofil b i -karoten; odnosot na hlorofilot a:b e 3.7:1. 
PSI na stromalnata strana ima mesto za koe se vrzuva feredoksinot (Fd), a kako 

asociran protein vrzan e flavinski enzim feredoksin-NADP-oksidoreduktaza 
(FNR). Na luminalnata strana e mestoto za vrzuvawe na plastocijaninot. 

 
6.6.2 Fotosistem II (PSII) 
  

Fotosistemot II (PSII) e kompleks ~ij reakcionen centar apsorbira svetlina so 
maksimalna branova dol`ina od 680 nm i poradi toa se vika P680 (Ghanotakis i 
Yocum, 1990). Glavnata funkcija na PSII e oksidacija na vodata i redukcija na 
plastohinonot. Fotosistemot II e smesten vo delovite na tilakoidot koi se zbieni 
vo granite. Poradi toa, agranalnite tilakoidi kaj C4 rastenijata, kako i site 
drugi {to imaat slabo razviena grana sodr`at malku globuli PSII. 

Fotosistemot II sodr`i pove}e integrirani i asocirani proteini, a mo`e da se 
podeli na jadro PSII i antena-pigmenti II. Jadroto se sostoi od najmalku 6 

polipeptidi. Dva polipeptida (32 i 30 kD) se ozna~eni kako D1 i D2 i nosat 
reakconen centar. Fotosistemot P680 sodr`i ~etiri molekuli hlorofil, od koi 

dve gradat dimer {to se fotooksidira. Za polipeptidite D1 i D2 se povrzani 
primarnite akceptori na elektroni i na niv se nao|aat lokusi so posebni 
funkcii. Akceptorite na elektroni i posebnite lokusi se: 

 feofitin a (Feo a), dve molekuli; feofitinot e derivat na hlorofilot, 

odnosno hlorofil bez Mg vo centarot na porfirinskiot prsten, a namesto 
Mg sodr`i 2 vodorodi; 

 QA i QB se dve srodni hinonski soednenija; 

 lokus koj nosi poseben ostatok od tirozin (Tyrz), koj e neposreden donor na 
elektroni za P680; 

 lokus za koj se vrzuvaat nekoi herbicidi; 

 eden molekul na -karoten i ne-hemsko `elezo, ~ija funkcija ne e sosema 
poznata; 

 citohrom b559 koj e povrzan za poseben polipeptid i e sostaven del na jadroto 

PSII; negovata funkcija ne e to~no utvrdena. 
Posebnite polipeptidi koi se sostaven del na PSII sodr`at 20-25 molekuli na 

hlorofil a i b koi slu`at kako antena-pigmenti II. Me|utoa, najgolem del od 
antena-pigmenti II e povrzan za drugi proteini opi{ani kako posebna globula 
LHCII. Tri asocirani polipeptidi (18, 23 i 33 kD) vo lumenot na tilakoidite 
pravat kompleks koj ja oksidira vodata i osloboduva O2. Ovoj kompleks e povrzan 
za PSII komu mu predava elektron od vodata. 
 
6.6.3 Citohromski kompleksi b6f i bc1 
 

Site fotosintetski organizmi vo tilakoidnata membrana imaat kompleks koj 
sodr`i dva citohromi b, eden citohrom od grupata c i eden fero-sulfuren centar. 
Ovoj kompleks e mnogu sli~en na kompleksot b/c citohromi od membranata na 
mitohondriite. Vo hloroplastot, ovoj kompleks ima funkcija da gi povrze PSI i 
PSII, so toa {to go oksidira plastohinonot, a go reducira plastocijaninot. Pokraj 
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toa, ovoj kompleks gi prenesuva protonite od nadvore{nata na vnatre{nata strana 
od tilakoidot. Citohromskiot kompleks e ramnomerno rasporeden vo site 
membrani vo hloroplastot. Izoliraniot citohromski kompleks sodr`i 4 
polipeptidi. Vo hloroplastite, za ovie polipeptidi se povrzani dva citohroma b6, 
citohrom f koj pripa|a na grupata od citohromite c (frons = list, lat.), kako i 
Rieske-ov fero-sulfuren centar (2Fe-2S) (po avtorot koj go otkril). Polipeptidite 
od citohromskiot kompleks sodr`at receptori za koi se vrzuvaat dva 
plastohinona koi se oksidiraat i gi predavaat elektronite na citohromite. 
 
6.6.4 Kompleks od proteini i pigmenti koi apsorbiraat svetlina (LHCII) 
 

Vo fotosistemot II, osven antena-pigmenti, postoi i eden poseben kompleks 
poznat kako kompleks II ili a/b antena-pigmenti so kratenkata LHCII (=light 
harvesting complex II). Kompleksot  LHCII, osven proteini sodr`i hlorofil a i b, no 
i ksantofili, koi u~estvuvaat vo apsorpcijata na svetlinata. Ovoj kompleks ima 
tri funkcii: 

 apsorpcija na svetlosnata energija {to se koristi pri fotosinteza; 

 kontrola na raspredelbata na apsorbiranata svetlina pome|u PSI i PSII; 
 pridones  vo adhezijata na tilakoidite vo ramkite na eden granum.  
Kaj rastenijata koi rastat na slaba svetlina ovaj kompleks e mnogu dobro 

razvien {to  pretstavuva nivna adaptacija za podobro iskoristuvawe na 
svetlinata. Kaj vi{ite rastenija LHCII  kompleksot ima 200-300, a kaj nekoi algi i 
nekolku iljadi molekuli na hlorofil na eden reakcionen centar. 
 
6.6.5 Fikobilizomi i hlorozomi  
 

Kaj crvenite i modro-zelenite algi postoi kompleks antena-pigmenti koj ne e 
sostaven del na membranata. Toj se nao|a vo posebni tela koi se vikaat 
fikobilizomi. Kaj crvenite algi, tie se povrzani za nadvore{nata strana od 
tilakoidite, a kaj modro-zelenite algi se povrzani za plazmati~nata strana na 
fotosintetskata membrana. Fikobilizomite imaat dva dela. Vo prviot del, 
proteinite se cvrsto vrzani za membranata i za niv e povrzan alofikocijaninot. 
Vtoriot del ima forma na periferni stap~iwa so proteini za koi kovalentno se 
povrzani fikocijaninot i fikoeritrinot. Taka na pr., okolu 400 molekuli 
fikobilini se nao|aat na eden fikobilizom koj ja prenesuva apsorbiranata 
energija na pigmentite vo PSII.  

Hlorozomite se nao|aat nadvor od membranata i se prisutni kaj zelenite 
fotosintetski bakterii (Chlorobium), a sodr`at pomo{ni pigmenti 
bakteriohlorfil c, d ili e. 
 
6.6.6 Mobilni prenesuva~i na elektroni 
 

Mobilnite prenesuva~i na elektroni se: feredoksinot, plastohinonot i 
plastocijaninot. 

Feredoksinot e protein so molekulska masa 7-12 kD, koj sodr`i fero-sulfuren 
centar 2Fe-2S (Arnon, 1988). So pomo{ na enzimot feredoksin-NADP-reduktaza 
(FNR), feredoksinot vo procesot na fotosinteza go reducira NADP, a mo`e da go 
reducira i plastohinonot. Isto taka, toj gi reducira i neorganskite akceptori na 
elektroni: kislorod, sulfat, nitrit, azot, vodorod, kako i proteinot tioredoksin. 
Feredoksinot e hidrofilen i se dvi`i po stromalnata strana na tilakoidnata 
membrana. 
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Me|u PSII i citohromskiot kompleks se nao|a grupa od okolu 40 podvi`ni 
plastohinoni (PQ). Tie se hidrofobni, rastvorlivi vo lipidi i se dvi`at vo 
lateralen i vertikalen pravec niz lipofilniot sreden del od membranata. 
Plastohinonot (PQ ) pri redukcija prima dva elektrona i dva protona i preminuva 
vo plastokinol (PQH2). 

