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JOHN F ALLEN

Fotosyntes

* s

— evolutionens mirakuldsa ingenjorskonst

Modem biologi ir ett komplext och
snabbt vixande omride, dir nya forsk-
ningsresuitat utmanar konventioneilt
tinkande nistan varje dag. De detaljrika
forskningsframstegen handlar om livs-
betingelsernas fundametala egenskaper, av
vilka fivet s3 som vi forstir det dr totalt
beroende. Sidana grunddrag méste ha upp-

stitt mycket tidigt under evolutionen,
kanske strax efter Hvets uppkomst.

Fotosyntes ir ensidan grundliggande egen-
skap. Fotosyntes 4r omvandlingen av sol-
ljusets energi till en form av energi som kan
lagras och anviindas av alla levande varelser.
Det iir bara viixter och nigra bakterier som

kan utfora fotosyntes; de fmer aile djurdiv
inklusive oss minniskor och sig sjilva med
energl. Dessutom anvinderminniskan idag
energl frin utddda regnskogar som under
drmiljonernas lopp omvandiaes till olja, kol
och naturgas. Dessa energiformer uppstod
en ging for mycket linge sedan genom
fotosyntes.

- torand;
" under fotosyntesen i isolerade kloroplaster. -
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Fotosyntesforskningen ger oss mojlig-
hetenatt fi en klarare insikti den centrala
livsprocess som har format vir planets
historia och atmosfir. Dirmed vixer vir
kunskap och berikar virt liv och kultur.
Den nya kunskapen om fotosyntesen
kommer att kunna att anvindas inom en
niingd nya omriden. Nir vi sldpper ut
det forhistoriska kollagret genom ate brin-
na fossilt brinsle dndrar vi oavsikdigt
atmosfirens sammansittning. Vad blir
konsekvenserna? Spelar det nigon roll?
Vad kan viisd fall géra it det?

I takt med att vi blir allt fler pd vér jord
kommer nya matresurser att krdvas, Hur
formar man grodor att i framtiden vixa
pd platser dir de ¢j kan vixa idag? Efter-
som vinu tommer jordens lager av fossilt
brinsle, kornmerviiframtiden attkunna
ta energi direkt frin solljuset?

Med storre kunskaper om fotosyntesen
kan sidana frigor besvaras, men det ir
inte alls sikert. Forskningen ligger fram
ny kunskap, och vad som &terstir att
uppticka pi gott och ont beror pd virl-
dens uppbyggnad, dirfor ir det oméjligt
att veta nigot om framtiden. Att forsSka
styra vetenskapen s att den bara leder till
anvindbar kunskap dr meningslost, ja
forddande — £6r att kunna veta vad som
ir anvindbart miste vi ju fSrst ha sjilva
kunskapen. Vetenskapen visar oss virl-
den som den ir och inte som vi skulle
vilja ha den. Virlden ir likgiltig infor
vira problem, hopp och fruktan. Som
Pasteur uttryckte det, det finns ingen
tillimpad vetenskap, bara vetenskapen
och dess tilimpningar.

En modell for livet

Den fotosyntetiska apparaten hos vixter

-svar pd generella frigorbe-

och minga bakterier jong-
lerar med farlig kemi, ex-
empelvis reaktionen som
omvandlar vatten till det
syre som vi andas. Denna
reaktion sker i en siker,
fornybar och anpassad mil-
j& av proteiner och bio-
logiska membran, som hos
vixtcellerna ir lokalisera-
de i 7 gréna boxar ” -
kloroplaster. Dessa grona
maskiner bir vittnesbdrd
om evolutionens formiga
till mirakulds ingenjors-
konst. Forskningsgrupper
i Martinsried i Tyskland
och 1 Uppsala har under
det senaste irtiondet be-
skrivit molekylira struk-
turer £5r tvd av manga fun-
damentala proteinkompo-
nenteriden fotosyntetiska
apparaten. Molekylir ge-
netik  dlliter "protein~
manipulation”, det vill siga
att férindra proteinernas
strukturer si att man kan f3

traffande forhillandet mel-
lan proteinernas strukeur
och funktion. Hos bakte-
rier regleras generna for syntes av foto-
synteskomponenter av bdde ljus och syre.
Dettasker uppenbazligen vid samma stille
och med hjilp av en enkel genetisk
strdmbrytare. Hos vixterna kriver foto-
syntesen den koordinerade operationen
av tre distinkt skilda genetiska system,
varav ett r lokaliserat 1 kloroplasten dir
fotosyntesen ocksi sker.

