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Fotosyntesens evolution

Fotosyntesen ir vixternas fantastiska och for
oss livgivande metod att med hjilp av ener-
gin i solljuset omvandla luftens koldioxid till
vixtbiomassa och syre. Men minga ligre orga-
nismer har en fotosyntes som inte producerar
négot syre, medan ater andra organismer kan
binda koldioxid med hjilp av ndgon annan
energikilla in solljuset. Lars Olof Bjorn och
Jan Bergstrom reder ut begreppen.

LARS OLOF BJORN & JAN BERGSTROM

ir man nimner ordet fotosyntes tinker

nog de flesta i forsta hand pa de gréna

bladen pa véra trid, buskar och érter.
Men fotosyntes dger rum ocksa i alger och i en
stor skara ganska olikartade mikroorganismer

Men 4t oss borja med det mer bekanta,

fotosyntesen i vanliga gréna vixters blad. Den
principiella uppbyggnaden av ett blad framgér
av figur 1. I bladets celler finns kloroplaster som
innehiller det grona klorofyllet och dir fotosyn-
tesen sker. I bladets ytskikt finns kloroplasterna
vanligtvis bara i de celler som nirmast omger
klyvéppningarna (de éppningar pa bladets yta

Figur 1. Detaljer i ett vaxtblad i allt
storre forstoring. Naturligtvis ser inte
alla blad ut precis sa hir; detta kan
vara ett blad av en vixt i rosfamiljen.
De elektronmikroskopiska bilderna (de
svartvita delfigurerna nere till héger) har
framstéllts av Claes Weibull, Lunds uni-
versitet, och figuren nedtill till vanster ar
modifierad efter Staehelin (2003; © Springer
Science Business Media).

Details of a plant leaf at increasing mag-
nifications.

genom vilka luft strommar in och vatteninga
och syrgas slipps ut).

Klorofyllet finns i sm& membranblasor inuti
kloroplasterna som kallas thylakoider. P4 en del
stillen 4r thylakoiderna hopbuntade till grana
(smd korn som nitt och jimt ir synliga i ljus-
mikroskop). Diremellan ligger de utspridda i
den enzymldsning, stroma, som fyller resten av
kloroplastens inre.

For att forklara vad som hinder i fotosyntesen
hos en vixt fir vi forstora ett litet avsnitt av en
thylakoidmembran (se faktaruta pa nista sida).
Fastin figuren ir invecklad ger den 4nd4 bara en
forenklad bild av fotosyntesens maskineri.

Hur har fotosyntesen uppkommit?
Vixternas fotosyntesmaskineri med tva serie-
kopplade fotosystem dr mycket komplicerat och
har uppkommit i smd steg fran enklare system.
Den forsta fotosyntesen pé vir planet forsiggick
med bara ett fotosystem. Ett av de stora fram-
stegen i fotosyntesforskningen var nir man for
ungefir hundra ar sedan kom underfund med
att det fortfarande finns organismer (bakeerier)
som utfor en sddan enklare fotosyntes med bara
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Thylakoidmembranens funktion

Principskiss over en liten del av en thylakoid-
membran i en kloroplast i en vixt. Bilden visar
fyra proteinkomplex i en membran uppbyggd av
lipider. Fran vénster ses fotosystem 2, cytokrom
bf-komplexet, fotosystem 1 och ATP-syntetaset.

Réda pilar visar elektronernas viag. Absorberad
ljusenergi far fotosystem 2 att dverféra elektroner
fran en g energiniva i vatten till en hogre niva pa
en kinon (Q,). Harifran évergar elektronerna till
plastokinon (PQ), som dessutom tar upp proto-
ner (H*) fran thylakoidens utsida och diffunderar
over till den andra sidan. Elektronerna hamnar si
smaningom pd cytokrom f sedan hilften av dem
gjort ett varv i "Q-cykeln” som omfattar bland
annat en del andra cytokromer.