Polipeptidite IA/IB vo fotosistemot I, na luminalnata strana od tilakoidot 
imaat receptorsko mesto za plastocijanin. Plastocijaninot e hidrofilen 
podvi`en protein koj ja odr`uva vrskata pome|u kompleksot citohrom b6f i PSI. 
Plastocijaninot sodr`i dva atoma na bakar i zatoa ima sina boja. 
 
6.6.7 Fotosistemi kaj bakteriite 
  

Pogolem del od fotosintetskite bakterii se anaerobni, no i onie {to se 
fakultativni aerobni vo procesot na fotosinteza ne proizveduvaat kislorod, pa 
poradi toa se vikaat anoksigeni. Fotosintetskite bakterii sodr`at samo eden 
fotosistem. Postojat dve grupi na fotosintetski bakterii: 

 zeleni bakterii (Chlorobiaceae) so fotosistem koj e mnogu sli~en na PSI; 
 purpurni bakterii (Rhodospirillaceae) ~ij fotosistem nalikuva na PSII.  

 
6.7 Fotosintetski transport na elektroni 
 

Vo tekot na fotosintezata se razlikuvaat procesi {to zavisat od apsorpcijata 
na svetlosnata energija, procesi vo koi taa energija se koristi, kako i procesi koi 
se odvivaat na temno. Vrz baza na ovie procesi, fotosintezata e podelena na svetla 
faza i temna faza. Vo svetlata faza postojat samo dve reakcii vo koi u~estvuva 
svetlinata, a za drugite ne e direktno potrebna svetlina. Me|utoa, tie dve reakcii 
se esencijalni i bez niv celiot proces voop{to ne bi mo`el da se odviva. Od druga 
strana, aktivnosta na odredeni enzimi e regulirana so svetlosni signali i zatoa 
ne mo`e da se ka`e deka svetlinata ne e potrebna za drugite reakcii.  

Svetlata faza e pretstavena so slednite reakcii: 

 apsorpcija na svetlinata i gubewe na elektron od molekulot na hlorofilot; 

 oksidacija na vodata i redukcija na NADP ili NAD; 
 transport na elektroni i oksido-redukciski reakcii; 

 fotosintetska fosforilacija. 
Svetlinata {to ja apsorbiraat fotosintetskite pigmenti ovozmo`uva 

hlorofilot vo centarot na reakcijata da go izgubi svojot elektron i da reducira 
nekoe drugo soedinenie. Pritoa, vo molekulot na hlorofilot se formira 
elektronska praznina, koja se popolnuva so odzemawe na elektron od nekoe drugo 
soedinenie koe ima sposobnost da go ispu{ti elektron. Kaj zelenite rastenija 
po~eten donor na elektroni e vodata, a kraen akceptor e CO2. Od vodata do CO2, 
elektronite se prenesuvaat niz pove}e prenesuva~i koi gradat elektron-
transporten sinxir. Spored toa, vo svetlata faza od fotosintezata se odvivaat 
pove}e oksido-redukciski reakcii za koi va`at pravilata na redoks sistemite. 
Kaj fotosintetskite organizmi se razlikuvaat dva na~ina za transport na 
elektroni:  

 necikli~en ili linearen transport; 

 cikli~en transport. 
Sintezata na ATP e povrzana so transportot na elektronite i poradi toa ovie 

procesi se vikaat necikli~na ili cikli~na fotosinteti~ka fosforilacija. 
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6.7.1 Op{ti karakteristiki na redoks sistemite 
 

Oksidacijata i redukcijata se vr{i pome|u dve soedinenija, od koi ednoto go 
prenesuva svojot elektron na drugoto soedinenie. Nasokata na prenesuvawe na 
elektronite e odredena so redoks potencijalot na prenesuva~ite. Redoks 
potencijalot (E0) na nekoe soedinenie ja pretstavuva negovata sposobnost da 
reducira ili oksidira nekoe drugo soedinenie. Toa e relativna golemina i se 
opredeluva vo odnos na vodorodnata elektroda, ~ii redoks potencijal e -0.42 V pri 
pH 7. Imeno, soedinenijata ~ij redoks potencijal e negativen mo`at da gi 
reduciraat onie so pozitiven redoks potencijal. Primarniot donor na elektroni 
vo fotosintezata e vodata koja oksidira vo O2. Krajniot akceptor na elektroni 
CO2 se reducira vo [CH2O]. Ovie reakcii se odvivaat so tro{ewe na energija, a toa 
se slu~uva so pomo{ na svetlinata i so u~estvo na hlorofilot. Vo osnovnata 
sostojba, redoks potencijalot na hlorofilot vo reakcionite centri e pozitiven. 
No, po apsorpcija na svetlinata, hlorofilot vo PSI steknuva svojstvo na silen 
reduktant koj mo`e da reducira soedinenija so nizok negativen redoks potencijal, 
a hlorofilot vo PSII stanuva silen oksidans koj mo`e da ja oksidira vodata. 
 
6.7.2 Necikli~en (linearen) transport na elektroni 
 

Pri transportot na elektronite od vodata do NADP, prenesuva~ite na 
elektroni se rasporedeni vo linearen sinxir i poradi toa ovoj transport se vika 
necikli~en transport na elektroni. Pri necikli~niot transport na elektroni se 
dobivaat slednite proizvodi: O2, NADP i ATP. Elektron-transportniot sinxir go 
so~inuvaat slednite fragmenti: 

 reakcionite centri na dvata fotosistema (P700 i P680); 
 dva sinxira na primarni akceptori na elektroni, po eden za sekoj 

reakcionen centar; 
 eden  intermedieren sinxir {to go povrzuva P680 so P700; toj gi opfa}a 

kompleksot na citohromite b6f, kako i dvata prenesuva~i plastocijaninot i 
plastohinonot, nadvor od kompleksot; 

 mobilen protein feredoksin i asociran protein feredoksin-NADP 
reduktaza zaedno so PSI; 

 kompleks koj osloboduva O2 zaedno so PSII. 
Linearniot elektron-transporten sinxir e pretstaven na (Sl. 6.13) onaka kako  

{to se pretpostavuva deka se postaveni razli~nite prenesuva~i vo membranata na 
tilakoidot. Elektronite preminuvaat od vnatre{nata (luminalna) na 
nadvore{nata (stromalna) strana od membranata. Vo lipidniot dvosloj na 
membranata prenesuva~ite se lateralno podvi`ni. Hill i Bendall (1960) gi 
pretstavile komponentite na necikli~niot transport na elektroni. Spored ovie 
avtori e dobiena karakteristi~nata {ema na necikli~niot elektron-transporten 
sinxir poznata kako “Z” {ema, bidej}i ima forma na bukvata Z (Sl. 6.12). 
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Sl. 6.13 Organizacija na proteinskiot kompleks koj izvr{uva necikli~en transport na 
elektroni i transport na protoni vo membranata na tilakoidite (Malkin i Niyogi, 2000).  

 
Transportot na elektronite zapo~nuva koga reakcionite centari na dvata 

fotosistemi }e primat eksciton od antena-pigmentite, pri {to }e izgubat 
elektron. Taka, P700 od osnovnata sostojba preminuva vo ekscitirana sostojba 
P700*, a ekscitacijata se slu~uva za vreme od 1.5 ps (pikosekunda = 10-12 s). P700* go 
predava elektronot na soedinenieto A0, a so toa se izvr{uva prvata fotohemiska 
reakcija t.e. formiraweto na elektronskiot par P700+/A0

-. Potoa, elektronot 
preminuva na A1, a po podolgo vreme preku Fx preminuva na FA i FB (Sl. 6.14).  
 