Figla

Det dr ett stort mysterium inom cellevo-
lutionen varfor generna for vissa foto-

syntetiska proteiner har bervaratsi kloro-
plasten, medan andra kloroplastgener har
dverforts till cellkirnan under evolu-
tionens ging

Detta ir bara nigra exempel som illustre-
rar nddvindigheten av att studera foto-
syntesen. Dessutorm kastar detta forsk-
ningsomride nytt ljus &ver nigra stora
frigor sorn i sig siilva ir generellt vikiiga
f5r vetenskapen och fyllda av potentiella
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tillimpningar. Genom att fSestd pa vilket
sict fotosyntetiska proteiner samverkar
med varandra kommer vi eventuellt att
forstd hur alla proteiner samverkar med
varandra. Detta kommer i sin tur att ge
oss ledrrddar med oidndliga méjligheter
inom medicin och jordbruket. Gener
som uttrycker fotosyntetiska proteiner i
gener vilka som helst och det sitt p3
vilket de regleras kan komma att siga oss
lika mycket om minniskans utveckling
som om nya mdjligheter for avfallssane-~
ring. Fotosyntesen kom till tidigt under
evolutionen och dess 18sningar pd pro-
blem som reglering, anpassning och ut-
tryck av gener var tillgingliga for andra
processer i takt med att de utvecklades.
Fotosyntes 4r i sig sjilv intressant och
dessutom ett fantastiskt biologiskt mo-
dellsystem. Fotosyntesforskning 4r en av
spjutspetsarna inom biologin.

Figur 1.

Niir ljuser silas genom tradkronorma
(figur laj, utsitts undervegetationen
Sor variationer (figur 1b} i ett tidsper-
spektiv av sekunder (ndr det bldser i
tridkronan), minuter (ndr solen for-
flyttar sig dver himmelen), timmar
(tmolnticke), dagar (dag och natt) samt
geviom drstiderna,

Fosforylering av de klorafylibindande
proteinerma anpassar ceflen tll ljuser
inom sekunder och minuter,

Fogforylering av proteiner som sldr
av och pd gener tar hand om mer
langsiktiga anpassningar. Alger och
balterier i sjdar och hav dr utrustade
med liknande mekanismer.

Cellsam termostat

Ett av vira intressen inom avdelningen
for vixtcelibiologi hiri Lund grundar sig
p2 Dr John Bennett (Warwick Univer-
sity, England) upptickt att klorofyllbin-
dande proteiner modifieras 1 den levan-
de celien genom fastsittning av fosfat.
Denna fosforylering av proteiner ir en
universell mekanism genom vilken pro-
teinernas struktur och funktion kan for-
indras mycket snabbt s3 att de passar den
nya omgivningens forhillanden. Genom
fosforylering av de proteiner som binder
det fusskérdande Klorofyllet kontrolle-
ras ndgra av fotosyntesens tidigaste steg.
Dirigenom fordelas ocks3 den absorbe-
rade ljusenergin mellan olika energiom-
vandlande reaktionscentra hos grona vix-
ter. Btt av mina egna bidrag till forsk-
ningen frin tiden i Bennetts grupp har

varitatt visa att fordelningen av ljusener-
gi kontrolleras av aktiviteten i reaktions—
centrat, sd att den exakta energidistribu-
tionen uppehdils genom en negativ feed-
backcirkel. Det kan liknas vid hur en
termostat bibehdller temperaturen i ett
rum genom att sitta pd viirmen nir rurn-
met dr kallt och stinga av den nir rum-
met ar varme.