Fran cytokrom c fors elektronerna &ver pa
plastocyanin (PC), ett litet, kopparhaltigt protein
i vattenlosningen inuti thylakoiden. Det diffun-
derar over till fotosystem 1, dir elektronerna
avges. Fotosystem 1 fungerar analogt med foto-
system 2, men bestdr av andra proteiner och
elektronbirare, och ligger darfér "hégre upp” pa
energistegen.

Fran fotosystem 1 avges elektronerna till fer-
redoxin (Fd), ett vattenldsligt protein, och diri-
fran via ett enzym (FNR) till NADP, som &vergar
till den reducerade formen NADPH,.

Protonerna som pumpats in i thylakoidens
inre kan bara komma ut genom ATP-syntetaset
langst till hoger. Energin som utvinns anvands for
att bilda adenosintrifosfat (ATP). NADPH, och
ATP anvdnds sedan for vaxternas assimilation av
koldioxid.

Fem olika metaller deltar i fotosyntesen: 1)
magnesium i klorofyll; klorofyllet fangar upp
ljuset och deltar i omvandlingen av ljusenergi till
elektrisk energi; dessutom kriavs magnesium for
processerna med ATP, 2) jirn i cytokromer och
jarn-svavelproteiner; jarn ingar ocksa i fotosystem
2, 3) koppar i plastocyanin, 4) mangan och 5) kal-
cium i det syreutvecklande enzymet.

Jarnet anses ha medverkat i livsprocesserna
fran allra forsta borjan. Jarnsulfid (FeS) kan ha
spelat en viktig roll vid livets uppkomst (Mar-
tin och Russell 2007). Jarn-svavelproteiner och
cytokromer férekommer i livets alla tre doméner
(arkéer, bakterier och eukaryoter), och ett fatal
aminosyror kravs for uppbyggnaden av jiarn-sva-
velproteinet ferredoxin. Cytokromer fanns innan
det fanns fotosyntes av den typ vi diskuterar har,
och de tvd klorofyllhaltiga fotosystemen och
cytokrom b f-komplexet (som ocksd binder lite
klorofyll) anses alla tre hirstamma fran samma
protein.

Koppar anses ha kommit in senare. De flesta
kopparenzymer har att géra med syrgas pa ett
eller annat sitt, och det star klart att kopparn
gjorde sin entré i livsprocesserna i och med att
syre tillfordes atmosfiren for lite mer an tva
miljarder ar sedan. An i dag klarar sig méinga
organismer med en typ av cytokrom c i stillet for
plastocyanin.

De forsta fotosyntetiska organismerna hade
heller ingen anviandning fér mangan.

The red arrows illustrate the path of electrons
through the photosynthetic apparatus in a thylakoid
membrane of a plant chloroplast.
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FOTOSYNTESENS EVOLUTION

ett fotosystem. Ett annat stort framsteg frin
samma tid var insikten att kloroplasterna hir-
stammar frin cyanobakterier (eller bligronalger
som de kallades tidigare).

Den tyske botanisten Andreas Schimper
(1883) lade redan i cellforskningens barndom
miirke till likheten mellan bakterier och kloro-
plaster, och den ryske biologen Konstantin
Merezjkovskij (1905) publicerade en teori om
hur bakterier gett upphov till bide mitokondrier
och kloroplaster. Linge forblev teorin ganska
16sligt forankrad, men det visar sig nu att den
har klarat sig vil 6ver det gingna seklet.

Merezjkovskijs epokgdrande skrift dr mer
poetisk dn de flesta nutida avhandlingar. Han
skriver:

Forestill dig ett palmeridd som vixer fredligt pd

stranden av en killa, och ett lejon som ligger

intill palmen med spinda muskler och blod-
torst i 6gonen, berett att hoppa pa en antilop
och déda den. For att fullt forstd den innersta
hemligheten i denna bild med tvé s3 helt skilda
livsformer, palm och lejon, si 4r det nédvin-

