PaoLo Pesaresr*, Fasio Rossr*

Trasporto ciclico di elettroni nel cloroplasto

I. INTRODUZIONE

La fotosintesi ¢ il processo che converte 'energia luminosa in energia chimica
e avviene all’interno del cloroplasto, organello tipico delle cellule vegetali.

La fase luminosa della fotosintesi ha luogo nelle membrane tilacoidali del
cloroplasto e consiste nel trasferimento di elettroni dall’acqua al NADP*, con
conseguente formazione di potere riducente (NADPH), produzione di ossi-
geno molecolare (O,) e rilascio di protoni nel lume tilacoidale (H*) (Arnon,
1991; Arnon et al., 1954; Hill e Bendall, 1960). Questo processo prende il
nome di trasporto lineare di elettroni (LET) e coinvolge due reazioni fotochi-
miche che hanno luogo a livello del Fotosistema II (PSII) e del Fotosistema
I (PSI) (fg. 1). Gli elettroni ottenuti dall’ossidazione dell'acqua, catalizzata
dal PSII, sono trasferiti ai plastochinoni (PQ), al citocromo &, f(Cyt b, f) e
quindi sono utilizzati per ridurre la plastocianina (PC). Successivamente, la
plastocianina ¢ ossidata dal PSI e gli elettroni sono trasferiti alla Ferredossina
(Fd) per la produzione di NADPH grazie all'enzima Ferredossina-NADP*
reduttasi (FNR). Il trasporto lineare di elettroni genera, contemporaneamen-
te, un gradiente protonico attraverso la membrana tilacoidale (ApH), che ¢
utilizzato dal complesso proteico ATP-sintasi (AT Pase) per produrre ATP (per
una rassegna si veda Shikanai, 2007). NADPH e ATP sono, quindi, i prodotti
primari della fase luminosa della fotosintesi e sono soprattutto utilizzati per la
fissazione dell’anidride carbonica (CO,), attraverso il ciclo di Calvin-Benson,
nello stroma del cloroplasto. Si stima che in piante a metabolismo C3 occorra
un rapporto ATP/NADPH pari a 1.66 per fissare 'anidride carbonica, mentre
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Fig. 1 Schema raffigurante i principali complessi proteici presenti nelle membrane tilacoidali
e coinvolti nel trasporto lineare di elettroni (linea tratteggiata) e nelle due vie alternative di
trasporto ciclico di elettroni: la via sensibile all’ Antaimicina A (AA) e dipendente dalla Ferre-
dossina (Fd; linea continua spessa) e la via dipendente dal complesso NAD(P)H-deidrogenasi
(NDH; linea continua sottile). Sia il trasporto lineare che quello ciclico di elettroni contribu-
iscono alla generazione di un gradiente protonico (H*), a cavallo della membrana tilacoidale,
essenziale sia per attivazione di maccanismi fotoprotettivi (NPQ) che per la produzione di
ATP attraverso il complesso dellATPase (linea punteggiata). PSII, fotosistema II; Cyt b, f,
citocromo b _f; PC, plastocianina; PSI, fotosistema I; AT Pase, ATP sintasi; FNR, Ferredossina
NADP* reduttasi

il trasporto lineare di elettroni produce ATP e NADPH in un rapporto pari
a 1.50. Come la pianta sia in grado di ottenere 'ATP mancante, necessario
al ciclo di Calvin-Benson non ¢ ancora del tutto chiaro, tuttavia si ipotizza
che il trasporto ciclico di elettroni intorno al PSI (CET) possa contribuire
ad aumentare la concentrazione di ATP (fig. 1). Infatti, il trasporto ciclico di
elettroni necessita soltanto della reazione fotochimica del PSI e gli elettroni
del NADPH o della Ferredossina sono nuovamente trasferiti ai plastochinoni
e quindi reimmessi nella catena di trasporto (Bendall e Manasse, 1995; Fork
e Herbert, 1993; Munekage e Shikanai, 2005). Pertanto, il trasporto ciclico
di elettroni ¢ in grado di incrementare il gradiente protonico che attraversa
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la membrana tilacoidale e quindi produrre ATP, senza accumulare NADPH.