Denna uppticke tyckres bara vara til-
limpbar pi de gréna vixterna eftersom
endast dessa har det speciella klorofyll-
protein som blir fosforylerat. Men det
har nyligen visac sig att minga andra
fotosyntetiserande bakterier har samma
slags “termostat”. Man kan observera
denna process helt enkelt genom att se
hur cellens fotosyntesakdvitet bibehil-
les dven nir ljusforhdllandena  drastiske
forindras. Med stéd frin NFR_ir André
Struglics engagerad i isolering och upp-
rening av en av de proteinfamilier som
utgdr “termostaten”. 1 mitt tidigare la-
boratorium vid Leeds universitet upp-
tickte vi att dessa proteiner fosforyleras i
fotosyntetiserande purpurbakterier. Vir
gissning dr att dessa proteiner har viktiga
strukturella egenskaper som liknar deras
motsvarighet hos de grona vixterna.

Detta projekt 4r mer in molekylir fri-
mirkssamling. Virt mil ir inte bara att
bekrifta fosforproteinernas vara eller inte
vara hos purpurbakterierna. Vi tror att
véra studier av fotosyntetiserande bak-
teriers membranorganisation kommeratt
torindra lirobockernas beskrivning av
hur proteinfosforyleringen utdvar sina
manga effekteri bakterier. I nista sektion
kommer jag att beskriva “liroboksmo-
dellen” och vad vi tror ir alternativet.
Enzymerna som sitter pi och tar bort
fosfatet studeras hir i Lund av Liiling

83




Cheng. Vi tror att 1 alla dessa system kan
enzymerma reglera varandra sd att i slut-
indan dven mdlproteinet blir reglerat i
bide struktur och funkzion.

Reviderad lirobok

1 vilken vixtfysiologisk eller biokemisk
lirobok som helst kan man hitta en
redogdrelse ver vixternas proteinfos-
forylerande "termostat”. Vanligen for-
soker man fSrklara hur fosforylering or-
sakar forindringar av elektriska ladd-
ningar pd membranytan. De olika kloro-
fyllbindande proteinerna och reaktions-
centrat attraherar eller repellerar varan-
dra p4 samma sitt som ndr man gnider en
ballong mot en trdja respektive nir man
kammar sitt torra hir en kall vintermor-
gon. Inom biologin har dn s3 linge atom-
strukturen blivit bestimd endast £6r tvi
proteiner i svi] fosforylerad som ofos-
forylerad form. Det ena proteinet kom-
mer frin kaninens muskler. Fosforyler-
ingen hjilper kaninen att mobilisera en~
ergi s4 att den kan springa ivig snabbare
nir adrenalin pumpas ut i blodet. Det
andra proteinet kommer frin Escherichia
coli, den berdmda tarmbakterien. Hir
stinger fosforyleringen av proteinet si att
antalet olika molekyler som bakterien
kan anvinda som energikilla vid tillvix-
ten reduceras. [ inget fall kontrollerar
fosforyleringen den elektriska repulsio-
nen mellan proteiner. I stillet styr fos-
foryleringen proteininteraktioner genom
att indra de strukturer som gor att prote-
inerna kinner igen varandra och kan
paverka varandra. Vi tror att kontrollen
av igenkinning mellan molekyler ir
grunden f6r regleringen av fotosyntesen
hos vixter och bakterier precis som den

Ceilkirna

reglering

Fig2a

reglerar energin i kaninens muskler och
tillvixten hos E. coli.

Dr Dalibor Stys (postdoc.+forskare med
ekonomiskt std frin NFR) har nyligen
erhillit “utmanande” och informativa
resultat som siger oss helt klart att ett
fragment av det klorofyllbindande pro-
teinet verkligen forindras dramatiskt i
sin struktar genom fosforylering. Detta
kan detekteras genom en fbrindring 1
den kirnmagnetiska resonansen hosndgra
av fragmentets protoner eftersom de
nirmar sig varandra i rammet nir fosfat-
gruppen sitts pi. Denna teknik (experi-
mentetutférdes i professor Sture Forséns
laboratorium pi avdelningen for fysika-
lisk kemi 2, Lund) har aldrig tidigare
anvints for att identifiera fOrindringar i
strukturer som erhillits genom fosfory-

lering av proteiner. Experiment var det
fSrsta i sitt slag hir i Lund och drdnnu ett
exempel pd virder av modellsystemet
som beskrivits tidigare.