 
 
Sl. 6.14 Razdvojuvawe na pozitivniot i negativniot polne` i stabilizacija na primarnite 
fotohemiski reakcii vo fotositem I (Buchanan i sor., 2002). 
 

Za toa vreme P700+ (vo koj ostanala elektronska praznina) stanuva akceptor i 
odzema eden elektron od plastocijaninot. Elektronot koj go napu{til P700 se 

predava preku FA/B feredoksinot na posebno receptorsko mesto na polipeptidot od 
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PSI. Toj go reducira NADP preku feredoksin-NADP-reduktazata (Sl. 6.14). Poradi 

toa {to feredoksinot prenesuva po eden elektron, a za redukcija na NADP se 
potrebni dva elektrona, se smeta deka najverojatno vo ovoj proces dejstvuvaat 2Fd. 
Me|utoa, dvata protona {to se potrebni za redukcija se koristat od rastvorot na 
stromata, a toa predizvikuva namaluvawe na koncentracijata na H+ joni i 
zgolemuvawe na pH vrednosta. 

Postoi funkcionalna razlika pome|u dvata hinoni. Hinonot QA e cvrsto vrzan 
za protein i se reducira samo so eden elektron, pri {to se dobiva semihinon. 
Sli~ni prosesi na ekscitacija i gubewe na elektroni se slu~uvaat i vo 
fotosistemot II. P680 od osnovnata sostojba preminuva vo ekscitirana sostojba 
P680* i go reducira feofitinot za vreme od 2 ps. Formiraweto na elektronskiot 
par P680+/Feo- e rezultat na prvata fotohemiska reakcija. Feofitinot go predava 

elektronot na hinonite QA i QB, koi se nao|aat na stromalnata strana od 
membranata. Sukcesivnoto prenesuvawe na elektronite vo kompleksot P680 i 
primarnite akceptori e prika`an na Sl. 6.15.  

 

 
 
Sl. 6.15 Razdvojuvawe na pozitivniot i negativniot polne` i stabilizacija na 
fotohemiskite reakcii vo fotositem II (Buchanan i sor., 2002). 

 
Hinonot QB se nao|a vo oksidirana sostojba i isto taka e vrzan za protein, a za 

negova redukcija se potrebni dva elektrona i dva protona. Negovata redukcija se 
vr{i vo dva stepena. Vo prviot stepen, QA prima eden elektron od P680* preku 
feofitinot i go prenesuva na QB, koj go zadr`uva elektronot. Me|utoa, P680+ go 
nadopolnuva izgubeniot elektron preku oksidacija na vodata, a pri negova 
povtorna ekscitacija go otpu{ta i vtoriot elektron koj stignuva do QB. Vo ovaa 
forma, QB

 odzema dva protona od stromata, pri {to se sozdava reduciran 
plastohinol (PQH2). Vo toj moment, plastohinolot disocira i vleguva vo sostav na 

plastohinonite, a na negovoto mesto se vrzuva drug oksidiran plastohinon (PQ). 
Na toj na~in slobodnite plastohinoni se zbogatuvaat so reducirani formi. 
Plastohinonite se oksidiraat vo kompleksot citohrom b6f.  

Ako plastohinonite se reducirani i ne se vo sostojba da primat novi 
elektroni, toga{ elektronite se vra}aat na P680+, a vi{okot na energija se 
emitira kako kvant svetlina. Vremeto na ovaa emisija e mnogu podolgo, otkolku 
pri fluorescencija na antena-hlorofilot i zatoa ovaa pojava se vika odlo`ena 



Fotosinteza: konverzija na svetlosnata energija 

 127

emisija na svetlinata (= delayed light emission). Me|utoa, ako elektronot od QA/B se 

prenese na plastohinonot, toga{ }e otsustvuva emisija na svetlinata odnosno “se 
gasi”. Ottuka bukvata Q poteknuva od zborot quencher (to quench = gasi).  

Za da premine elektronot od QB na hinonite vo intermedierniot del na 
elektron-transporniot sinxir, potrebno e ovie prenesuva~i da ne bidat vo 
reducirana forma. Nivnata oksidacija ja ovozmo`uva P700 koj odzema elektroni 
prvo od plastocijaninot, a potoa preku nego i od b6f komppleksot, koj go oksidira 
plastohinonot.  

 

 
 
Sl. 6.16 Transport na elektroni i protoni niz hinonskiot (Q ciklus) i niz kompleksot 
citohrom b6f. Vo prviot ciklus plastihinonot (PQ) prima 2 elektroni od PS II i 2 protoni 
od stromata i preminuva vo plastokinol (PQH2). Protonite se osloboduvaat vo lumenot, 
eden elektron preminuva na plastocijaninot (PC), a drugiot elektron preku dvata 
citohromi (bL i bH) preminuva na drugiot plastohinon, formiraj}i semikinol (PQ*). Vo 
vtoriot ciklus u~estvuva nov plastihinon (PQ) koj prima 2 elektroni od PS II i nov par na 
protoni od stromata. Isto taka, protonite se osloboduvaat vo lumenot, a elektronite se 
naso~uvaat na PC i PQ*. PQ* preminuva vo kinol (PQ**), koristej}i tret par na protoni od 
stromata i kako PQH2 ja zbogatuva rezervata od reducirani plastohinoni vo lipidniot 
sloj na membranata. Vkupno 2 elektroni se prenesuvaat PC i ponatamu na PSI, a 4 protoni 
se prenesuvaat od stromata vo lumenot (Malkin i Niyogi, 2000). 

 
Vo kompleksot citohrom b6f, osven transport na elektroni se slu~uvaat i drugi 

zna~ajni procesi. Reduciraniot plastohinol (PQH2) nosi dva elektrona i dva 
protona, a povtornata oksidacija na PQH2 e cikli~en proces i e ozna~en kako 
hinonski Q-ciklus (Sl. 6.16). Na kompleksot citohromot b6f se nao|aat dve mesta za 

koi se vrzuvaat hinonite. Prvoto mesto le`i blisku do Fe-SR proteinot i 
citohromot b6 so nizok redoks potencijal, a vtoroto mesto e blisku do stromata. 
Prviot plastokinol predava eden elektron na Fe-SR centarot, a vtoriot na 
citohromot b6, dodeka protonite se propu{taat vo lumenot na tilakoidite. 
Elektron od Fe-SR se prenesuva na plastocijaninot, a elektronot od b6 (od b6LP na 
b6HP) reducira eden nov hinon vo semihinol (PQ*). Potoa, drug plastokinol (PQH2) 
minuva niz istiot proces, eden elektron preku Fe-SR se prenesuva na 
plastocijaninot, a vtoriot preku dvata citohromi ja dovr{uva redukcijata na 
semihinonot, koj odzema 2H+ od stromata i preminuva vo plastokinol, a na toj 
na~in se zgolemuva brojot na reduciranite plastohinoni. Vkupniot bilans na ovie 
reakcii mo`e da se pretstavi  so slednava ravenka: 
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2PQH2 + PQ + 2PCoks + 4H+ (od stromata) PQH2 + 2PQ + 2PCred + 4H+ (vo lumenot) 
 
Spored toa, funkcijata na kompleksot od citohromite b6f e prenesuvawe na 

elektroni niz membranata i prenesuvawe na protoni od stromata vo lumenot na 
tilakoidite. Vsu{nost, transmembranskiot protonski gradient ja inducira 
fosforilacijata. Reduciraniot plastocijanin go nadopolnuva izgubeniot 
elektron vo reakcioniot centar P700+.  