Seppur il trasposto ciclico di elettroni ¢ noto da oltre 50 anni (Arnon et
al., 1954; Arnon et al., 1958), alcune delle proteine coinvolte in questo pro-
cesso sono state individuate soltanto di recente, grazie a studi di genomica
funzionale eseguiti sulle piante modello Arabidopsis thaliana e Nicotiana ta-
bacum (per una rassegna si veda Shikanai, 2007). A oggi si conoscono due vie
parzialmente ridondanti del trasporto ciclico di elettroni intorno al PSI: i) la
via dipendente dalla Ferredossina e inibita da Antimicina A; ii) la via dipen-
dente dal complesso della NAD(P)H deidrogenasi (NDH) (fig. 1).

In questo manoscritto cercheremo di fornire un quadro, il pit possibile
esaustivo, dello stato dell’arte della ricerca sul trasporto ciclico di elettroni,
insieme a possibili impieghi biotecnologici per migliorare I'efficienza fotosin-
tetica e quindi la produttivita delle piante superiori.

2. LE PROTEINE COINVOLTE NEL TRASPORTO CICLICO DI ELETTRONI
DIPENDENTE DALLA FERREDOSSINA E SENSIBILE ALL’ANTIMICINA A

I primi lavori in cui sono riportati dati che evidenziano l'esistenza di un tra-
sporto tilacoidale di elettroni responsabile di sintetizzare ATD, senza produ-
zione di O, e NADPH, risalgono al 1954 grazie alle ricerche di Daniel I. Ar-
non (Arnon et al., 1954). Soltanto nel 1958, tuttavia, lo stesso autore parlera
per la prima volta di trasporto ciclico di elettroni (Arnon et al., 1958).

Successivamente nel 1963, Arnon insieme ai suoi collaboratori individue-
ra il ruolo essenziale della Ferredossina nel trasporto ciclico di elettroni oltre
a sottolineare I'importanza del citocromo 4 fe il fatto che il trasporto ciclico
mediato dalla Ferredossina ¢ inibito da un metabolita secondario prodotto
da batteri del genere Streptomyces che prende il nome di Antimicina A (AA)
(Tagawa et al., 1963) (fig. 1).

2.1 La scoperta della proteina “Protein Gradient Regulation 5” (PGR5)

Dovranno passare quasi 40 anni per arrivare a conoscere i primi dettagli mo-
lecolari alla base del trasporto ciclico di elettroni sensibile all’ Antimicina A
(Shikanai et al., 1999; Munekage et al., 2002). Questo importante risultato ¢
ottenuto grazie a uno screening messo a punto da Toshiharu Shikanai, basa-
to sull'individuazione di mutanti di Arabidopsis caratterizzati da un ridotto
smorzamento della fluorescenza emessa dalla clorofilla (Non-Photochemical
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Quenching, NPQ; Shikanai etal., 1999). In particolare, sulla base della consi-
derazione che lo smorzamento della fluorescenza ¢ indotto dall’acidificazione
del lume tilacoidale e che anche il trasporto ciclico contribuisce a creare il
gradiente protonico che attraversa la membrana tilacoidale, Shikanai insieme
ai suoi collaboratori intuiscono che 'individuazione di mutanti alterati nel
meccanismo di fotoprotezione NPQ (Demmig-Adams et al., 1996; Niyogi
et al., 2005), possa portare all'individuazione di geni e proteine coinvolti nel
trasporto ciclico di elettroni. Il mutante di Arabidopsis pgr5 (Munekage et al.,
2002), infatti, oltre a essere caratterizzato da un ridotto NPQ, mostra le stesse
caratteristiche di piante selvatiche di Arabidopsis trattate con Antimicina A.
In particolare, il rapporto P700*/P700 (centro di reazione del PSI ossidato/
ridotto) ¢ pitt basso nel mutante pgr5 rispetto al controllo selvatico e tale
rapporto pud essere ripristinato al valore di controllo per aggiunta di Metil-
Viologeno, un accettore artificiale di elettroni provenienti dal PSI. Inoltre,
lassenza della proteina PGR5 non altera in alcun modo il trasporto lineare
di elettroni, indicando chiaramente che PGR5 ¢ coinvolta nella via di tra-
sporto ciclico di elettroni sensibile all’Antimicina A e alternativa al trasporto
lineare (fig. 2). Ulteriori analisi hanno dimostrano che PGRS5 ¢ una proteina
estrinseca associata alla membrana tilacoidale e coinvolta nel trasferimento
di elettroni dalla Ferredossina ai plastochinoni, quindi nella via del trasporto
ciclico identificata da Arnon nel 1954.