digt att forstd endosymbiosteorin. Palmens liv

ir s fridfulle dirfor ate den bygger pa ett sym-

biosforhallande och palmen innehaller en hord

av arbetare, grona slavar, som arbetar for den

och ger den niring. Lejonet, diremot, maste

livnira sig sjilvt.
Cyanobakterierna fanns pé jorden for 2,5 mil-
jarder ar sedan (Summons m.fl. 1999), men san-
nolikt redan lingt dessforinnan. Utrustningen
for fotosyntes i deras thylakoider ir i stort sett
densamma som hos moderna vixter. Det bety-
der dock inte att kloroplasterna ir oférindrade
cyanobakterier som lever inuti vixterna. Under
evolutionen har de férlorat en stor del av sina
gener. En del har férsvunnit helt och hallet, till
exempel de som har med kvivefixering att gora.
Andra har flycat over till cellkdrnan, av allt att
déma for att deras tillvaro ir sikrare dir 4n i
de cellens kraftverk som kloroplasterna utgdr.
Kloroplaster har dirfor mycket firre gener dn
frilevande cyanobakterier och kan inte lingre
klara sig pa egen hand.

Man tror att de tidigaste cyanobakterierna
héll sig pa ett fast underlag, och liksom en del
nu levande arter var de kanske rérliga. Plank-

tonformer — som nu for tiden spelar en stor eko-
logisk roll i sjpar och hav — kom troligtvis senare.

De enklaste fotosyntetiska organismerna
Cyanobakterierna — och dirmed dven de hdgre
vixterna — har tvd fotosystem kopplade i serie,
och har férméga att oxidera vatten och utveckla
syrgas (eller rittare sagt molekylirt syre, O,,
eftersom det i forsta hand inte produceras som
gas, utan l8st i vatten). Vissa cyanobakterier kan
i stillet oxidera svavelvite eller leva p4 annat sitt,
utan att utveckla syre.

De fotosyntetiska bakterier som inte kan
bilda molekylirt syre vid sin fotosyntes — som
alltsd inte kan oxidera vatten — har bara ett
fotosystem, och de har inte nigot klorofyll 2
som de hégre vixterna, utan andra typer av
klorofyll. Eftersom oxidationen av vatten ir en
s4 svar process och kriver samverkan mellan tv
fotosystem, sa ligger tanken nira att den proces-
sen har krivt lingre tid f6r att utvecklas, och
att fotosyntes utan syreutveckling dr en mera
ursprunglig form. Mot detta har anforts att klo-
rofyll @ ir ett férstadium i synteskedjan for de
dvriga bakteriella klorofyllformerna. Men denna
skenbara motsittning har nu fatt sin l6sning,
nimligen att klorofyll 2 hos cyanobakterierna
bildas efter en annan och senare utvecklad syn-
tesvig, inte en som bygger pa den hos évriga
bakterier (Xiong m.fl. 2000).

De olika typer av bakterier som har formaga
till ndgon form av fotosyntes ir inte nirmare
slike. P4 grund av detta har man tidigare ansett
att det fotosyntetiska levnadssittet miste vara
nistan lika gammalt som livet sjilvt. Enligt
denna 3sikt skulle de bakterier som inte har for-
miga till fotosyntes hirstamma frin sidana med
fotosyntesforméga. Sa ir det sannolikt ocksd i
ménga fall, men man tror inte lingre att det dr
ndgon allmingiltig regel. I stillet dr det s3 att
bilden av livets tidigaste evolution i hég grad
kompliceras av "horisontell gendverféring”, det
vill siga att gener for fotosyntesen och minga
andra funktioner dverforts frén en organism till
en annan. Man kan dirfér inte se evolutionen
som ett trid som frin en gemensam stam forgre-
nar sig alltmer, med de nuvarande arterna lingst
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ut pd kvistarnas spetsar. I stillet dr den — sirskilt
i sina tidigare skeden — mer som ett nitverk med
forbindelser mellan de olika grenarna. Nir det
giller fotosyntesens tidigaste utveckling ir det
dirfér mera frukebart att studera hur olika kom-
ponenter i fotosyntesapparaten utvecklats, dn att
forsoka forstd hur olika organismer utvecklats ur
varandra.