Dr Krassimir Alexciev {postdoc-forskare
med stdd frin Per-Eric och Ulla Schy-
berg-stiftelsen} tillverkar stdrre fragment
av detta och andra proteiner., Han kom-
mer att forindra forforyleringsstillen hos
proteinerna genom genmanipulering, s
att vi kan se pd vilket sitt de bestimmer
proteinernas struktur. Vi har ocksi eko-
nomiskt st&d frin EGs forskningspro-
gram for samarbete med grupper 1 Eng-
land och Tyskland. Detta sarnarbetspro-
jekt berdr manipulering av den mole-
kylira igenkinningen mellan proteiner
som vi anser mer sannolik dn hypotesen
om elektriska laddningar i membranet.
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Cellkirna gen C

Figur 2

/ a). En frammande bakterie har invaderat ceflen
och accepteras som en Sunktionell def av den,
p Genema A, B, och C finns i den bakterie, som
kommer att utvecklas il kloroplaster elfes
mitokondrier. Dessa gener producerar protein
A, B, och C helt och hallet inom baktericeflen,
Geenen A styrs av protein A’s redoxpotential i
bakteriecellens membran. Bakteriens cellmens-
bran omsluts av den bakeeriella cellviggen,

b). Generna A, B, och C finns sévil i kloro-
plaster och mitokondrier som i cellkirnan, Alla
bakteriella gener (A, B och C) har kopierats i
virdcellens kdrma, och de proteiner som dessa
Lener producerar dtervinder som precursorer till
bakterien, som nu funktionellt har blivit en
kloroplast eller en mitokondrie. Den bakteriella
ceflviggen har forlorats.

reglering
Kloroplast efler mitokondrie o). Genen A finns i kloroplasten eller mito-

kondrien, medan generna B och C finns |
Fig 2 b karnan. For de flesta av kloroplast- och
mitokondrie-proteinerna (B och C) innebir en
lokalisering 4l kirman av dessas gener et
effektivt alternativ till in situ-syntes, medan de
ursprungliga generna gdr forlorade. Dock finns
det en minoritet av gener (vepresenterade av A 2
ddr det dr viktigt med en nira koppling till
redoxpotentialen pd speciella platseri det energi-
omvandlande membranet. Den nukledra upp-
sdttningen av dessa gener fortsitter att arbeta
ocksd under felaktiga omstindigheter och pro-
teiner komsmer att produceras dven om det
skadar cellen. Den genkopia som finns kvar i
kloroplasten eller mitokondrien stir déremot
Jortfarande under redoxckontroll och har dérfor
en selektionsfirdel. Den nukleira genen korm-
-mer dirfor att gd forlorad. S& smaningom
uppnds en stabil updelningen av det genetiska
ansvaret, dir kloroplasten eller mitokondrien
behdller generna fir de proteiner vars syntes

reglering \ snabbt miste kunna svara pd Sforindringar i
’ . nu. £y o t d ! e 3
Kloroplast efler mitokondric & % ; j DNA cellens fysiska miljs. Kirnan mdste elegera
gen
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Intressant mangsysslare

En annan spinnande upptickt som har
gjorts vid sdkandet efter bakteriella fos-
forproteiner ir ett litet signalprotein som
kallas ”P2". For ett par ir sedan fann vi
detta protein som verkade vara fosfory-
leraci cyanobakterier (bidgrona alger) dé
“rermostaten” for Husenergi var pésla-
gen. Visatte iging med isolering, uppre-
ning och sekvensiering i tron att detta
protein var ett klorofylibindande prote-
in. Svaret var ovintat. Det kommer kan-
ske att visa sig ate detta protein egentligen
4r mer intressant in vi trott. Dr Michael
Harrison, som jobbade i mitt forra labo-
ratorinm i Leeds, England, lyckades rena
upp tillrickligt mycket av proteinet s3 att
det var mojligt att gbra sekvensiering av
proteinets aminosyror. Vi fann att prote-
inet hade tidigare endast hittats hos E. coli
som sjilvfaliet inte kan utftra fotosyntes.
Proteinet ir ett signaldverforingsprotein
som kinner av forindringar av tillging-
ligt kvive for bakeerien och som dirige-
nom styr syntes och aktivitet av de enzy-
mer som hjilper E. coli att ta upp kvive.
P2 verkade ocksd vara ett slags termostat
som styrs av kvive i stillet f5r Ljus. 1990
giorde Dr Nicholas Tsinoremas en upp-
f8ljning av detta arbete. Han lyckades
isolera genen fBr P2 vid en tillfillig vistel-
se vid Pasteur Institutet i Paris. Senare (i
professor Petter Gustafssons laboratori-
um i Ume3) fastslog han att P2 sldr p2 och
stinger av generna for kviveupptagning
hos biigrdna alger som svar pa bade ljus
och kvive.

