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[bookmark: _Toc501109225]xxx1 Kapittel 3: Fotosyntesen
[bookmark: _GoBack]Fotosyntesen er en helt grunnleggende biologisk prosess på jorda. Energi blir tatt opp i fotosyntesen, og denne energien kommer fra sola, som er 160 millioner kilometer fra oss. Organismer som har fotosyntese, kaller vi produsenter. De fungerer som solcellepaneler som fanger energien fra sollyset og omdanner den til kjemisk energi i organiske forbindelser. Utviklingen av fotosyntesen førte til at et enormt antall nye arter oppstod, både flere produsenter og dyr som spiste produsentene. Dyrene hadde tilgang på nok mat enten de var planteetere eller foretrakk å spise kjøtt. For oss mennesker har døde plante- og dyrerester i form av fossilt brensel stor betydning som energikilde.
  Vi regner med at fotosyntesen slik den foregår i eukaryote celler, oppstod for mer enn 2 milliarder år siden, men vi vet ikke hvordan den oppstod, eller hvorfor. Kanskje skjedde det én tilfeldig og vellykket mutasjon. Eller det kan være at utviklingen av fotosyntesereaksjonene slik vi kjenner dem i dag, tok millioner av år.

{{Du skal kunne:}}
-- forklare hvordan lysenergi kan overføres til kjemisk bundet energi i fotosyntesen, og hvordan den kjemiske energien blir brukt til å produsere glukose
-- gjøre greie for hvordan ytre faktorer virker inn på fotosyntesen
{{Slutt}}
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[bookmark: _Toc501109226]xxx2 3.1 Alle organismer trenger energi for å kunne leve
Alle planter ‑ med få unntak, mange protister og noen bakterier og arkeer er _fotosyntetiserende_ organismer. De tar opp solenergi og bruker denne energien i reaksjoner der det dannes glukose (druesukker) og oksygen. De kalles produsenter fordi de lager produktene glukose og oksygen av vann, karbondioksid og solenergi. Vi sier også at slike organismer er _autotrofe_. Det betyr at de produserer organiske forbindelser av uorganiske. Autotrofe organismer som driver fotosyntese, kaller vi _fotoautotrofe_. Fotosyntetiserende organismer har celler som inneholder fargestoffer, _pigmenter_, f.eks. _klorofyll_, og disse fargestoffene klarer å fange energien i sollyset og omdanne den til kjemisk energi. Hos prokaryote organismer, f.eks. bakterier, er klorofyllet bundet til cellemembranen som omgir cellen. Hos eukaryote organismer, f.eks. planter, er klorofyllet samlet i egne organeller som vi kaller _kloroplaster_.
  Gjennom evolusjonen utviklet noen bakterier seg til protister, og noen protister utviklet seg til planter. Mikroskopiske protister som planteplankton lever i vann sammen med større protister som grønn-, brun- og rødalger. Disse små og store protistene er alle fotosyntetiserende. De produserer store mengder oksygen og energirike organiske forbindelser. De vannlevende protistene står for mer enn halvparten av jordas fotosyntese.
  Før fotosyntesen oppstod, levde alle organismer uten tilgang på oksygengass. De levde anaerobt, dvs. at de hadde celleånding uten oksygen. I fotosyntesen blir det dannet glukose, samtidig blir oksygengass dannet som et biprodukt. En følge av fotosyntesen var at organismer kunne utvikle den _aerobe_ celleåndingen, dvs. celleånding med oksygen. Det gir atskillig større energiutbytte enn anaerob celleånding. Hos mange organismer foregår celleåndingen i egne organeller som vi kaller _mitokondrier_. Kapittel 4 i denne boka handler om celleåndingen.
  Fotosyntesen legger grunnlaget for et enormt antall heterotrofe organismer som lever av de forbindelsene produsentene lager. Produsentene har sola som energikilde og karbondioksid som karbonkilde. De heterotrofe organismene bruker de organiske forbindelsene fra fotosyntesen som energikilde og karbonkilde, og de frigir karbondioksid som et avfallsprodukt når de organiske forbindelsene brytes ned i celleåndingen. Dette utgjør et balansert kretsløp der solenergien er drivkraften.