Begynnelsen

Livets utveckling spjilkades snart efter starten
upp i tre huvudgrupper eller dominer, nimligen
bakterier, arkéer (tidigare kallade arkebakterier)
och det som blev grunden for eukaryoterna, den
organismdomin som vixterna och alla djur till-
hér. Egentlig fotosyntes utvecklades enbart hos
bakterierna, dven om ocksd en del arkéer kan
utnyttja ljusenergi pa annat sitt.

Fére fotosyntesens uppkomst forekom redan
en assimilation av koldioxid med hjilp av andra
energikillor 4n solljus. Kanske var den férsta
energikillan en reaktion mellan vitgas och kol-
dioxid, kanske var den en disproportionering
(samtidig oxidation och reduktion) av svavel till
svaveldioxid och svavelvite. Hos mikroorganis-
merna férekommer fortfarande olika assimila-
tionssystem for koldioxid, men bara ett av dem,
Calvin-cykeln (rittare Calvin—Benson—Bassham-
cykeln), kom att dvertas av fotosyntetiserande
organismer.

Av de koldioxidassimilerande organismer som
far sin energi frin annat dn ljus ir nog de mest
bekanta de som lever vid de heta killorna pa
havsbottnen, och som fir sin energi genom att
oxidera svavelvite med molekylirt syre. Detta ir
tvirtemot vad man skulle kunna tro ett jimfo-
relsevis nytt levnadssitt, eftersom det inte fanns
ndgot molekylirt syre innan fotosyntesprocessen
genomgdtt en epokgdrande omvandling fr mer
dn 2,5 miljarder ar sedan, i och med uppkom-
sten av cyanobakterier som utvecklade syre.

De forsta bakterierna med fotosyntesférmaga
hade som sagt bara en sorts fotosystem. An i dag
finns det flera olika typer av sidana bakterier.
Om man indelar dem efter typen av fotosystem
s4 kan man sirskilja tvd huvudgrupper: a) grona
svavelbakterier och heliobakterier med fotosys-

BJORN & BERGSTROM

tem som liknar cyanobakteriernas (och vixter-
nas) fotosystem 1, och b) bakterier vilkas foto-
system liknar cyanobakteriernas (och vixternas)
fotosystem 2, till exempel Chloroflexus. Men

en sddan indelning giller bara med avseende

pa fotosystemen. De olika bakterierna inom de
bida grupperna har annars inga stérre inbérdes
likheter med varandra.

Det finns olika hypoteser for hur cyano-
bakterierna med sina bada fotosystem kan ha
uppkommit. Jin Xiong (2006) diskuterar en rad
olika méjligheter. En hypotes ir att det skett en
sammansmiltning av organismer av typ a och b
ovan, en annan att gener dverforts frdn den ena
bakteriegruppen till den andra. Enligt en hypo-
tes (Allen 2005, Allen & Martin 2007) ir de
nu levande bakterierna med ett enda fotosystem,
liksom cyanobakterierna, avkomlingar till en
icke syrgasutvecklande bakterietyp som hade tvd
olika slags fotosystem. Enligt Allen och Martin
skulle den ursprungliga typen av fotosystem
genom genduplikation och differentiering ha
gett upphov till de tvd olika typerna som ett led
i anpassningen till en milj¢ med starkt varie-
rande kemiska férutsiteningar. Organismen i
fraga skulle ha anviint det ena eller andra foto-
systemet beroende pd vilket som passat bist for
tillfillet. Det syreutvecklande systemet skulle ha
uppkommit senare.

Fran cyanobakterier till kloroplaster
Teorin att vixternas kloroplaster hirstammar
frin cyanobakrerier som pa ett eller annat sitt
(genom infektion eller som foéda) hamnat inuti
klorofyllfria organismer, s kallad primir endo-
symbios, har bekriftats av modern molekylir-
biologisk forskning. Under evolutionens ging
har kloroplasterna som nimnts ovan férlorat de
flesta av sina gener och kan inte lingre leva och
fortplanta sig sjilvstindigt. En del gener har
dverforts till virdorganismens cellkdrna, andra
(till exempel de som ger cyanobakterier forma-
gan att tillgodogora sig molekylirt kviive genom
en speciell sorts fotosyntes) har gitt helt och hal-
let forlorade.