2.2 La scoperta della proteina “Protein Gradient Regulation 5-Like 1”7 (PGRLI)

Alcuni anni dopo la scoperta di PGR5, il gruppo di ricerca coordinato da Da-
rio Leister, presso la Ludwig-Maximilians-Universitit di Monaco, Germania,
individua una nuova proteina coinvolta nel trasporto ciclico di elettroni sensi-
bile all’Antamicina A (DalCorso et al., 2008). Si tratta della proteina PGRLI,
chiamata in questo modo in quanto il fenotipo del mutante corrispondente
perll era del tutto simile al fenotipo delle piante prive di PGRS5. Il gruppo
identifica i due geni di Arabidopsis, codificanti la proteina PGRL1 (PGRLIa e
PGRL1b), grazie a studi di trascrittomica e alla definizione di “regoloni”, intesi
come gruppi di geni la cui espressione ¢ altamente co-regolata, anche in condi-
zioni molto diverse tra loro. In particolare, i dati di trascrittomica indicano che
i due geni PGRLIa e PGRLI1b sono espressi in modo del tutto simile a PGR5 e
fanno parte di un regolone che contiene gran parte dei geni nucleari codificanti
proteine cloroplastiche coinvolte nella fase luminosa della fotosintesi (Biehl et
al., 2005). Pertanto, il coinvolgimento di PGRLI nella fotosintesi, e piti in par-
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Fig. 2 Schema raffigurante i principali complessi proteici presenti nelle membrane tilacoidali
cosi come descritto in figura 1. PGRLI ¢ PGR5 sono le due proteine coinvolte nel trasporto ci-
clico di elettroni mediato dalla Ferredossina e sensibile all Antimicina A, sino a ora identificate

ticolare nel trasporto ciclico di elettroni, ¢ facilmente ipotizzabile. Infatti, al pari
del mutante PGRS5, anche il doppio mutante pgr/lab ¢ caratterizzato da un ri-
dotto NPQ e da un basso rapporto P700/P700. Inoltre, le quantita di PGRLI
e PGR5 aumentano in mutanti di Arabidopsis con un alto tasso di trasporto
ciclico, a testimonianza del fatto che la proteina PGRLI, cosi come PGR5, ¢
coinvolta nel trasporto ciclico sensibile all’Antimicina A (fig. 2). Ulteriori studi
biochimici, dimostrano che PGRLI ¢ una proteina intrinseca di membrana
e la sua presenza ¢ indispensabile per 'accumulo di PGR5 (DalCorso et al.,
2008). Inoltre, il complesso proteico PGRL1-PGRS5 interagisce in lievito con
altre proteine coinvolte nel trasporto ciclico, tra cui il citocromo & 5 la subunita
D del PSI, la Ferredossina e la Ferredossina NADP* Reduttasi, a supporto del
fatto che la formazione di un complesso multiproteico, localizzato prevalente-
mente nelle lamelle stromatiche dei tilacoidi, ¢ alla base del trasporto ciclico di
elettroni sensibile al’Antimicina A. Tuttavia questo complesso multiproteico
non ¢ stato ancora individuato in planta. Piti di recente, studi eseguiti sull’alga
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modello Chlamydomonas reinhardtii hanno evidenziato la capacita di PGRL1
di agire contemporaneamente sia da sensore per il Ferro che da modulatore
del trasporto ciclico di elettroni (Petroutsos et al., 2009), insieme al fatto che
la sua attivitd potrebbe essere regolata da una modificazione post-traduzionale
(fosforilazione) mediata dalla chinasi STN8 (Reiland et al., 2011; Bonardi et
al., 2005).

