Fotosyntes och kolfixering

Introduktion

Fototrofer far energi fran elektrontransportfosfo-
rylering. Detta behandlas i Alberts kap. 14 och i
Madigan kap. 17. Aven i fotosyntesen bildas allt-
s& ATP genom en elektrontransport och en déri-
genom skapad protongradient. Alberts behandlar i
huvudsak eukaryot oxygen (syrebildande) foto-
syntes men tar ocksé upp ett exempel pa anoxy-
gent (icke syrebildande) fotosyntetiserande bakte-
rier. Dessa behandlas huvudsakligen i Madigan.
Den enkla “skolboksformeln” for fotosynte-
sen, dér ljusenergi, koldioxid och vatten blir orga-
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Figur 1. Protongradientens lokalisering och
uppbyggnad hos mitokondrie och kloroplast

niska &mnen, och syrgas, ér egentligen en sam-
manslagning av tva “paket” av reaktioner, dels de
s.k. ljusreaktionerna, dér ljusenergi 6verfors till
kemisk form genom att den anvénds for att synte-
tisera ATP och NADPH, dels de s.k. morkerreak-
tionerna (som heter sa for att de till skillnad fran
ljusreaktionerna inte behover ljus, de kriver inte
att det ska vara morkt), dar den kemiska energin i
form av ATP och NADPH anvinds for att produ-
cera kolhydrater fran koldioxid. Dessa tva kopp-
las ihop genom flodet av ATP och NADPH, som
visas i fig. A14-32. Att dessa dr separata proces-
ser kan ses pa att "mdrkerreaktionerna” faktiskt
ocksé kan ske hos organismer som saknar fotos-
yntes (t. ex. manga kemolitotrofa bakterier), bara
dessa kan fA ATP och NADPH eller NADH frén
nagon process driven av kemisk energi.

Ljusenergin anvénds till tva saker, skapa en
protongradient for ATP-syntes, och reducera
NADP till NADPH, som sedan anvinds for kol-
dioxidfixering.

Om elektroner tas ut frén systemet for att re-
ducera NADP sa maste de ersittas frn en extern
elektrondonator. Detta kan vara vatten, da syre
bildas (oxygen fotosyntes), eller reducerat svavel,
jérn eller organiskt &mne (vid anoxygen fotosyn-
tes). Den senare sker ofta (men inte alltid) i syre-
fria miljoer.

Den oxygena fotosyntesen

Denna sker hos eukaryota fotosyntetiserare i klo-
roplastens tylakoidmembran.

Protongradienten bildas dver tylakoidmembra-
net, med hogst vétejonkoncentration inne i tyla-
koiden (Figur 1). Eftersom tylakoiden inte inne-
haller s& ménga andra processer sa kan tylakoid-
utrymmet ha en betydligt hogre vitejonkoncentra-
tion (och ddrmed ett lagre pH) 4n vad man kan ha
pa mitokondriens utsida (eftersom ett 1agt pH hér
skulle paverka andra reaktioner i cytoplasman).
pH inne i tylakoiden kan ocksé variera kraftigt
(mellan t. ex. dag och natt). Skillnaden mellan
tylakoidens ut— och insida kan vara sa hog som 3
pH-enheter. Till skillnad mot mitokondrien ar det
koncentrationsskillnaden av protoner som &r den
huvudsakliga drivkraften vid ATP-bildningen i
kloroplasten, och membranpotentialen dr mindre
viktig. Membranpotentialen halls nere genom



utbyte av andra joner dver tylakoidmembranet.

De olika stegen i elektrontransportkedjan i
kloroplasten (fig. A14-37) gar fran lagre redox-
potential till hogre, precis som i respirationen.
Men det finns tva undantag, ndmligen de steg dir
de fotosyntetiska reaktionscentra &r inblandade.
Daér anvénds ljusenergi for att sinka redoxpoten-
tialen hos klorofyllmolekylen. Dessa tva sdnk-
ningar (ett for varje fotosystem) &r sé kraftiga, att
om man ser pa vad som hander fran start till slut i
fotosyntesens elektrontransport, sa sénks faktiskt
redoxpotentialen i stort sett lika mycket som den
oOkar i respirationens elektrontransport, trots att
nistan alla steg gar mot en 6kad redoxpotential.
Detta gor alltsé att fotosyntesen kan gora det om-
vianda mot respirationen d.v.s. spjilka vatten till
syrgas och driva de elektroner som fés fran detta
till en reduktion av NADP till NADPH (NADPH
skiljer sig frin NADH endast genom att det sitter
en fosfatgrupp pé, och de har samma redoxpo-
tential (se fig A3-35).