{{Margtekst:}}
Fotosyntese kommer av gresk _fotos_, genitiv av _fos_ = lys, og _syntese_, som er gresk og betyr sammenføyning, dannelse.
{{Slutt}}

{{Margtekst:}}
Organiske forbindelser er karbonforbindelser, f.eks. karbohydrater, fett og proteiner, men også f.eks. plast, fargestoffer, medisiner, pels og fjær.
{{Slutt}}

{{Margtekst:}}
Energi kan ikke skapes eller forsvinne, kun overføres fra en energiform til en annen.
{{Slutt}}

{{Bilde: I havet står protister for fotosyntesen. Bildet viser blæretang, som er en vanlig brunalge langs norskekysten.}}
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{{Figur: Kretsløp:}}
Forklaring: Sollys går til fotosyntetiserende organismer. Disse gir glukose og andre organiske forbindelser og oksygen til heterotrofe organismer og får vann og karbondioksid tilbake.
{{Slutt}}

En enkel reaksjonslikning for fotosyntesen er:
   vann +karbondioksid +solenergi -> glukose +oksygen

   6H\2O +6CO\2 +solenergi -> C\6H\12O\6 +6O\2

Som du vil forstå når du leser videre i dette kapittelet, består fotosyntesen ikke av en enkelt reaksjon, men av en serie av delreaksjoner.

{{Ramme:}}
I fotosyntesen omdanner produsentene solenergi til kjemisk energi ved hjelp av pigmenter som klorofyll, og de tar opp karbondioksid og vann. Glukose og oksygengass blir dannet.
{{Slutt}}

{{Ekstrastoff: Korallrot ‑ en plante uten klorofyll:}}
Korallrot, _Corallorhiza trifida,_ er en 10-20 cm høy orkidé med gulaktig stengel uten vanlige blad og med en greinete jordstengel uten røtter. De små, gulgrønne blomstene er lite synlige. Korallrot har ikke klorofyll og er derfor ikke en produsent. Likevel kaller vi korallrot en plante, selv om den verken har klorofyll eller driver med fotosyntese. Korallrot gror på bakken, der den lever i parasittisk symbiose med andre planter. En parasittisk symbiose er en symbiose der den ene organismen tjener på samlivet, mens den andre er en tapende part. Korallrot tar fotosynteseprodukter fra planten den snylter på, men forsyner seg ikke så grovt av verten at verten dør.
{{Bilde: Korallrot.}}
{{Ekstrastoff slutt}}

[bookmark: _Toc501109227]xxx2 3.2 Pigmenter fanger solenergi
Når lys treffer et objekt, kan en av tre ting skje: det blir _absorbert_, _reflektert_ eller _transmittert_. Absorbert lys kan varme opp objekter, eller det kan sette i gang kjemiske og biologiske prosesser. Reflektert lys sendes tilbake, altså ut fra objektet igjen, mens transmittert lys er lys som bare passerer gjennom objektet uten at objektet blir påvirket. Reflektert og transmittert lys kan treffe øynene våre og gi objektet farge.

{{Figur:}}
Figurtekst: Når sollys treffer et grønt blad, blir noen bølgelengder av lyset absorbert, andre går tvers igjennom, og noen blir reflektert. Det absorberte lyset deltar i fotosyntesen.
{{Slutt}}
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[bookmark: _Toc501109228]xxx3 Pigmenter i bakterier og arkeer
Bakterier og arkeer er prokaryote, encellede organismer, og de har få organeller. De har verken kloroplaster eller mitokondrier, men noen av dem har allikevel fotosyntese. Fotosyntesen foregår ved hjelp av forskjellige slags pigmenter som er festet i cellemembranen og i foldete innbuktninger i cellemembranen. For eksempel har blågrønnbakterier (_cyanobakterier_) pigmentene røde og blå _fykobiliner_, gule og oransje _karotenoider_ og flere grønne og blålige former for _klorofyll_. Purpurbakterier har purpurfargede (lilla og fiolette) karotenoider og grønt klorofyll. Alle disse pigmentene fanger solenergi.