2.3 Isolamento del complesso multiproteico responsabile del trasporto ciclico di
elettroni nell'alga verde Chlamydomonas reinhardtii

Il complesso multiproteico alla base del trasporto ciclico di elettroni, la cui
esistenza ¢ stata ipotizzata nella pianta modello Arabidopsis thaliana, ¢ stato
recentemente isolato nell’alga unicellulare C. reinhardtii (Iwai et al., 2010).
Seppur il trasporto ciclico in Chlamydomonas presenta delle peculiarita ri-
spetto alle piante superiori, in quanto coinvolge un ulteriore processo fo-
toprotettivo conosciuto come “Transizioni di Stato”, che ha I'obbiettivo di
bilanciare I'energia assorbita dai due fotosistemi, attraverso la migrazione di
parte dell’antenna del PSII verso il PSI (Finazzi et al., 2002), la composizione
del complesso multiproteico isolato in Chlamydomonas ¢ del tutto simile a
quella ipotizzata in Arabidopsis. In particolare, esso contiene subunita del
PSI (PsaA/B, PsaD, PsaE, PsaF) e dell’antenna del PSI (LHCI), insieme al
citocromo &, il citocormo f; la subunita Rieske (PetC), I'enzima FNR e la
proteina PGRLI. Tuttavia, la proteina PGR5 e la Ferredossina non sono state
individuate nel complesso isolato, molto probabilmente a causa delle intera-
zioni troppo deboli di queste due proteine con il resto delle subunita.

3. LE PROTEINE COINVOLTE NEL TRASPORTO CICLICO
DI ELETTRONI DIPENDENTE DAL COMPLESSO NDH

La seconda via di trasporto ciclico di elettroni intorno al PSI, individuata nel-
le piante superiori, dipende dall’attivita del complesso cloroplastico indicato
come NAD(P)H deidrogenasi (NDH). Una delle caratteristiche piti sorpren-
denti dei genomi cloroplastici, infatti, ¢ la presenza di 11 geni, indicati come
ndhA-ndhK, che codificano proteine omologhe alle subunita che compongono
la NADH diedrogenasi mitocondriale, conosciuta anche come Complesso I
(Shinozaki et al., 1986; Matsubayashi et al., 1987; Ohyama et al., 1988; Su-

giura, 1992). La funzione di queste subunita e il loro coinvolgimento nel tra-



TRASPORTO CICLICO DI ELETTRONI NEL CLOROPLASTO 137

sporto ciclico di elettroni ¢ stata studiata in dettaglio a partire dagli anni ’90,
grazie alla disponibilita di protocolli per la trasformazione del genoma cloro-
plastico della specie modello Nicotiana tabacum (Burrows et al., 1998; Kofer
et al., 1998; Shikanai et al., 1998). Le diverse linee silenziate in ciascuno degli
11 geni non mostravano I'emissione transiente di fluorescenza subito dopo lo
spegnimento della luce, tipica invece delle foglie selvatiche di tabacco. Questa
alterazione indicava chiaramente che il complesso NDH ¢ in grado di trasferire
gli elettroni, presenti come potere riducente nello stroma del cloroplasto, al
pool dei plastochinoni e quindi, attraverso il citocromo &, fe la plastocianina, al
PSI dando vita alla via alternativa di trasporto ciclico di elettroni. Il complesso
NDH del cloroplasto puo essere suddiviso in 4 diversi subcomplessi multipro-
teici che prendono il nome di subcomplesso di membrana, subcomplesso A,
subcomplesso B, e subcomplesso del lume, ciascuno con una specifica funzione
nell'ambito del trasporto ciclico di elettroni (per una rassegna si veda Peng et
al., 2011).

In particolare, il subcomplesso di membrana ¢ formato da sette subuni-
ta, NdhA-NdhG che hanno il compito di accettare elettroni dal NADPH e
contemporaneamente trasportare protoni nel lume dei tilacoidi (Peng et al.,
2009). Si calcola che per ogni 2 elettroni trasferiti dal NADPH al subcom-
plesso di membrana, 4 protoni siano pompati all'interno del lume tilacoidale.
A questi si devono aggiungere altri 4 protoni trasferiti dallo stroma al lume
tilacoidale a seguito del ciclo Q dei plastochinoni, per un rapporto finale
elettroni:protoni trasferiti pari a 1:4 (Efremov et al., 2010).