Kloroplasternas evolution har féljt tvé huvud-
linjer, den "gréna” och den “réda”. Den gréna
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FOTOSYNTESENS EVOLUTION

linjen har letr till gronalger och vixter, den roda
till de flesta andra alger. Den ursprungliga orga-
nismgruppen pd den réda linjen ir rédalgerna.
Man har funnit 1,2 miljarder &r gamla fossil
som tolkats som rédalger (Butterfield 2000).
Ovriga alggrupper pa den réda evolutionslinjen
har erhallit sina kloroplaster genom upptagning
av rodalger (sekundir endosymbios) eller genom
upptagning av alger som fatt sina kloroplaster
genom sekundir endosymbios (tertidr endosym-
bios). Detta har beskrivits i en tidigare artikel i
SBT (Bjorn & Ekelund 2005).

Som nimndes inledningsvis ir vixternas
kloroplaster avgrinsade av en dubbel membran.
Den inre av dessa membran anses motsvara
cyanobakteriernas yttersta membran, medan
den yttre kan ha uppstatt genom invikning
av virdcellens yttermembran. Hos alger finns
det ofta fler (upp till fem) membran runt varje
kloroplast, vilket avspeglar de sekundira och
tertidra endosymbioshindelserna.

Grundprincipen for fotosyntesen hos vixter
och alger ir densamma som hos cyanobaketerier,
men naturligtvis har det skett en vidare utveck-
ling inom varje enskild organismgrupp. For
vixterna till exempel en anpassning till de nya
forutsdteningar som livet pa land innebar.

I motsats till vad som ir fallet hos cyano-
bakterier och alger, sd bildar thylakoiderna hos
landvixterna grana, strukturer i vilka manga
thylakoider ligger tdtt staplade ovanpd varandra
(figur 1). Forst nyligen har man bérjat forsta
betydelsen av detta. Det har att gora med ljusets
olika sammansittning i vatten och pd land, och
att fa de tva fotosystemen att “gd i takt”. Den
intresserade hinvisas till Anderson (1999) och
Bjorn & Govindjee (2008).

Ineffektivt enzym

Det har redan nimnts act av flera sitt att
assimilera koldioxid som fanns hos tidiga icke-
fotosyntetiska organismer har bara ett, Calvin-

cykeln, kommit att kopplas ihop med fotosyntes.

Rubisco, det enzym som binder koldioxid i
denna metaboliska cykel, har flera egenskaper
som man kan bli forvinad &ver. Enzymet ir
lingsamt, varfor det behdvs stora mingder av

det och det dr antagligen det enskilda protein
som det finns mest av pd jorden. Det binder inte
koldioxid sirskilt hirt, varfor det dr dalige pa
att fanga in koldioxiden, som fortfarande trots
oss minniskor utgdr bara en brakdels procent av
luftens molekyler.

Det stérsta problemet ir att molekylirt
syre, O,, konkurrerar med koldioxid om att
bindas till rubisco. Nir syre binds till rubisco
forhindras koldioxidassimilationen, inte bara
genom att koldioxiden forhindras att ta plats
pa enzymet, utan ocksd genom att det imne
som ska reagera med koldioxid forbrukas. Detta
ger upphov till en produktion av koldioxid och
forbrukning av syre, en process som kallas foto-
respiration och som alltsd gar i motsatt riktning
mot assimilationen av koldioxid.

Att evolutionen har kunnat vilja ut ett enzym
med s till synes ineffektiva egenskaper torde
hinga ihop med att halten av koldioxid var si
hég och halten syre sa lig nir utvecklingen dgde
rum att dessa egenskaper inte hade nigon nega-
tiv verkan. Annat ir det nu nir kvoten mellan
syre- och koldioxidkoncentrationen ékat minst
hundra miljoner gdnger. Det kan allts3 fore-
falla som om rubisco ir ett undermiligt enzym
under nuvarande férhillanden, men Tcherkez
m.fl. (2006) hivdar tvirtom att det ir nistan
perfekt optimerat. Enligt dessa forfattare skulle
en modifikation som ytterligare 6kar skillna-
den i bindningsférméga for syre och koldioxid
medféra att reaktionsprodukterna frigérs dnnu
lingsammare frin enzymet.