[bookmark: _Toc501109229]xxx3 Pigmenter i planter
Også plantene har forskjellige pigmenter som kan absorbere lys. De fleste blad er grønne fordi de inneholder det grønne pigmentet klorofyll. Klorofyll absorberer rødoransje og blålilla lys, mens grønt lys blir reflektert. Det er derfor klorofyllet ser grønt ut. I bladcellene kan det også være andre pigmenter som samler solenergi og overfører denne energien til klorofyllet, som er det pigmentet som direkte deltar i fotosyntesereaksjonene. Eksempler på slike pigmenter er karotenoider som _karoten_, som absorberer blått og grønt lys mens det reflekterer gult, oransje og rødt, og _xantofyll_, som absorberer blågrønt og reflekterer brunt lys. Blålilla _fykocyanin_ absorberer grønt og gult. Jo flere typer pigmenter en plantecelle har, desto flere bølgelengder av fargespekteret kan den ta opp energi fra og utnytte denne energien til fotosyntese.

{{Figur:}}
Figurtekst: I et prisme blir det synlige lyset som ser hvitt ut, spaltet slik at vi kan se at det egentlig består av et fargespekter med ulike bølgelengder. Fargespekteret som blir dannet, har de samme fargene som vi kan se i en regnbue.
{{Slutt}}

{{Figur:}}
Figurtekst: Fargene i spekteret har ulike bølgelengder. Førsteaksen viser hvordan det synlige lyset har bølgelengder mellom 400 og 750 nm (nanometer). Andreaksen viser absorpsjon av lys. Kurvene viser forskjellige pigmenter og bølgelengden de absorberer best ved.
  Forklaring: Tre kurver:
-- Klorofyll, to topper, ved ca 450 nm og snaue 700 nm
-- Karotenoider, en topp, rundt 500 nm
-- Fykocyanin, en topp, rundt 600 nm
{{Slutt}}
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Når du ser på bladene om våren og sommeren, er de fleste grønne. Om høsten blir det grønne klorofyllet omdannet til et brunt fargestoff, _faeofytin_, som planten lagrer i stengel og rot. Slik sparer og resirkulerer den verdifulle byggesteiner til neste vår. Når planten trekker faeofytin bort fra bladene, kan vi se de gule, oransje og røde fargestoffene som er vanlige høstfarger. Disse fargene finnes i bladene hele tiden, men de er "usynlige" om våren og sommeren fordi de da er dekket av grønt klorofyll.

{{Bilde: Når klorofyllet blir omdannet og trukket bort fra bladene om høsten, blir de andre pigmentene synlige.}}

{{Ramme:}}
I tillegg til klorofyll har planter forskjellige andre pigmenter som absorberer sollys ved ulike bølgelengder. Det gjør at mest mulig solenergi kan brukes i fotosyntesen.
{{Slutt}}

[bookmark: _Toc501109230]xxx2 3.3 Bladene og kloroplastene
[bookmark: _Toc501109231]xxx3 Bladenes bygning er tilpasset fotosyntesen
Bladene hos de fleste planter er bare noen få cellelag tykke, og sollyset slipper inn til alle cellene. Grunnvevet i bladene består som regel av to ulike typer celler: _palisadeceller_ og _svampceller_. Begge celletypene har kloroplaster, og i disse celletypene foregår det meste av fotosyntesen. Palisadecellene danner _palisadevevet_ som ligger like under overhuden. Det består av langstrakte, boksformede celler som ligger tett i tett. Inne i palisadecellene sirkulerer cytoplasmaet slik at organeller går rundt og rundt. Da kommer alle kloroplastene nær overflaten, og dermed kan de fange mest mulig av solenergien. Under palisadevevet danner svampceller _svampvevet_. Her er cellene rundere og mer uregelmessige i form. Det er store luftrom mellom dem, og der er det luft som inneholder oksygengass, karbondioksid og vanndamp. Under svampvevet finner vi _underhuden_ med mange _spalteåpninger_ som kan åpnes og lukkes ved hjelp av _lukkeceller_. Spalteåpningene regulerer hvor mye oksygengass, karbondioksid og vanndamp som kan slippe inn i og ut av bladet.