Le subunita del subcomplesso A, NdhH-NdhO, formano invece il sito
di legame per il plastochinone (Efremov et al., 2010), mentre meno chiara
¢ la funzione delle subunita del subcomplesso B (NDF1, 2, 4, 6, NDH18)
e del subcomplesso del lume (PPL2, CYP20-2, FKBP16-2), sebbene alcune
evidenze sperimentali punterebbero a un ruolo chiave nell’accumulo e assem-
blaggio del complesso NDH (per una rassegna si veda Peng et al., 2011).

Come evidenziato nel caso del complesso PGR5-PGRLI in Chlamydo-
monas, analisi immunologiche e di spettrometria di massa hanno evidenziato
la presenza in Arabidopsis e mais di un supercomplesso proteico formato

dall’interazione del complesso NDH con PSI (Peng et al., 2009).

4. LA FISIOLOGIA DEL TRASPORTO CICLICO DI ELETTRONI
NELLE PIANTE SUPERIORI

Come gia descritto nei paragrafi precedenti, esistono chiare evidenze bio-
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chimiche e spettroscopiche che supportano I'esistenza di due vie distinte del
trasporto ciclico di elettroni: la via dipendente da PGR5-PGRLI e quella
mediata dal complesso NDH. Inoltre, appare chiaro che queste due vie ab-
biano ruoli distinti e siano regolate in modo diverso, seppur una parziale
ridondanza non puo essere esclusa.

Spesso il trasporto ciclico dipendente dal complesso NDH ¢ stato
considerato trascurabile in piante a metabolismo C3 in quanto la quantita
del complesso ¢ molto bassa rispetto alle altre componenti del trasporto di
elettroni (Johnson, 2011). A supporto di cid, mutanti alterati nell’attivita del
complesso NDH non mostravano alcun difetto fotosintetico, diversamente
da quanto osservato in piante prive del complesso PGR5-PGRLI1 (DalCorso
et al., 2008; Munekage et al., 2002). Tuttavia, mutanti di Arabidopsis alterati
contemporaneamente nelle due vie del trasporto ciclico sono caratterizzati dal
trasporto lineare di elettroni decisamente alterato e di conseguenza mostrano
un tasso di crescita e un contenuto in pigmenti ridotti, a dimostrazione del
fatto che il trasporto ciclico di elettroni riveste un ruolo fisiologico molto
importante nelle piante superiori (Munekage et al., 2004).

4.1 Funzione fotoprotettiva

Sia i mutanti alterati nel complesso NDH, che privi delle proteine PGR5
e PGRLI mostrano una maggiore suscettibilita a stress ambientali a testi-
monianza del fatto che il trasporto ciclico riveste un ruolo primario nella
fotoprotezione. Mutanti di tabacco silenziati nei diversi geni cloroplastici
codificanti proteine del complesso NDH sono, infatti, molto suscettibili a
condizioni di alta luce (Endo et al., 1999), carenza idrica (Munné-Bosch et
al., 2005) e temperature sia basse che elevate (Wang et al., 2006). Inoltre,
il mutante privo della proteina PGR5 ¢ stato individuato grazie a uno scre-
ening mirato a identificare mutanti alterati nel meccanismo fotoprotettivo
NPQ (Shikanai et al., 1999; si veda anche paragrafo 2.1). Pertanto, si puod
asserire che uno dei ruoli primari del trasporto ciclico ¢ sicuramente quello
di generare un gradiente protonico responsabile di indurre la dissipazione
termica dell’energia in eccesso attraverso NPQ. Un’altra importante funzione
del trasporto ciclico dipendente da PGR5-PGRLI ¢ quella di proteggere il
PSI dalla foto-ossidazione. Piante prive della proteina PGR5 sono, infatti,
soggette a danni ossidativi a carico del PSI, se esposte ad alte intensita di
luce (Munekage et al., 2002). La spiegazione di cio risiede nella carenza di
accettori alternativi di elettroni provenienti dal PSI che portano a una sovra-
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riduzione dell'intero fotosistema e conseguente produzione di radicali ossige-
no e danni ossidativi. Molteplici evidenze supportano il ruolo protettivo del
trasporto ciclico in condizioni di stress. Clarke e Johnson (2001), ad esempio,
hanno dimostrato che il trasporto ciclico di elettroni aumenta in piante di
orzo esposte a condizioni di alta luce e basse temperature. Inoltre, aumenti
nell’accumulo dei trascritti e delle proteine PGR5 e PGRLI sono stati osser-
vati in piante di Arabidopsis esposte a stress idrico (Lehtimaki et al., 2010) o
in mutanti di Arabidopsis (psad1-1 e psael-3) con difetti nel trasporto lineare
di elettroni (DalCorso et al., 2008). Prese assieme, tutte queste evidenze in-
dicano chiaramente che il trasporto ciclico nelle piante superiori ha un ruolo
molto importante nella protezione da danni ossidativi.