 
6.7.2.1 Oksidacija na vodata 
  

Na~inot na koj se razlo`uva i oksidira vodata, kako i na~inot na koj se 
reducira P680+ pri necikli~niot transport na elektroni e najmalku istra`uvan i 
poznat. Vo procesot na razlo`uvawe i oksidacija na vodata u~estvuva kompleksot-
koj osloboduva O2 i koj se sostoi od najmalku tri proteini povrzani na 

vnatre{nata strana od tilakoidite za D1/D2 proteinot  vo  PSII. Poznato e deka za 
eden protein se povrzani 4 atomi na mangan (Mn) i neophodno potrebno e 
prisustvoto na joni od Cl- i Ca2+, no ulogata na ovie joni ne e dovolno objasneta. 

Reakcijata za osloboduvawe na O2 mo`e da se pretstavi na sledniov na~in: 
 

2H2O 4H+ + 4e- + O2 
 

Spored ovaa ravenka, dve molekuli na voda (odnosno 2H+ i 2OH-) se oksidiraat 
vo O2, pri {to se odzemat 4 elektroni koi se prenesuvaat na P680+, a 4H+

 ostanuvaat 
vo lumenot na tilakoidite. Me|utoa, ovie protoni pridonesuvaat vo 
zgolemuvaweto na transmembranskiot gradient na istite.  

Osloboduvaweto na O2 e slo`en proces i se odviva vo pove}e posledovatelni 
stepeni. Imeno, kompleksot {to go osloboduva O2 pominuva niz 5 oksidaciski 
sostojbi S0-S4, a toa se ovozmo`uva preku kumulativnoto dejstvo na 4 svetlosni 
reakcii (Sl. 6.17). Na temno, kompleksot se nao|a vo S1 sostojba. So pomo{ na tri 
fotoni na svetlina doa|a do odzemawe na po eden elektron i promena na 
sostojbite: S1 vo S2, S2 vo S3 i S3 vo S4, koga se osloboduva i maksimalno koli~estvo 
na O2. Potoa, e potreben samo eden foton svetlina pove}e za da pomine S4 vo S0. 
Protonite se osoboduvaat pome|u S0-S1, S1-S2 i S4-S0. Koga kompleksot }e dojde vo 
sosotojba S4 se akumulira dovolno koli~estvo na energija {to }e ja oksidira 
vodata. Taka, za eden osloboden O2 se odzemaat vkupno ~etiri elektroni, a toa 
zna~i deka se potrebni ~etiri fotoni. Pri odzemawe na elektroni od S0-S4 
u~estvuvaat zbir od 4 atomi na mangan koi pome|u sebe se povrzani vo nepoznata 
struktura. Ovaa pretpostavka za oksidacija na vodata generalno e prifatena i 
pokraj toa {to sostojbite S0-S4 hemiski ne se definirani. 

Spored ponovite istra`uvawa, elektronite od vodata se prenesuvaat na P680+ 
preku eden prenesuva~ ozna~en so bukvata Z. Se smeta deka prenesuva~ot Z se nao|a 
na eden segment od proteinot D1/D2 i deka toj e radikal na aminokiselinata 
tirozin, Tyrz. 

Protonite koi pri transport na elektroni od H2O do NADP se akumuliraat vo 
lumenot na tilakoidite pretstavuvaat protonska motorna sila {to se koristi za 
sinteza na ATP. Ovoj proces e poznat kako necikli~na fotosintetska 
fosforilacija, a proizvodi na ovoj proces se: O2, NADPH i ATP. 
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Sl. 6.17 Grafikot go poka`uva osloboduvaweto na O2 vo membranite na hloroplastite 
adaptirani na temno, a se osvetleni so svetlina so silen intenzitet. Neposredno po 
osvetluvaweto, maksimalnoto koli~estvo na O2 se osloboduva posle tretiot svetlosen 
signal, a potoa posle sekoj ~etvrt svetlosen signal. [emata go pretstavuva kineti~kiot 
model na akumulacija na energija vo sistem koj osloboduva O2. Po sekoj apsorbiran foton 
od strana na P680 se odzema eden elektron, a kompleksot postepeno preminuva od sostojba 

S0 vo S4. Gubeweto na sekoj elektron go zgolemuva pozitivniot polne` na kompleksot. 

Sostojbata S4 sodr`i dovolno koli~estvo na akumulirana pozitivna energija i mo`e da 
oksidira dve molekuli na voda i da proizvede O2. 4 elektroni se prenesuvaat na P680+, a 4 
protoni ostanuvaat vo lumenot na tilakoidite (Buchanan i sor., 2002). 
 
6.7.3 Cikli~en transport na elektroni 
 

Elektronite od fotosistemite so pomo{ na sinxir od prenesuva~i mo`at da se 
vratat povtorno na reakcioniot centar od kade {to poteknuvaat, a vakviot 
transport e poznat kako cikli~en transport na elektroni. Ovoj transport ima 

golemo fiziolo{ko zna~ewe za PSI, dodeka PSII ne u~estvuva vo ovoj transport i 
poradi toa nema oksidacija na vodata i produkcija na O2.  

Vo cikli~niot transport, ekscitiraniot R700 gi predava elektronite na 
akceptorite A0, A1, Fx i FA/B koi go reduciraat feredoksinot. Me|utoa, pri ovoj 
transport feredoksinot ne go reducira NADP, tuku preku feredoksin-plastohinon 
oksidoreduktaza gi predava elektronite na plastohinonot koj e vrzan za citohrom 
b6f. Na kraj se reducira plastocijaninot i go vra}a elektronot na R700+ (Sl. 6.18). 
Cikli~niot transport na elektroni e ovozmo`en so pomo{ na komleksot na 
citohromi, koj se nao|a vo blizina na PSI. Pri ovoj transport se vr{i oksidacija i 
redukcija na plastohinonot, a protonite se prenesuvaat od stromata vo lumenot na 
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tilakoidite pri {to se ovozmo`uva sinteza na ATR. Ovoj proces e poznat kako 
cikli~na fotosintetska fosforilacija i edinstven negov proizvod e ATR. 

 

 
 
Sl. 6.18 Cikli~en transport na elektroni pretstaven vo odnos na polo`bata na 
prenesuva~ite vo membranata na tilakoidite. Vo ovoj transport u~estvuva samo PSI, koj go 
oksidira PC i go reducira Fd preku prenesuva~ite na elektroni. Elektronite preminuvaat 
od Fd na PQ so pomo{ na enzimot Fd-PQ oksidoreduktaza. PQ prevzema 2 protoni od 
stromata i gi osloboduva vo lumenot na tilakoidite. Eden od elektronite se prenesuva od 
PQ na PC, a drugiot preku citohrom b na PQ. Elektronite pominuvaat niz cikli~en pat i 
toa trgnuvaat od P700 i se vra}aat povtorno na istiot. Za razlika od necikli~niot pat, 
pri cikli~niot transport nema redukcija na NADP i ne se osloboduva O2. Vo lumenot se 
vospostavuva protonska motorna sila i se proizveduva ATP, poradi toa {to hinonskiot 
ciklus e ve}e aktiviran (Malkin i Niyogi, 2000). 

 
6.7.4 Funkcija na antena pigmentite 
 

Vo rekcioniot centar na fotosistemite edinstveno dimerniot hlorofil a ima 
sposobnost da izgubi elektron, a so toa da po~ne fotosintetskiot proces. Se smeta 
deka na eden fotohemiski aktiven hlorofil a postojat okolu 300 molekuli 
hlorofil, {to dejstvuvaat kako pomo{ni pigmenti ili anteni za apsorpcija na 
svetlinata.  

Energijata {to ja apsorbiraat pomo{nite pigmenti ili povtorno se emitira 
kako fluorescencija ili se prenesuva kako eksciton na nekoj drug molekul od 
hlorofil vo ramkite na kompleksot koj ja apsorbira svetlinata. Prenesuvaweto 
na ekscitonot e mo`no poradi toa {to molekulite od hlorofilot se smesteni edna 
do druga na proteinskiot nosa~ vo membranata na tilakoidot, a se razlikuvaat po 
apsorpcioniot spektar.  