{{Figur:}}
Figurtekst: Fotosyntesen i de grønne bladene foregår i palisadeceller og svampceller.
 Forklaring: Tegnet snitt gjennom et blad som viser, fra oversiden og nedover: overhud, palisadeceller, svampceller og underhud. I underhuden er det spalteåpninger med lukkeceller. 
{{Slutt}}

Plantens totale bladareal er stort slik at lysabsorbsjonen kan bli stor. Noen planter kan vende bladene mot lyset etter som sola beveger seg på himmelen i løpet av dagen. Det kaller vi _heliotropisme_. Andre planter vokser mot lyset. Det kaller vi _fototropisme_.
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Dermed kan de fange større mengder av solenergien og drive mer fotosyntese. Også andre plantedeler enn bladene kan ha grønn farge av klorofyll, men det foregår ikke noen vesentlig fotosyntese i for eksempel grønne stengler. Kaktus har en spesiell bygning og er et unntak. Kaktuskroppen er stengelen, og der skjer fotosyntesen. Tornene er bladene, og i dem skjer det omtrent ikke noen fotosyntese.

{{Bilde: Det totale bladarealet er stort hos de fleste planter.}}

[bookmark: _Toc501109232]xxx3 Hvordan kloroplastene er bygd opp
I grønne planteceller kan vi finne opptil flere hundre kloroplaster per celle. Kloroplastene er stedet der selve fotosyntesen foregår. Der blir energien i sollys pluss vann og karbondioksid omdannet til glukose og oksygengass. Kloroplastene virker en viss tid før de går til grunne. Hele tiden produserer planteceller nye kloroplaster. Kloroplastene inneholder sitt eget arvestoff og kan til en viss grad styre kopieringen av seg selv. Samtidig blir prosessen overordnet kontrollert av arvestoffet i cellekjernen, slik at cellen ikke får for få eller for mange kloroplaster.
  Kloroplastene har doble ytre membraner rundt det væskefylte rommet _stroma_. I stroma ligger stabler av blæreformede sekker, _grana_. En stabel kalles et _granum_, flere stabler blir da _grana_. En blæreformet sekk, en _tylakoid_, er en membrandekket sekk med væske. Membranen rundt en tylakoid kaller vi _tylakoidmembranen_, og delreaksjonene i fotosyntesen foregår både i tylakoidmembranen og i stroma. I tylakoidmembranen ligger alle pigmentene som deltar i fotosyntesen, både klorofyll og de andre pigmentene. Væsken både i granum og i stroma består av en mengde enzymer som katalyserer reaksjonene i fotosyntesen. Da kan reaksjonene gå tilstrekkelig raskt selv ved lav temperatur i omgivelsene.

{{Figur:}}
Tegningen viser hvordan en kloroplast er bygd opp, med membraner, grana og stroma.
{{Slutt}}

{{Ramme:}}
Kloroplastene er stedet der fotosyntesen foregår. De har doble ytre membraner rundt et væskefylt rom, stroma. Inne i stroma ligger membrandekte sekker med væske, tylakoider. Membranen rundt en tylakoid kaller vi en tylakoidmembran, og i den ligger alle pigmentene som deltar i fotosyntesen.
{{Slutt}}
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{{Ekstrastoff: Endosymbiont-teorien:}}
Kloroplaster har mange likhetstrekk med fotosyntetiserende bakterier. De har et sirkulært kromosom, ribosomstrukturer som vi også finner hos prokaryote celler, og proteiner og enzymer som likner dem bakteriene har i cellemembranen. Professor Lynn Margulis ved University of Massachusetts la i 1970-årene fram en teori om at kloroplastene opprinnelig kommer fra blågrønnbakterier som ble tatt opp av eukaryote celler, celler med membran rundt kjernen. Fusjonen resulterte i en mutualistisk symbiose. En mutualistisk symbiose er en symbiose der begge parter tjener på samlivet, og denne symbiosen var så vellykket at samlivet har vart i mange hundre millioner år. Teorien kalte hun endosymbiont-teorien (_endo_ = indre, innvendig; _symbiont_ = organisme som lever i symbiose).