En del vixter har kompletterat rubisco med
ett annat enzym, PEP-karboxylas, som binder
bikarbonatjoner, och binder dem mycket hart.
Den reaktion som PEP-karboxylaset katalyserar
ingdr i en cykel som tar upp utspidda bikarbo-
natjoner och levererar koncentrerad koldioxid
till Calvin-cykeln, sa att den kan arbeta effektivt
trots de "ligeffektiva” egenskaperna hos rubisco.
Denna anpassning till atmosfirens indrade sam-
mansittning har skett ganska nyligen, geologiskt
sett. Det finns tv4 huvudtyper av vixter som
binder bikarbonatjoner till PEP-karboxylas som
ett forsta steg i sin assimilation av oorganiskt
kol: C4-vixter och CAM-viixter.
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Basala angiospermer
Acorales
Alismatales
Asparagales
Dioscoreales
Jiliales
Pandanales
Arccales
Poales
Commelinales
Zingiberales
Ranunculales
Buxales
oleales
ATrochodendrales
mmnnerales
Berberidopsidales
Dilleniales
Carvophyllales
Santanales
Saxifragales
Milales
Crossosomatales
icraniales
Myrtales
Zygophyvllales
. Celastrales
& A—Malpighiales
Oxidales
“abales
ozales
ECucurbitales
Fagales
Brassicales
Malvales
Sapindales
Comales
Ericales
sarryales
entianales
Lamiales
Solanales
JAquifoliales
Apiales
Asterales

Dipsacales

Figur 2. Den taxonomiska fordelningen av C4-vix-
ter bland blomvéxterna. De ordningar inom vilka
man kanner till att det finns C4-vixter ar angivna
med farg. Inom en del av ordningarna har C4-
metabolismen uppkommit upprepade ganger under
evolutionen.

Bland de fataliga svenska representanterna for
C4-vaxterna marks sodaort Salsola kali, sandmalla
Atriplex laciniata och engelskt marskgras Spartina
anglica. Bland de odlade vixterna ar val majs Zea
mays det mest vilkinda exemplet. Efter Sage (2004).
The distribution of orders containing C4 plants (in
colour) among the flowering plants.

BJORN & BERGSTROM

C4-vixter

De vixter som anvinder enbart Calvin-cykeln
for overforing av oorganiske kol till organiskt
kol kallas C3-vixter, dirfor att den forst bildade
stabila kolféreningen (3-fosfoglycersyra) har tre
kolatomer. I C4-vixter omvandlas férst luftens
koldioxid till bikarbonatjoner med hjilp av
enzymet karboanhydras. Direfter katalyserar
PEP-karboxylas reaktionen mellan bikarbonat-
joner och trekolféreningen fosfoenol-pyruvat
(PEP), och det bildas i forsta hand oxalacetat,
som har fyra kolatomer. I en annan reaktion,
som i allminhet dger rum i andra celler, frigors
iter koldioxid, vilken assimileras slutgiltigt i
Calvin-cykeln. Vitsen med de extra inledande
reaktionerna ir att hoja koldioxidkoncentratio-
nen vid rubisco-enzymet, s3 att det kan arbeta
effektivare. Nackdelen ir att det dtgdr extra
ljusenergi for de inledande stegen, varfér C4-
vixterna behdver mycket ljus.

Fér att komma in till de celler dir fotosynte-
sen dger rum, maste koldioxiden hos landvixter
passera klyvoppningarna pd bladytan. Genom
klyvéppningarna avgar emellertid ocksd den
vattendnga som avdunstat inuti vixten. Genom
att C4-systemet gor det mojligt att ta upp dven
mycket utspidd koldioxid, si ricker det for C4-
vixterna att de reglerbara ventiler som klyvopp-
ningarna utgdr endast star pa glint. C4-vixter
har dirfor ett mer effektivt vattenutnyttjande
in C3-vixter. Hos de senare dkar fotorespira-
tionen med stigande temperatur, varfor deras
nettoassimilation avstannar vid hogre tempe-
ratur. C4-vixterna har lag fotorespiration, och
allt kol som frigérs i bladen genom respiration
kan 4terassimileras innan det hinner ut genom
klyvéppningarna, s linge det bara finns till-
rickligt med ljus. C4-vixter dr ddrfor sirskilt
konkurrenskraftiga i varma, torra och soliga
miljder.