Koga hlorofilot e ekstrahiran vo nekoj organski rastvoruva~ (in vitro) se 
odvojuva od proteinot i toga{ site negovi molekuli se monomerni i imaat ist 
spektar na apsorpcija. Me|utoa, vo in vivo uslovi, hlorofilite imaat razli~ni 
apsorpcioni spektri. Taka na pr., hlorofilot a apsorbira svetlina so branova 
dol`ina od 622, 670, 684, 692 i 700 nm.  Hlorofilot b apsorbira na 640 i 650 nm. 
Razli~nite spektralni maksimumi imaat posebno zna~ewe vo prenesuvaweto na 
ekscitonite koe mo`e da se realizira od molekul so pogolema energija na molekul 
so pomala energija, odnosno od pomala kon pogolema talasna dol`ina. Vo sekoj 
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fotosistem, reakcioniot centar apsorbira zraci so najgolema branova dol`ina 
(najmala energija). Vra}aweto na ekscitonot vo sprotiven pravec ne e mo`no. Na 
toj na~in, prenesuvaweto na eksitonot e kanalizirano vo nasoka na reakcioniot 
centar (Sl. 6.11). 
 
6.8 Fotosintetska fosforilacija  
 

Транспортот на електрони и протони во фотосинтетската мембрана е поврзан со 
синтезата на АТР, кој е неопходно потребен за синтезата на органските соединенија и za 
многу други процеси. Синтезата на АТР е објаснета со помош на хемиосмотската 
хипотеза, за која авторот Mitchell во 1978 добил Нобелова награда. Ovaa hipoteza se 
primenuva i za objasnuvawe na oksidativnata fosforilacija vo mitohondriite. 
Spored hemiosmotskata hipoteza, fosforilacijata mo`e da se odviva vo nekoi 
membranski vezikuli, kako {to se hloroplastite (tilakoidite), mitohondriite 
ili bakteriskite kletki. Edinstven uslov za odvivawe na fosforilacijata e 
membranata da bide nepropustliva za pasiven transport na protoni, a vo nea da 
postoi elektron-transporten sinxir. Vo ovoj sinxir potrebno e da se zamenat 
komponentite koi pri oksidacija i redukcija prenesuvaat po eden elektron so onie 
koi prenesuvaat po 2 elektrona i 2 protona. Vo tilakoidite, ovaa zamena e 
napravena so sukcesija na fotosistem II-hinoni-plastocijanin. Spored toa, 
hinonskiot Q-ciklus ima klu~na uloga vo promenata na brojot na elektroni koi se 
prenesuvaat (1-2-1). Transportot na protoni e vektorski, kako rezultat na 
polo`bata na proteinskite nosa~i {to gi vrzuvaat protonite na ednata strana od 
membranata, a gi otpu{taat na drugata strana od membranata. Vo tilakoidite, 
protonite se zemaat od stromata, a se ispu{taat vo lumenot. Vo mitohondriite, 
protonite se vrzuvaat vo matriksot, a se osloboduvaat vo prostorot pome|u dvete 
membranski obvivki.  

Vo hloroplastite, redukcijata i oksidacijata na hinonite vo Q-ciklusot 
ovozmo`uva prenesuvawe na 4H+, pri prenesuvawe na 2 elektrona. Vo tilakoidite, 
gradientot na protonite se zgolemuva i poradi odvivawe i na drugi reakcii. Taka 
na pr., pri oksidacija na vodata protonite ostanuvaat vo lumenot, a pri redukcija 
na NADP se tro{at vo stromata. Pri akumulacija na H+ vo lumenot doa|a do 
izleguvawe na Mg+ od stromata i do primawe na Cl- vo lumenot. Spored toa, za 
sinteza na eden molekul ATR, 4H+ treba da se vratat preku ATRazata od 
tilakoidite vo stromata. ATR sintazata se nao|a vo tilakoidite na stromata i vo 
onie delovi na tilakoidite {to se nao|aat na periferijata na granata. 
Protonskata motorna sila {to se formira na tilakoidnata membrana kako 
rezultat na sobiraweto na protoni vo lumenot na tilakoidite pretstavuva 
dvi`e~ka sila vo sintezata na ATR.  
 

ADP + H3PO4  ATP + H2O 
 

ATR sintazata se sostoi od dva segementi. Segmentot CF0 e hidrofoben i 
pominuva niz membranata, a segementot CF1 pretstavuva krupna hidrofilna 
globula koja le`i vo stromata. Zatoa, ovoj enzim e poznat kako CF0-CF1 kompleks 
koj ima masa od 400 kD i izgleda kako globula na dr{ka (Sl. 6.19). Sekoj segement se 
sostoi od pove}e subedinici. Segmentot CF1 se sostoi od 5 razli~ni subedinici, 

ozna~eni so bukvite od  do , a golemite subedinici  i  se nao|aat vo triplikat. 

Taka vo sostavot na segmentite se nao|aat 33. Subedinicite na segmentot CF0 

gradat kanal niz membranata, a niz nego pominuvaat protonite. Segmentot CF1, 
odnosno negovite subedinici  i  imaat kataliti~ka funkcija. Subedinicata  
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ima regulatorna funkcija, a drugite subedinici najverojatno gi povrzuvaat dvata 
segmenta (Abrahams i sor., 1994). 

 

 
 

Sl. 6.19 Model na reverzna ATR-aza. Regionot CF0 se nao|a vo membranata na tilakoidite 
i gradi kanal za preminuvawe na protonite. Na stromalnata strana se nao|a globularniot 

CF1 region sostaven od 3 i 3 subedinici i  subedinica vo centarot, koja so svoeto 

rotirawe ja menuva konformacijata na ostanatite subedinici (Malkin i Niyogi, 2000).  

 

 
 

Sl. 6.20 Model na konformacioni promeni vo CF1 regionot na ATR-azata. Pome|u  i  
subedinicite vozmo`ni se tri polo`bi vo koi se nao|aat ADP i Pi. Otvorenata polo`ba 
(O) prima ADP i Pi. Po rotacijata se menuva konformacijata na kompleksot, a ADP i Pi 
postignuvaat polo`ba vo koja se labavo povrzani (L). Na kraj, se formira polo`ba na 
cvrsto vrzuvawe (T), vo koe doa|a do sinteza na ATR. Ova mesto povtorno se otvora, ATR 
izleguva od kompleksot i so negovoto osloboduvawe se ovozmo`uva priem na sledniot par 
od ADP i Pi. Za konformacionite promeni vo prviot stepen potrebna e energija koja 
poteknuva od transportot na protonite niz membranata, dodeka za vtoriot stepen ne e 
potrebna dopolnitelna energija (Malkin i Niyogi, 2000). 

 
Na~inot na koj se sintetizira ATR vo tilakoidite e sli~en kako i vo 

mitohondriite kade {to se nao|a enzimot F0-F1 ATPaza, a bil opi{an od Walker i 
Boyer koi dobile Nobelova nagrada za hemija vo 1997 godina. Ovie avtori go 

opi{ale F1 segmentot kako globula vo koja naizmeni~no le`at  i  subedinicite, 

a pome|u niv vo centarot se nao|a  subedinicata koja se protega do regionot na 

dr{kata. Na  i  parovite se nao|aat tri mesta za koi istovremeno se vrzuvaat 

ADP i Pi. Protokot na protoni niz kanalot predizvikuva rotacija na  
subedinicata. Otvorenoto mesto O (O-site = open) prvo preminuva vo mesto L na koe 
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labavo se vrzuvaat ADP i Pi (L-site = loose), a potoa vo mesto T (T-site = tight) na koe se 
ostvaruva tesna vrska pome|u ADP i Pi. Koga }e zavr{i sintezata na ATR, mestoto 
T povtorno se otvora, ATR se osloboduva i povtorno mo`e da se vrzat novi ADP i 
Pi (Sl. 6.20).  