Kloroplastens uppbyggnad

Kloroplastens membransystem bestér av tva
yttermembran (envelope) och ett inre, tylakoid-
membranet. Fotosyntesen sker i tylakoidmem-
branet. Den volym, thylakoidutrymmet, som
innesluts av detta membran tros vara samman-
hiangande i hela kloroplasten. En transmissions-
elektronmikroskopbild finns i fig A14-29, och
schematiska teckningar av kloroplaster i fig A14-
30 och M 17.5.

Bakterie saknar kloroplaster, men de som &r
oxygent fotosyntetiserande (cyanobakterier) har
ocksa tylakoidmenbran. Dessa finns i cytoplas-
man. Nagra exempel pa hur det kan se ut finns i
Madigan (Fig. M12-79 och M12-82). Kloroplas-
ter (och mitokondrier ) férokar sig genom del-
ning. For att en ny cell ska fé en kloroplast s
maste det folja med en fran modercellen.

Manga tror att vixter inte har mitokondrier,
utan att véxtcellens energibehov tillfredsstélls
direkt med hjalp av fotosyntes, men det ATP som
bildas i kloroplasten férbrukas ocksé inne i denna
till syntes av framfor allt socker, men ocksa lipi-
der och annat. Resten av véxtcellen far istéllet sitt
ATP genom att socker skickas ut fran kloroplas-
ten. Detta gér sedan in i glykolysen, omvandlas
till pyruvat som sedan gar in i mitokondrien, om-
vandlas till acetyl-CoA, gar in i citronsyracykeln
och sedan leder till ATP-produktion via elektron-
transportkedjan, precis som i djurmitokondrien.

Detta ATP gar sedan ut frin mitokondrien till
resten av cellen (fig A13-22) . Energi frén socker
driver ocksé de celler som inte fotosyntetiserar,
t.ex. celler i rotterna.

Fotosyntetiska pigment

Klorofyll fingar upp ljusenergin och &r ocksa
central for att omvandla ljusenergin till kemisk
energi. Strukturen for klorofyll a, som finns hos
alla som har oxygen fotosyntes kan ses i fig A14-
33. I Madigan (fig M17.3) kan man se skillnaden
mellan klorofyll a och en del andra klorofyll-
varianter, bl.a. bakterieklorofyller — de &r alla
mycket lika. Andd gor skillnaderna att man fér
klara skillnader i absorbtionsspektra. Bakterie-
klorofyll a (som finns hos anoxygent fotosynte-
tiserande bakterier) absorberar bl. a. vid léngre
vaglangder dn klorofyll a. Detta gor att de olika
grupperna till viss del kan anvénda olika vag-
langdsomraden

Det finns ocksé andra pigment an klorofyll.
Dessa kallas accessoriska pigment. De absorberar
andra vaglangder 4n klorofyll och ticker dirmed
upp klorofylls luckor i absorbtionsspektrumet. De
deltar ofta som antennpigment, och anvénds ock-
sd som en viktig systematisk karaktir eftersom
manga av de accessoriska pigmenten &r typiska
for respeektive grupper. Nagra vanliga ar:
e Karotenoider (fig M17-18) finns hos alla och

bidrar till skydd av fotosystemen.

o Fykobiliner (fig M17-10), finns hos cyano-
bakterier och rodalger.

Reaktionscentrum och elektrontransport

Omvandlingen av ljusenergi till kemisk energi
sker 1 reaktionscentumet (Fig. A14-34). Antenn-
pigmenten tar upp ljusenergi och verfor denna
till reaktionscentrumet, dér en elektron blir exci-
terad. Genom att ha antennpigment fér varje reak-
tionscentrum storre ljusupptagningsyta och ett
mer heltdckande absorbtionsspektrum.