Ungefir tre procent av landvixterna dr C4-
vixter, men de stir for ungefir hilften av kol-
dioxidassimilationen pé land (Sage 2004). Evo-
lutionen har lett till uppkomsten av C4-meta-
bolism minst 45 ginger. De olika grupperna av
C4-vixter bildar dirfor inte en sammanhillen
grupp utan riknas till manga olika taxonomiska
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grupper (figur 2), huvudsakligen (men inte ute-
slutande) bland de gomfrdiga vixterna.

Det ir svart att siga nir de forsta C4-vix-
terna uppkom, men mycket tyder pd att de inte
har fact ndgon storre betydelse forrin under de
senaste tio drmiljonerna (Sage 2004, Christin
m.fl. 2008). Varfor evolutionen dragit ut s pa
tiden vet man inte.

CAM-vixter

Liksom C4-vixterna binder ocksd CAM-vixter-
na bikarbonat med hjilp av PEP-karboxylas, och
dstadkommer slutlig assimilation med hjilp av
Calvin-cykeln. Till skillnad frin C4-vixterna
tar CAM-vixterna upp koldioxid under natten,
men fullgér assimilationen med hjilp av Calvin-
cykeln om dagen. De kan dirfor halla klyvopp-
ningarna helt stingda under dagen. CAM-viix-
terna besitter dirfor en extrem formaga att spara
pa vatten.

CAM ir en akronym for crassulacean acid
metabolism, och detta assimilationssitt 4r vanligt
inom familjen fetbladsvixter, Crassulaceae, men
forekommer ocksa hos kaktusvixter och minga
andra, ofta suckulenta (tjockbladiga eller trinda)
vixter. Aven CAM-vixterna ir spridda mellan
olika vixtgrupper. De férsta CAM-viixterna
(antagligen braxengris Isoétes) kan ha utvecklats
redan f6r 200 miljoner 4r sedan (Keeley & Run-
del 2003, Dekker & de Wit 2006).

Fotosyntesen forandrade jordens klimat
Atmosfirens syrgas har bildats genom fotosyntes.
Innan de syreutvecklande cyanobakterierna upp-
kom s4 fanns det bara spar av syrgas (mindre

dn en miljondel av nuvarande mingd). Denna
uppkom genom inverkan av solens ultravioletta
strilning pé vatten och mineral. Men antagligen
gick det lang tid frin uppkomsten av de forsta
cyanobaketerierna tills syrehalten plotslige (i ett
geologiske tidsperspektiv), fér ungefir tvd och en
halv miljard ar sedan steg till cirka en procent

av den nuvarande halten (cirka 21 %; figur 3). I
och med detta uppkom ocksd det ozonlager som
skyddar livet pd jorden frin solens ultravioletta
strilning. Orsaken till den linga frdréjningen
av syreanrikning kan ha varit att det fanns

méinga dmnen (tvavirt jirn, sulfider, metan) som
forbrukade det bildade syret, och enligt en teori
har atmosfirens forindrade sammansittning en
koppling till jordskorpans storskaliga férindring
och balansen mellan vulkanisk aktivitet i havet
och pa land.

Efter vad som pd engelska kallas “the great
oxygenation event” har syrehalten under olika
perioder okat eller minskat tills den nuvarande
sammansittningen av atmosfiren uppnatts
(figur 3). Koldioxidhalten har i stort sett dndrat
sig pd motsatt sitt.