4.2 Essenziale per la produzione di ATP

Il dibattito sul possibile ruolo fisiologico del trasporto ciclico nelle piante
superiori ¢ stato incentrato, soprattutto, sul suo possibile coinvolgimento
nell’aggiustare la stechiometria NADPH/ATP a seconda delle richieste me-
taboliche del ciclo di Calvin-Benson (Allen, 2003). Oggi, tuttavia, sappia-
mo che il trasporto ciclico di elettroni e quindi la disponibilita di NADPH/
ATP non sono strettamente ed esclusivamente collegate alle necessita del ciclo
di Calvin-Benson. Diverse vie metaboliche, oltre al ciclo di Calvin-Benson,
competono per la disponibilita di ATP e NADPH all'interno del cloroplasto.
Inoltre, ¢ sempre pil evidente che il cloroplasto non ¢ isolato energeticamen-
te dal resto della cellula, in quanto ATP e NADPH possono attraversare la
doppia membrana plastidiale in entrambe le direzioni a secondo delle neces-
sitd dell’intero metabolismo cellulare.

Tuttavia, i fenotipi marcatamente alterati, nonostante siano cresciuti in
condizioni ottimali, dei mutanti di Arabidopsis privi di entrambe le vie di
trasporto ciclico di elettroni indicano chiaramente che il trasporto ciclico ha
un ruolo fondamentale nel metabolismo energetico delle piante superiori e
quindi nella produzione di ATP (Munekage et al., 2004).

A supporto di cio, 'esempio che pili spesso viene fatto, riguarda il ruolo fon-
damentale del trasporto ciclico nelle cellule della guaina del fascio, tipiche delle
piante caratterizzate dal metabolismo C4 (Johnson, 2011). In queste piante, la
CO, ¢ fissata nelle cellule del mesofillo sotto forma di uno zucchero a 4 atomi
di carbonio, il malato, che ¢ poi trasferito alle cellule della guaina del fascio dove
¢ decarbossilato e la CO, ¢ rilasciata in prossimita della RUBISCO che prov-

vedera a fissarla attraverso il ciclo di Calvin-Benson. Durante questo processo
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la decarbossilazione del malato produce NADPH nelle cellule della guaina del
fascio con un rapporto NADPH:CO2 pari a 1 e il trasporto ciclico di elettro-
ni nella guaina del fascio, dove l'attivitad del PSII e quindi il trasporto lineare
sono drasticamente ridotti, ha lo scopo di bilanciare il rapporto ATP:NADPH
(Majeran and van Wijk, 2009). Infatti, sia il complesso NDH che le proteine
PGR5-PGRLI sono molto pitt abbondanti nelle cellule del guaina del fascio
rispetto alle cellule del mesofillo di piante a metabolismo C4 o nelle foglie di
piante C3 (Munekage et al., 2010; Takabayashi et al., 2005).

Il trasporto ciclico sembrerebbe avere un ruolo molto importante per la
produzione di ATP anche in piante cresciute a bassa luce dove il rapporto
PSI:PSII ¢ molto alto (Bailey et al., 2001).

In conclusione, molteplici evidenze indicano che il trasporto ciclico ha un
ruolo essenziale anche nella produzione di ATP e quindi nell’ottimizzare il
rapporto NADPH:ATP in funzione delle necessita metaboliche della cellula

e non solo del ciclo di Calvin-Benson.