Hur ljusenergin leder till starten av en elek-
trontransportkedja (som sedan kan ge bade ATP
och NADPH) kan ses i fig A14-35. Elektronerna
gér sedan i en elektrontransportkedja (fig A14-
36). I denna finns det tva fotosystem. En proton-
gradient bildas bade genom en utpumpning av
protoner (i cytokrom bs-f~komplexet) och genom
att H' bildas inne i thylakoiden och konsumeras
pa utsidan.



Det som ger energi till protonpumpningen &r
fordndring i redoxpotential, precis som i respi-
rationens elektrontransport. Detta visas i fig A14-
37. Hér syns ocksa att ljusenergin sénker redox-
potentialen s& pass mycket att NADP kan redu-
ceras till NADPH.

CyKlisk och icke-cyklisk fotosyntes

Niér elektronerna gar fran vatten (eller klorofyll)
till NADP (och alltsa ldmnar elektrontransport-
kedjan) sé kallas det for icke-cyklisk fotosyntes.
Denna ger upphov till bade protongradient och
NADPH. I Alberts (fig A14-37) syns det inte att
det ocksé finns en cyklisk fotosyntes. Det syns
déremot i motsvarande figur (M17.19) i Brock. I
den cykliska fotosyntesen gar elektronerna inte
till NADP, utan gar (den streckade linjen i figu-
ren) till ett tidigare steg i kedjan (cytokrom b4-f-
komplexet). I det fallet ger de upphov till en pro-
tongradient men inget NADPH. I den oxygena
fotosyntesen ar icke-cyklisk fotosyntes domine-
rande. Mojligheten att ha bade cyklisk och icke-
cyklisk fotosyntes ger en mojlighet att variera
forhallandet mellan ATP och NADPH som bil-
das. Den icke-cykliska fotosyntesen dr direkt rela-
terad till organismens koldioxidfixering, eftersom
det mesta NADPH som bildas anvénds till detta.

Den anoxygena fotosyntesen

Den syrebildande fotosyntesen dominerar stort,
men det finns ocksé organismer som utfor anoxy-
gen fotosyntes. Dessa anvdnder andra &mnen dn
vatten som elektrondonator. Vanligt &r reducerat
svavel, men ocksa reducerat jarn (Fe*") och vissa
reducerade organiska amnen kan anvéndas. Nagra
slékten kan fotosyntetisera i syremiljo, men de
flesta méste ha syrefritt for att kunna fotosynteti-
sera. Vissa kan dock anvinda aerob respiration i
morker.

Fotosyntessystemet hos anoxygena sitter i
cellmembranet, ofta i inveckningar av detta for att
Oka membranytan (M17.12). Hos grona anoxy-
gent fotosyntetiserande bakterier forekommer
ocksa en speciell anordning for antennpigment,
klorosom, som utgdrs av platta bldsor med bakte-
rieklorofyll (M17.7). Ljusenergi som tas upp av
dessa fors sedan over till reaktionscentrum.

Den grupp bland de anoxygena som &r bést
undersokta ér purpurbakterier (Proteobacteria).
Den fotosyntetiska elektrontransporten hos en