Ovoj mehanizam za sinteza na ATR e identi~en vo mitohondriite i 
hloroplastite. Toj e vo korelacija so hemiosmotskata hipoteza, bidej}i 
transportot na protoni e predizvikan od gradientot na koncentracijata na H+ 
pome|u lumenot na tilakoidite i stromata. Me|utoa, sintezata na ATR e celosno 
reverzibilen proces i ATRazata mo`e da go hidrolizira ATR vo sprotivna nasoka. 

Nasokata na procesot ja regulira  subedinicata, koja e inaktivirana ako e vo 
oksidirana forma. Nejzinata aktivnost po pat na redukcija ja kontrolira 
enzimskiot sistem feredoksin/tioredoksin i toa samo vo prisustvo na svetlina, 
koga feredoksinot se reducira vo elektron-transportniot sinxir.  
 
6.9 Koordinacija na procesite vo svetlata faza na fotosintezata 
 

Kaj algata Chlorella pyrenoidosa bilo mereno koli~estvoto na osloboden O2 pri 
osvetluvawe so monohromatska svetlina so razli~na branova dol`ina (Emerson i 
Lewis, 1943). Koli~estvoto na osloboden O2 bilo presmetano vrz baza na brojot na 
apsorbirani fotoni i pritoa bile dobieni re~isi isti vrednosti za site 
ispituvani branovi dol`ini. Za da se oslobodi eden molekul na O2, vo transportot 
u~estvuvaat 4 elektroni. Imeno, za transport na eden elektron na NADP se 
potrebni 2 fotoni i toa edniot za ekscitacija na PSI, a drugiot za ekscitacija na 
PSII. Spored toa, logi~no e deka za transport na 4 elektroni se potrebni 8 fotoni. 
Vrednosta za koli~estvoto na osloboden O2 na eden apsorbiran foton iznesuva 
0.08-0.09 O2 i se vika kvanten prinos. Intenzitetot na fotosinteza e 
proporcionalen so brojot na apsorbirani kvanti svetlina nezavisno od branovata 
dol`ina. Namalen intenzitet na fotosinteza se javuva pri svetlina so branova 
dol`ina od 480 nm koja ja apsorbiraat karotenoidite i pri branova dol`ina 
pogolema od 680 nm koja ja apsorbira samo PSI. Intenzitetot na fotosintezata 
zavisi od koli~estvoto na energija {to go apsorbiraat pomo{nite pigmenti vo 
sobira~kite kompleksi. Za da bide procesot efikasen, dvata fotosistemi treba da 
imaat isti koli~estva na energija. Pri raspredelbata na energijata, glavna 
funkcija ima a/b antena kompleksot (LHCII). Se smeta deka LHCII ima eden del koj e 
cvrsto vrzan, a drugiot e lateralno podvi`en i mo`e da se priklu~i ili na PSI ili 
na PSII. Dvi`eweto na a/b antena proteinot e regulirano preku negovata 
fosforilacija. Imeno, koga kompleksot ne e fosforiliran, toga{ toj se nao|a 
zaedno so PSII vo granalniot del na tilakoidite. Me|utoa, koga e fosforiliran se 
premestuva do PSI vo stromalnite tilakoidi. Vsu{nost, fosforilacijata ja vr{i 
poseben enzim kinaza koja e vrzana za membranata, a se aktivira pod dejstvo na 

reduciraniot plastohinon. Od druga strana, enzimot fosfataza vr{i 
defosforilacija na kompleksot i toga{ toj se vra}a do PSII.  

Necikli~niot i cikli~niot transport na elektroni se razlikuva ne samo po 
prenesuva~ite, tuku i po krajnite proizvodi. Pri necikli~niot transport na 
elektroni se sintetiziraat ATP i NADPH, a vo cikli~niot samo ATP. Energijata 
{to ja nosat fosfatnata vrska na ATP i reduciraniot NADPH se koristi za 
redukcija na CO2, no i vo drugi biosintetski procesi. ^esto pati potrebata za ATP 
e golema i pri nedostatok na ovoj faktor prestanuva redukcijata na CO2. Pri 
nedostatok na oksidiran NADP ne e mo`no prenesuvaweto na elektroni od 
feredoksinot i vo toj slu~aj tie se prenesuvaat na plastohinonot i se vklu~uvaat 
necikli~niot transport na elektroni. Na vakov na~in se sintetizira pogolemo 
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koli~estvo na ATP i povtorno se vospostavuva ramnote`a za sinteza na organski 
soedinenija. 
 
6.10 Fotoinhibicija na fotosintezata 
 

Poznato e deka svetlinata pretstavuva osnoven izvor na `ivotot na 
rastenijata. Me|utoa, ako nejziniot intenzitet vo prirodni uslovi dostigne nivo 

(2000 mol m-2s-1), toga{ fotosintezata ve}e ne e stimulirana, tuku del od ovoj 
proces mo`e da bide i inhibiran. Ovaa pojava pretstavuva stres za rastenijata i e 
poznata kako fotoinhibicija na fotosintezata. Pritoa, vi{okot na energija 
naj~esto se predava na O2 i pri negova necelosna redukcija se sozdavaat reaktivni 
formi na O2 poznati kako slobodni kislorodni radikali (ROS = reactive oxygen 
species) (Sl. 6.21). Poradi toa, rastenijata razvile soodveten mehanizam na 
fotoprotekcija od vakvi stresni uslovi. Fotoprotekcijata se bazira na razli~ni 
morfolo{ki karakteristiki na rastenijata i fiziolo{ki adaptacii. Taka na pr., 
listovite mo`at da ja menuvaat svojata polo`ba zavisno od pravecot i 
intenzitetot na svetlinata i pritoa go reguliraat koli~estvoto na primena 
energija. Vo kletkite na asmilacionoto tkivo, hloroplastite se pomestuvaat od 
kleto~nite yidovi i se postavuvaat po dol`inata na yidovite koi se paralelni so 
pravecot na svetlosnite zraci. Isto taka, rastenijata koi rastat na silno 
osvetleni `iveali{ta imaat poslabo razvieni pigmenti koi gi apsorbiraat 
fotonite. Sepak, od posebno zna~ewe se fiziolo{kite fotoprotektivni 
mehanizmi {to se aktiviraat pod vlijanie na nadvore{nite faktori i 
ovozmo`uvaat tolerantnost na rastenijata kon silna svetlina (Niyogi, 1999). 
 

 
 
Sl. 6.21 Aktivirani formi na O2, koi nastanuvaat so redukcija na O2 so eden, dva ili tri 
elektroni. 

 
6.11 Izvori na reaktivni formi na O2 

 
Prisustvoto na kislorod vo atmosferata se smeta za osnoven uslov za `ivot. 

Me|utoa, nekoi formi na kislorod mo`at da bidat mnogu {tetni za rastitelnata 
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kletka. Molekularniot kislorod (O2) e inerten gas i pri negova necelosna 
redukcija se dobivaat toksi~ni formi. Za redukcija na kislorodot potrebni se 4 
elektroni i 4 protoni, pri {to se dobiva voda (toa e reverzibilna reakcija na 
oksidacijata na vodata pri procesot na fotosinteza). Pri necelosna redukcija na 
O2, koga istiot se reducira so pomo{ na eden, dva ili tri elektroni se dobivaat 

reaktivni formi na O2, kako {to se: супероксидниот анјон (O2
), водородниот 

пероксид (Н2O2) и хидроксилниот анјон (ON). So isklu~ok na H2O2, drugite 
reaktivni formi sodr`at slobodni radikali so nespareni elektroni. Ovie 
reaktivni formi na O2 se {tetni i toksi~ni i se poznati kako slobodni 
kislorodni radikali (ROS = reactive oxygen species) (Sl. 6.21). Molekularniot O2 se 
reducira preku 4 posledovatelni ~ekori sozdavaj}i nekolku reaktivni formi na 

O2 (O2(H)O2
H2O2HO+H2O2H2O). 