5. CONCLUSIONI

Grazie alle molteplici evidenze raccolte soprattutto negli ultimi anni per merito
di studi di genomica funzionale, possiamo concludere che il trasporto ciclico
di elettroni nelle piante superiori ha un ruolo molto importante sia nella pro-
tezione da danni ossidativi in condizioni di stress che nella produzione di ATP
in condizioni ottimali di crescita. Nei prossimi anni acquisiremo sicuramente
molti pitt dettagli in merito alla regolazione del trasporto ciclico di elettroni e
alle proteine e cofattori coinvolti in questo processo. Tali conoscenze saranno
di notevole importanza per migliorare la capacita delle piante di adattarsi, in-
nanzitutto, alle diverse condizioni ambientali e proteggersi da danni ossidativi.
Inoltre, visto il ruolo fondamentale del trasporto ciclico nelle piante a metabo-
lismo C4, la comprensione dettagliata di questo processo fornira sicuramente
spunti importanti per raggiungere uno degli obbiettivi pitt ambiziosi che i bio-
tecnologi vegetali di tutto il mondo si sono dati: la trasformazione di piante di
interesse agronomico con metabolismo C3 in piante molto piti produttive con
metabolismo C4.

RIASSUNTO

La fase luminosa della fotosintesi ha luogo nelle membrane tilacoidali, all'interno del
cloroplasto, e consiste del ben noto trasporto lineare di elettroni, che genera ossigeno
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molecolare dall’acqua, ATP ¢ NADPH, e del trasporto ciclico di elettroni che produce
soltanto ATP e che per larghi tratti ¢ un processo ancora sconosciuto.

Infatti, nonostante I'esistenza del trasporto ciclico di elettroni sia stata riportata piti di
50 anni fa, soltanto negli ultimi 15 anni si ¢ incominciato a comprendere alcuni dei dettagli
molecolari alla base di questo processo, grazie soprattutto a studi di genomica funzionale
eseguiti sulle piante modello Arabidopsis thaliana e Nicotiana tabacum. Oggi sappiamo che
esistono due vie distinte, ¢ in parte ridondanti, responsabili del trasporto ciclico di elettroni:
la via che coinvolge il complesso della NAD(P)H deidrogenasi (NDH) e la via che richiede
la presenza del complesso PGR5-PGRLI. Nelle piante con metabolismo C3, il trasporto
ciclico mediato da PGR5-PGRLI, dipendente dalla Ferredossina e inibito dall’ Antamicina
A sembra prevalere sul trasporto ciclico dipendente da NDH, che risulta essere particolar-
mente attivo nelle cellule della guaina del fascio, tipiche delle piante con metabolismo C4.

Analisi genetiche e fisiologiche hanno permesso di stabilire che il trasporto ciclico di
elettroni ha un ruolo molto importante nel proteggere le piante da condizioni ambientali
di stress e prevenire danni ossidativi, oltre a ottimizzare la resa fotosintetica. La conoscen-
za dettagliata di questo processo sara sicuramente utile per ottenere piante piti resistenti
agli stress ambientali e pili produttive.

ABSTRACT

The light phase of photosynthesis takes place onto the chloroplast thylakoid membranes
and is made of the well-known linear electron transport that leads to the production of
oxygen from water, ATP and NAD(P)H and of the almost unknown cyclic electron tran-
sport around photosystem I, that exclusively generates ATP. Despite the cyclic electron
transport has been reported more than 50 years ago, only recently few molecular details
of this process have been revealed via functional genomics studies on the model species
Arabidopsis thaliana and Nicotiana tabacum.

Nowadays, it is known that two independent and partially redundant cyclic electron
transport pathways exist in higher plant chloroplasts: the NAD(P)H dehydrogenase-
dependent pathway (NDH) and the PGR5-PGRL1-dependent pathway.

Plants characterized by C3-metabolism show a high activity of the PGR5-PGRL1-
dependent pathway, whereas the NDH-dependent cyclic electron transport is highly ac-
tive in the vascular bundle sheath cells, typical of C4-plants.

Genetic and physiological analyses have shown that cyclic electron transport plays
a major role in protection from environmental stresses, preventing oxidative damages,
and in the optimization of photosynthetic performance. It appears clear that the deep
knowledge of this process will be extremely useful with respect to biotechnological ap-
proaches aimed to obtain plants more resistant to stress conditions and more productive,
i.e. through the transformation of C3-plants into plants with a C4 metabolism.
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