sddan visas i fig. M17.15. Dér visas en cyklisk
elektrontransport, och det &r ocksa det vanligaste
hos anoxygena fotosyntetiserare. Elektronerna
exciteras i reaktionscentrum, och géar sedan vidare
till kinon (Q) som transporterar dem till ett cyto-
krom bc-komplex. Hér sker en protonpumpning,
och elektronerna transporteras sedan tillbaka till
reaktionscentrum med hjélp av cytokrom c,. Hur
elektrontransporten ser ut i ett redoxperspektiv
visas 1 fig. M17.14. Hér kan man ocksa se att det
finns en icke-cyklisk fotosyntes (streckad linje),
dér elektronerna lamnar fotosystemet for att
reducera NAD till NADH. De maste d& ersittas
med elektroner fran externa elektrondonatorer,
som ldmnar elektroner till cytokrom c,. Om det
behovs tillverkas NAD(P)H beror néstan helt pa
om organismen behover fixera koldioxid. De
anoxygena, som oftast lever i en syrefri miljo, har
battre tillgang pa organiska d&mnen (det &r ju
oftast en god tillgdng pé organiska &mnen som
gjort att miljon blivit anoxisk), och behover dar-
for vanligen inte fixera sa mycket koldioxid som
de som lever i en syremiljo. Purpurbakterier tar ut
elektronerna for NAD-reducering pa en sé hog
redoxnivé att elektronerna inte direkt kan reduce-
ra NAD. De behdver darfor sdnkas nagot i redox-
potential genom en kort, omvénd elektrontrans-
port. Om man jamfor med ndgra andra grupper av
anoxygena fotosyntetiserare (M17.18) s& ser man
att hos dessa har fotosystemet en ligre redoxpo-
tential, och de kan dérfor reducera NAD direkt
(for dessa star inte NAD i figuren, men NAD re-
duceras fran Fd, dvs ferredoxin). Om man jamfor
redoxpotentialen hos det icke exciterade reak-
tionscentumet hos dessa anoxygena med samma
redoxpotential i fotosystem II hos de syrebildan-
de, sé ser man att de anoxygena har for 1ag redox-
potential for att kunna ta emot elektroner fran
vatten.

Bacteria har fotosyntetiska arter inom sex
grupper, Cyanobacteria (som dr de enda syre-
bildande prokaryoterna), Proteobacteria (purpur-
bakterier), Firmicutes (laga GC-grampositiva,
Heliobacteria), Chlorobii (grona svavelbakterier),
Chloroflexii (grona ickesvavelbakterier), och
Acidobacteria (den sista &r helt nyupptéickt och
finns inte med i boken). Det &r alltsa en egenskap
som ér vitt spridd inom doménen Bacteria.

Bacteriorhodopsin/Proteorhodopsin

Inom Archaea forekommer inte fotosyntes. Dére-
mot forekommer en ljusdriven protonpump,



bacteriorhodopsin (fig A12-4). Denna pumpar
protoner dver membranet och bidrar till proton-
gradienten, utan att ha nadgon elektrontransport.
Denna har varit kidnd hos nagra grupper av
Archaea under flera decennier, och har betraktats
som en intressant, men inte speciellt betydelsefull
mekanism. Nyligen har man dock upptéckt att det
finns varianter avdetta protein hos marina Proteo-
bacteria, och att det finns hos dominerande arter i
havet. Det har allts&d en mycket storre betydelse
dn man tidigare trott. Den form som finns hos
Proteobacteria kallas proteorhodopsin.

Koldioxidfixering

Den ATP och NADPH som bildas i ljusreaktio-
nen anvinds sedan i kolfixeringen (fig. A14-39).
Fixering av koldioxid till organiska &mnen kan
goras genom flera olika reaktionsvigar. De
viktigaste ar :

1. Calvincykeln, denna dr den
kolfixeringsmekanism som dominerar stort
nér det giller den globala kolfixeringen. Detta
ar den mekanism som alla eukaryoter, och
manga prokaryoter, som fixerar koldioxid
anvander. Den finns hos bl. a. alla vixter,
alger, cyanobakterier, nitrifikationsbakterier
och manga andra kemolitotrofer. Alberts visar
(Fig A14-39) hur 3 koldioxid byggs in for
varje glyceraldehyd-3-fosfat (G3P) som
bildas. G3P &r ocksé en viktig intermedidr i
glykolysen. I Madigan (Fig M17-22) ir figu-
ren ritad for en fixering av 6 CO,, dvs den
méngd som behdvs for att syntetisera en
glukos fran tva G3P.

2. Acetyl-CoA-vigen, denna finns hos metan-
bildare(som tillhér Archaea), acetogena
bakterier, vissa sulfatreducerare och flera
andra grupper av bakterier. Som reducerande
dmne anvands ofta vatgas. (Fig. 14-45, Brock
17-41) Ett exempel ges i fig. A14-45, och
beskriver en Methanococcus. Andra exempel
forekommer i Madigan.

3. Omvind citronsyracykel (Fig. Brock 17-
24a), hos bl. a. grona svavelabakterier
(Chlorobium) och vissa Archaea
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