Слободните радикали, osobeno ON ги оштетуваат клето~ните структури, pri {to 
naj~esto doa|a do peroksidacija na membranskite lipidi, denaturacija na 
proteinite, o{tetuvawe na DNA i destrukcija na hlorofilot. Reduciranite 
formi na O2 se dobivaat kaj site rastitelni i `ivotinski kletki, kako pridru`ni 
pojavi na oksido-redukciskite reakcii koi glavno se izvr{uvaat pod dejstvo na 
flavinskite enzimi. Va`no e da se istakne deka kaj rastitelnite organizmi pri 
fotosintetskiot transport na elektroni se dobiva zna~itelno koli~estvo na O2, 
no pritoa se dobivaat i reducirani formi na O2. Toksi~nite formi na O2 imaat 
zna~ajno vlijanie pri senescencijata, patogenezata, kako i pri drugi stresni 
uslovi za rastitelniot organizam.  

Sepak, potrebno e da se naglasi deka fotosintezata e mnogu kompleksen proces, 
koj od apsorpcija na svetlinata do fiksacija na CO2 opfa}a pove}e sukcesivni 
reakcii. Imeno, za prenesuvawe na elektronite, a osobeno za redukcija na nekoi 
prenesuva~i potreben e mnogu mal vremenski interval (nano ili mikrosekundi). 
Me|utoa, pobavnite procesi go prodol`uvaat traeweto na nekoj prethoden stepen 
vo sistemot i vo toj slu~aj doa|a do prenesuvawe na energijata ili elektronite na 
nekoi drugi alternativni akceptori, kako {to e kislorodot. Taka, radikalite na 
kislorodot se dobivaat na dva na~ina: 

- preku direktna interakcija na kislorodot so ekscitiraniot kislorod 
- preku prenesuvawe na elektronite od feredoksinot na kislorodot. 
Kislorodot doa|a vo kontakt so ekscitiraniot hlorofil vo ramkite na 

procesite vo fotosistemot II. Vsu{nost, posle apsorpcijata na fotonite, 
molekulite na hlorofilot preminuvaat vo vozbudena sostojba i tie brzo se 
osloboduvaat od vi{okot na energija ako reakcioniot centar P680 e sposoben da 
primi eksciton. No, ako ostanat podolg vremenski period ekscitirani zna~ajno se 
zgolemuva preminot vo triplet sostojba, a toa e dovolno dolg vremenski period za 
energijata da se prenese na kislorodot. Vo toj slu~aj kislorodot preminuva vo 
singlet sostojba (1O2), vo koja e mnogu reaktiven kon proteinite, lipidite i 
pigmentite. Imeno, vo ramkite na fotosistemot II, prenesuvaweto na elektronite 
od QA/B e najbaven proces. Ovoj proces e baven poradi toa {to rezervite na 
plastohinonot se reducirani i toj ne e vo sostojba da primi novi elektroni. 
Me|utoa, od ovoj efekt rastenijata brzo zakrepnuvaat, osobeno koga intenzitetot 
na svetlinata }e se namali. Prenesuvaweto na elektronite od feredoksinot na O2 
e povrzano so procesite vo fotosistemot I. Vo PSI mo`e da dojde do zastoj, koga 
rezervite na NADP se maksimalno reducirani poradi bavnosta na biohemiskite 
reakcii vo koi toj povtorno oksidira. Vo toj slu~aj, elektronite od feredoksinot 

se prenesuvaat do kislorodot i go formiraat superoksidniot radikal (O2
-) koj 

ponatamu se reducira i detoksificira. 
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6.12 Za{tita od aktiviraniot kislorod vo hloroplastot 
 

Mnogu rastitelni vidovi vo uslovi na silna insolacija ne bi pre`iveale ako 
ne raspolagaat so razli~ni fiziolo{ki za{titni mehanizmi. Ovie mehanizmi gi 
opfa}aat slednive pojavi: 

- termalno rasturawe na apsorbiranata energija 
- vklu~uvawe na  alternativni pati{ta za transport na elektroni 
- sinteza na soedinenija so antioksidativni svojstva 
- aktivirawe na enzimi koi gi otstranuvaat {tetnite soedinenija 
- sposobnost za brza popravka i zamena na proteinite, koi bile o{teteni pri 

oksidativniot stres. 
Karotenoidite  imaat primarna fotoprotektivna funkcija vo hloroplastite. 

Kako pigmenti koi vleguvaat vo antena kompleksite, tie se vo bliska vrska so 
ekscitiraniot hlorofil. Energijata od vozbudeniot hlorofil preminuva na 
karotenoidot, no, toj ne mo`e da premine vo vozbudena sostojba i zatoa ja ispu{ta 
energijata vo forma na toplina. Vo toj slu~aj se skratuva vremeto na `ivot na 
singlet hlorofilot, ne doa|a do formirawe na singlet kislorod i nema nesakani 
efekti. Ovoj proces e poznat kako termalno rasturawe na energijata. Postoi 
mislewe deka pri silna svetlina, pove}e od 75% od apsorbiranata energija mo`e 
da bide eliminirana na vakov na~in. Interesen e podatokot deka aktiviraniot 
kislorod predizvikuva izbeluvawe (bela boja) na hlorofilot. Imeno, mutantite 
od algi i bakterii koi nemaat karotenoidi ne se vo sostojba da `iveat vo aerobna 
sredina i vo prisustvo na svetlina. 

Vo osloboduvaweto na vi{okot na energija od fotosintetskiot aparat, va`na 
uloga ima ksantofilniot ciklus koj se nao|a vo site pigmentni antena kompleksi 

vo tilakoidnata membrana. Toj se sostoi od tri ksantofili: zeaksantin, 
violaksantin i anteraksantin, koi me|u sebe se razlikuvaat po stepenot na 

epoksidacija. Jonskite prsteni na ksantofilite imaat po edna nezasitena vrska i 
na nea so adicija na kislorodot se formira tri~len epoksiden prsten. 
Zeaksantinot nema nitu edna epoksidna vrska i vo prisustvo na kislorod prvo 
nastanuva epoksidacija na edniot prsten, pri {to se sozdava intermedierot 
anteraksantin, a potoa i na drugiot prsten, pri {to se sozdava diepoksid 
violaksantin. Enzim koj u~estvuva vo ovoj proces e zeaksantin epoksidazata, a so 

pomo{ na violaksantin deepoksidazata, reakciite celosno se reverzibilni (Sl. 
6.7). Vsu{nost, termalno rasturawe na energijata vr{i samo zeaksantinot. Pri 
silen intenzitet na svetlina, re~isi celoto koli~estvo na violaksantin 
preminuva vo zeaksantin, a so toa se ovozmo`uva konverzija na vi{okot 
apsorbirana svetlosna energija vo toplotna. Procesot e reguliran so pomo{ na 
aktivnosta na deepoksidazata, koja e locirana na luminalnata strana od 
tilakoidot i se aktivira pri poniska pH vrednost (optimalna pH e 5.2), koja se 
vospostavuva vo lumenot pri transportot na protonite vo prisustvo na svetlina. 
Kofaktor na deepoksidazata e askorbatot (Ayk), koj preminuva vo 
monodehidroaskorbaten radikal i vo dehidroaskorbat (DHA) (Sl. 6.22). Povtorna 
epoksidacija na zeaksantinot se slu~uva na stromalnata strana na tilakoidot, a 
epoksidazata se aktivira pri pH 7.5. Za epoksidacija se potrebni kislorod i 
NADPH koj vo ovaa reakcija se oksidira (Sl. 6.22). Spored toa, se smeta deka 
namaluvaweto na pH vo lumenot na tilakoidite pretstavuva klu~en signal preku 
koj rastenieto ja "~uvstvuva" silnata svetlina. Ksantofilniot ciklus ima pove}e 
funkcii, a najva`na od niv e u~estvoto na zeaksantinot vo termalnoto rasturawe 
na energijata (Horton i sor., 1996).  
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Sl. 6.22 U~estvo na ksantofilniot ciklus vo termalnoto rasturawe na energija vo 
membranata na tilakoidite. Pri silna svetlina, violaksantin deepoksidazata (VDE) 
vr{i deepoksidacija na violaksantinot vo zeaksantin, {to e stimulirano pri niska pH na 
lumenot. Askorbatot koj e kofaktor na ovoj enzim se reducira vo monodehidroaskorbat 
(MDA). Sprotivniot proces go vr{i zeaksantin epoksidazata (ZE) pri slaba svetlina na 
stromalnata strana, kade pH e pogolema.  