Inom minga omriden inom biologin ir
den stora frigan vad som kontrollerar
genernas uttryck. Kontrolleras de ge-
nom cellens olika faser, genom syre,

genom virusinfektioner, genom niring-
en eller genom ljus? Vi tror att vi med
hjilp av P2 har en modell for reglering
av fotosyntesgener som kan bli vida till-
limpad. Kviveassimileringen hos E. coli
visar tydlige att celler svarar pd flera olika
plan di de utsitts for yttre stimulans.
Bildligt uttrycke: vid kyla siteer P2-termo-
staten p3 virmen och stinger samtidigt
fonstret. Vi tror att luskontrollen av
Kklorofyllproteinerna genom fosforylering
ir den omedelbara responsen, men att
sarmuma typ av Jusenergiforhilianden dven
sitter iging en dominoeffekt av hindel-
ser, som f3r gener att slis pd eller stingas
av for att uppnd samma sluteffeke. Det
senare ir en mer kostsam lGsning men
ocksd mer bestiende.

Cellens byrdkrati

I motsats till bakeerier har vixt- och
djurceller ett avgrinsat centralt informa-
tionslager (cellkdrnan), som innehiller
nistan aila cellens gener. Intressanta un-
dantag utgdrs av gener i kloroplasterna
och i mitokondrierna. Dessa behover
fler gener frin kiman for act kunma
kontrolleras in om de helt enkelt flyztats
&ver dll kirnan. Det kan liknas vid att en
regering anstiller tio minniskor for att
administrera varje enskild person som
arbetar ute 1 kommunerna. Varfor inte
rationalisera genom att fora Gver alla
gener (lokala imbetsmin) till det centrala
lagree? Kanske svaret pd frigan dr att en
total centralisering skulle ge ett helt in-
flexibelt system. De lokala forhillandena
kan fSrindras mycket snabbt och kriver
siledes omedelbara dtgirder, som inte
kan 3stadkommas lika snabbt av en cen-
tralledning dven om den vore viiorgani-
serad. Cellen, liksom regeringen, har 1
eget intresse delegerat besluten till ett
omride dir deras verkan kinns och be-
hévs mest. En dansk vin, som dr eko-
nom, rikade en ging beskriva mekanss-
men pi ett triffande sitt. Som student
Skte han en ging tig frin Ostberlin till
Moskva. Det var en varm dag och indd
var kupévirmen pi for fullt. Han frigade
konduktdren om man kunde stinga av
virmen men fick svaret att virmen maste
vara pi inda dll sommaren, eftersom
detta var ett sovjetiskt tdg och reglerna
varsidana. Senaresighanitidtabellenatt
den aktuella dagen faktiskt var den forsta
dagen p4 sommaren enligt jimvigsbola-
gets egna berikningar. Forbi av hetta
gick han dll konduktsren igen och peka-
de p3 tidtabellen, men till ingen nyta.
Konduktdren foeklarade att haninte hade
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tillicelse act stinga av virmen, eftersom
det officiellt inte skulle bli sommar férrin
han hade firt de nddvindiga instruk-
tionerna frin Moskva.