Under karbonperioden, di stora mingder
kol avlagrades i form av vad vi nu kallar fos-
sila brinslen, steg syrehalten betydligt 6ver den
nuvarande, och lufttrycket var ocksd hogre in
nu. Detta gjorde det littare for de forsta flygan-
de varelserna att ta till vingarna, och det fanns
exempelvis jittestora trollslindor. Insekternas
andningssystem tillater inte en tillrickligt effek-
tiv andning hos s stora flygande djur i nutidens
atmosfir.

Som framgitt i dagens diskussioner om
klimatférindringar, s& har den vixlande kol-
dioxidhalten i atmosfiren ocksé haft betydelse
for klimatet. De flesta forskare tror att solens
utstrdlning vid tiden fér livets uppkomst var
30 procent ligre 4n nu. Om inte fotosyntesen
undan fér undan sinkt halten av koldioxid och
bildat det syre som oxiderade det metan som
fanns dessforinnan, si skulle det nu varit alldeles
for varmt for oss. Gaucher m.fl. (2008) har for-
sokt att rekonstruera gamla proteiner, och fann
att de som fanns for 3,7 miljarder &r sedan talde
sa hog temperatur som 75°C. Det ir pd grinsen
for vad de tiligaste nu levande syrgasutveck-
lande organismerna (vissa cyanobakterier) klarar
av, och den héga temperaturen kan ha hindrat
syrgasutvecklande fotosyntes att uppkomma
tidigare 4n vad den gjorde.

Det ar svért att forestilla sig hur vér planet
skulle ha sett ut om inte fotosyntesen hade
utvecklats i en takt som paverkat vixthus-
effekten pa ett sitt som bibehillit en livsvinlig
temperatur, och som gett syre for djurlivets
evolution. En sak ir siker: Vi skulle inte ha varit
hir och kunnat studera det!
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Figur 3. Syrgashaltens forandring under jordens historia. Den roda linjen i den vénstra figuren anger det
mest sannolika forloppet, de mérkbla ytorna oméjliga koncentrationer, och de ljusbla ytorna osannolika
koncentrationer. Det dr att marka att stora delar av varldshaven antagligen har varit nastan syrefria dven
under en del perioder ndr luften har varit syrehaltig.

Figuren till hdger visar syrgashaltens svangningar fran kambrisk tid till nutid, i volymprocent av hela
atmosfaren. Lagg sarskilt marke till den mycket héga syrehalten under sen karbon- och tidig permtid
for cirka 300 miljoner ar sedan, med en topp pa 6ver 30 procent. Mycket hogre kan syrehalten inte bli,
eftersom vixtligheten da antinds spontant. Koldioxidhalten har i stort sett varierat pa motsatt vis. Figu-
ren till vanster efter Kump (2008, Fig. 2; © Nature Publ. Group), hdgra figuren efter Berner (2006).
The changes in atmospheric oxygen during Earth’s history. The red line in the left panel indicates the most
probable development of the oxygen content in percent of the present. The dark blue areas are impossible

concentrations and the light blue unlikely ones. The right panel shows the variations since the Cambrian.
Note that the vertical scale here is in percent (by volume) of the total atmosphere.

o Vi tackar Birgitta Bergman och Mats Bjork
for virdefulla kommentarer.
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ABSTRACT

Bjorn, L. O. & Bergstrom, J. 2008. Fotosyntesens
evolution. [The evolution of photosynthesis.]

— Svensk Bot. Tidskr. 102: 297-305. Uppsala. ISSN
0039-646X.

Photosynthesis is carried out not only by plants but
also by algae and a range of microorganisms. Cyano-
bacterial photosynthesis is similar to that of plants,
in which water is oxidized to molecular oxygen.

Other bacteria perform various kinds of photosyn-
thesis in which oxygen is not produced. For oxy-
genic photosynthesis, two photochemical systems
connected in series are required, while one kind of
photochemical reaction is enough for non-oxygenic
photosynthesis. Carbon dioxide can be assimilated
in connection with either kind of photosynthesis.

We discuss how the more complex oxygenic
photosynthesis has evolved from simpler forms. The
photosynthetic chloroplasts of algae and plants have
evolved from cyanobacteria along two main paths.
Photosynthesis has played an important role in the
evolution of the atmosphere and the climate of our
planet.
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