 
6.13 Psevdocikli~na fotofosforilacija 
 

Pri posebni stresni uslovi, koga e aktiven necikli~niot transport, 
elektronite od feredoksinot se prenesuvaat na O2 namesto na NADP (Melerova 
reakcija) i na takov na~in se dobiva superoksiden radikal. Vo ovoj slu~aj ne mo`e 
da se detektira osloboduvawe na O2.  Ovoj proces e sli~en na cikli~niot 
transport i bidej}i ne se formira NADPH se vika psevdocikli~en transport na 
elektroni. Vo uslovi na silna svetlina, koga O2 postignuva visoka koncentracija 
vo hloroplastot, toga{ site prenesuva~i na elektroni se maksimalno reducirani, 
a nivnata povtorna oksidacija zaostanuva poradi bavnite biohemiski procesi. Vo 
uslovi na su{a, stomite se zatvoreni, a koncentracijata na CO2 e namalena, no i 
NADPH ne e vo sostojba da se vrati vo oksidirana forma. Vsu{nost, pri 
psevdocikli~niot transport na elektroni se vklu~uva celiot linearen elektron-
transporten sinxir, a spored toa i plastohinonskiot ciklus. Vo takva sostojba se 
obezbeduva transport na protoni od stromata vo lumenot na tilakoidite, a so toa 
se sozdavaaat uslovi za fotosintetska fosforilacija duri i vo uslovi koga 
biohemiskata reakcija e prekinata. Negativna posledica na psevdocikli~niot 
transport na elektroni e toa {to se vr{i redukcija na O2 i se dobiva 

superoksiden radikal (O2
), koj mora da se otstrani pred da se o{tetat 

hloroplastite. Edinstvena korist za rastenieto od psevdocikli~nata 
fosforilacija e toa {to se ovozmo`uva sinteza na ATP pri nepovolni uslovi. 
Bidej}i pri ovoj proces se sozdavaat slobodni kislorodni radikali stanuva 
diskutabilen negoviot korisen efekt, koj zavisi od sposobnosta na rastenieto da 
go neutralizira toksi~noto dejstvo na kislorodnite radikali. 
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6.14 Superoksid dismutaza i askobat-glutationski ciklus 
 

Superoksidniot radikal se sozdava vo hloroplastite na pove}e na~ini, no 
naj~esto se dobiva pri prenesuvawe na elektronite od feredoksinot na O2. Vo 
hloroplastite postoi enzimot superoksid dismutaza (SOD), koj vedna{ go reducira 

superoksidot vo pomalku toksi~en peroksid (O2
 + O2

 + 2H+  2H2O2 + O2), koj so 

pomo{ na enzimot askorbat peroksidaza (AA elektron donor + H2O2  DHA + 2H2O) 
vo hloroplastite se razgraduva na voda i kislorod. Enzimot superoksid dismutaza 
(SOD) ja zgolemuva svojata aktivnost pri razli~ni nepovolni stresni uslovi: 
oksidativniot stres, ozonot, silnata svetlina, visokata temperatura, SO2, 
tretmanot so herbicidi i dr. O~igledno e deka ovoj enzim e {iroko rasprostranet 
vo ramkite na za{titniot mehanizam protiv nepovolnite faktori od 
nadvore{nata sredina. SOD e multimeren metalprotein vo citosolot na 
eukariotite. Vo hloroplastite, ovoj enzim e vrzan za Cu/Zn, dodeka kaj drugite 
organizmi e povzran za drugi metali (Mn, Fe).  

H2O2 i vo niski koncentracii e toksi~en za fotosistemite (PSI i PSII), kako i za 
enzimite od reduktivniot pentozen ciklus vo hloroplastite. Kaj pove}eto `ivi 

kletki razlo`uvaweto na peroksidite go vr{at enzimot katalaza (2H2O2  O2 + 
2H2O) i razli~ni peroksidazi (R´H2 donor + H2O2  R´oksidiran donor + 2H2O). Vo 
kletkite na listot, katalazata e aktivna vo peroksizomite, dodeka hloroplastite 
nemaat katalaza tuku poseduvaat sistem na askorbat peroksidazi, koi se nao|aat vo 
lumenot na tilakoidite ili se povrzani za tilakoidnite membrani, a isto taka 
mo`e da bidat i rastvorlivi vo stromata. Superoksidot i peroksidot {to se 
dobivaat pri Melerovata reakcija se oksidiraat so pomo{ na vrzani enzimi-
superoksid dismutazi i peroksidazi, a pritoa se proizveduvaat H2O i O2. 
Superoksidot e izlo`en na dejstvoto na enzimi koi se rastvoreni vo stromata. 
Enzimot SOD proizveduva H2O2 koj se otstranuva so pomo{ na enzimot askorbat 
peroksidazata, pri {to askorbatot se oksidira vo monodehidroaskorbat (MDA). 
MDA spontano preminuva vo dehidroaskorbat (DHA), koj vleguva vo askorbat-
glutationskiot ciklus.  

Glutationot e tripeptid (glutaminska kiselina - cistein - glicin) i vo 
oksidirana forma, dve molekuli na glutation se vrzani za sulfur (GSSG), a koga se 
reducira se dobivaat dva molekula na glutation (GSH). Oksidiraniot glutation se 
reducira so pomo{ na glutation reduktaza (GR), pri {to se koristi eden molekul 

na NADPH (NADPH + GSSG  NADP+ + 2GSH). Askorbatot koj se reduciral pri 
deepoksidacija na violaksantinot vo monodehidroaskorbat, povtorno se oksidira 
so pomo{ na askorbatna peroksidaza vo lumenot. Proizvodot na oksdacijata, 
dehidroaskorbatot izleguva od stromata. Na vakov na~in, askorbat glutationskiot 
ciklus, a vo pomala mera i ksantofilniot ciklus go tro{at vi{okot na NADPH. 
So toa se vospostavuva povolen odnos pome|u ATP/NADPH vo stromata. 
Pri linearniot transport na elektroni, vodata oksidira i se osloboduva O2, a 
potoa O2 povtorno se reducira vo voda so pomo{ na elektronite koi minuvaat niz 

elektron-transportniot sinxir (2H2O + O2
  2H2O

 + O2), proces ozna~en kako 
ciklus voda-voda (Asada, 1999). Vkupnite reakcii vo ciklusot voda-voda imaat 
zna~ajna fiziolo{ka funkcija za za{tita na PSII, PSI, kako i na enzimite od 
reduktivniot pentozen ciklus od dejstvoto na superoksidite i vodorodniot 
peroksid. Isto taka, rekaciite od ovoj ciklus imaat va`na uloga i vo produkcijata 
na ATP koga biohemiskite reakcii se bavni, kako i vo zgolemuvawe na odnosot na 
ATP/NADPH preku otstranuvawe vi{okot na redukcioniot potencijal. Site ovie 
reakcii ovozmo`uvaat odvivawe na procesot na fotosinteza i pri nepovolni 
nadvore{ni uslovi. 