I higsta beredskap

Edrkiaringen till denna delegering kan-
ske ligger i att genernas pisiagning och
avstingning ir beroende av jus, syre och
elektroner. Dirfdr har kanske kloro-
plasterna 1 vixter och mitokondrierna
hos bade vixter och djur under evolu-
tionens ging behiliit en gitfull " privatar-
mé” av gener, Mitokondrien dr det cellu-
lira rum dir respirationen sker. Respira-
tionen, da syrgas forbrukas fSr att om-
vandla den lagrade fGdan till energi, ir
innu ett exempel pd “farlig” kemi som
miste ske i ett avgrinsat rum. De flesta
minniskor accepterar idag en modell
enligt vilken kloroplasterna (som svarar
for fotosyntes) och mitokondrierna (som
svarar for respiration) en ging i tiden var
separata celler som 1 mycket liknar da-
gens bligréna alger och purpurbakterier.
Nir de uppslukades av sina stdrre grann-~
celler togs ocksd kontrollen av deras
gener dver, en efter en, av huvudcentra-
len. Emellertid har en viss mingd gener
stannat kvar 1 kloroplasten i nistan afla
vixter. Nu frigar man sig givetvis: omen
gen f6rsvinner till huvudcentralen varfor
forsvinner di inte alla gener?

Svaret kan ligga i proteinfosforylering
och pislagning respektive avstingning
av gener. Ljus dr en miljéfaktor som den
fotosyntetiska maskinen miste reagera
pd omedelbart. Vixter med bara en stor
byrdkratisk enhet som kontrollerade
generna, skulle missgynnas jimfort med
vixter som har ett kiinsligt lokalt beliget
genetiskt system, som kunde svara direkt

till exempel nir jjuset forsvinner. Det
sarmma giller f8r mitokondrien som all~
tid innehiller gener for den syrefdrbruk-
ande respirationsreaktionen, men f3 an-
dra gener. Mitokondriegener ir placera-
de inom cellen for att kunna svara pi
forindringar i syrekoncentrationen. Det
dr tydligt att djur- och vixcceller har lrt
sig att dela upp det genetiska ansvaret.
Huvudcentralen (cellkirnan) har tving-
ats att delegera.

Det kommer att krivas ett avsevirt arbe-
te for att experimentellt testa denne hy-
potes. Dr Carin Jarl-Sunesson som har
ett SJFR stipendium studerar odling och
genetisk transformation av isolerade
vixtceller och delar pd handledarskapet
for en ny doktorand vid namn Anna
Tullberg. Gunilla Hikansson (ocksi
handledare for Anna Tullberg och med
ekonorniskt stéd frin SJFR) stker efter
de kritiska bakteriella "strémbrytargener-
na” i vixtcellerna. Vi forutspir att dessa
finns 1 huvudceentralen (kdirnan) liksom
faktiskr de flesta andra gener for kloro-
plasten och mitokondrien. Carol Allen
(doktorand) har funnit att monstret av
proteiner tillverkade i kloroplaster och
mitokondrier beror helt pd oxidations-
respektive reduktionspotentialen, vilken
ir en fakeor kontrollerad bide av ljus och
syre. Dessa rén harmonierar med hypo-
tesen att in situ Jokaliseringen av generna
tll mitokondrerna och kloroplasterna
betingas av kraven pi hég beredskap.

Framtidsutsikter

1980-talet bjéd pd dramatiska forind-
ringar inom fotosyntesforskningen. Den
nobelprisbeldnade 16sningen av den tre~
dimensionella strukturen av bakteriere-
aktionscentrat (Tyskland), och den kom-

pletta identifieringen av den “privata
armén” av kioroplastgener frin tobaks-
planta, ris och levermossor (Japan) ir
bara ndgra exempel pi detra.

Om studiet av fotosyntesen ir en av bio-
logins spjutspetsar, da ser framtiden ljus
ut fr dem som kan investera i denna
forskning. Hir pi avdelningen fér vaxt-
cellbiologi 1 Lund har vi nya idéer, nya
tekniker, begivade unga forskare och
atmirkta forutsittningar for samarbete
med kompletterande grupper inom uni-
versiteten i Sverige eller utlands. Virt
mil ir att bidra med vad vi kan om
fotosyntes, dess reglering, evolution och
roll 1 cellen respektive 1 den levande
virlden. Denna kunskap kan erbjudanya
moiligheter till praktiska tillimpningar,
men det ir naturligtvis inte sikert. Precis
var sidana mojligheter kan uppstd ir
svart att siga fOrrin vi har I6st de veten-
skapliga problemen, och dessa i sig sjalv
ir virda all vir tid och mdda.

Svensk dversiittning av André Struglics, Carin
Jarl-Sunesson och Gunilla Héikansson.
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