{{Figur:}}
Figurtekst: Kloroplaster kan ha oppstått ved at eukaryote celler tok opp blågrønnbakterier.
{{Slutt}}
{{Ekstrastoff slutt}}

[bookmark: _Toc501109233]xxx2 3.4 Den lysavhengige reaksjonen
Fotosyntesen består av to deler: den _lysavhengige reaksjonen_ og den _lysuavhengige reaksjonen_. Listen og figuren nedenfor viser hva som skjer i de to delene.

Delreaksjoner i fotosyntesen:
-- Den lysavhengige reaksjonen: Omdanner lysenergi til kjemisk bundet energi. Reaksjonen er lysavhengig og foregår ikke i mørket. Den kjemiske energien blir lagret i to energibærende forbindelser: ATP og NADPH, og det blir også dannet O\2.
-- Den lysuavhengige reaksjonen (tidligere kalt mørkereaksjonen): Kan foregå i både lys og mørke. Reaksjonen er lysuavhengig. Den kjemiske energien fra ATP og NADPH blir overført i reaksjoner med vann og karbondioksid, og vi får glukose.

{{Figur:}}
Forklaring: Den lysavhengige reaksjonen får inn sollys og H\2O og gir ut O\2, NADPH og ATP. Den lysuavhengige reaksjonen får inn NADPH, ATP, CO\2 og H\2O og gir ut C\6H\12O\6.
{{Slutt}}

I dette avsnittet skal vi beskrive den lysavhengige reaksjonen. Den lysuavhengige reaksjonen blir forklart i avsnitt 3.5.
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[bookmark: _Toc501109234]xxx3 Antennekompleksene
Evnen til å fange energien i sollyset er et resultat av et samspill mellom flere molekyler i tylakoidmembranen: pigmenter, proteiner og enzymer. En slik gruppe av samarbeidende molekyler kaller vi et _antennekompleks_. I et antennekompleks samarbeider pigmentene med proteiner og enzymer for å kunne ta opp mest mulig solenergi, dvs. flest mulig av de forskjellige bølgelengdene av lyset. Antennekompleksene gjør at mer av energien i sollyset blir tatt opp enn om bare klorofyll skulle ta opp sollys. Jo flere forskjellige pigmenter kloroplastene inneholder, desto mer av energien i sollyset kan de ta opp, og desto mer effektiv blir fotosyntesen.

{{Figur:}}
Figurtekst: Solenergien blir både fanget av klorofyll og av andre pigmenter i antennekomplekset som overfører energien til klorofyllet.
{{Slutt}}

De forskjellige pigmentene som tar opp energi fra sola, sender energien videre til klorofyllet. Figuren nedenfor viser hvordan solenergi blir tatt opp av gule, røde og oransje pigmenter, og så går den videre til klorofyllet.

{{Figur:}}
Figurtekst: Flere pigmenter i tylakoidmembranen kan ta opp solenergi. Gule, oransje og røde pigmenter fanger først energi. De sender den så til klorofyllet, og fotosyntesereaksjonene kommer i gang. De hvite kulene er proteiner og enzymer.
{{Slutt}}

Når sollys treffer elektroner i atomene i pigmenter, kan energien gjøre at noen av elektronene hopper fra sin naturlige bane til en annen bane som ligger lenger ut fra kjernen. Vi sier både at atomet er _eksitert_, og at det har fått eksiterte elektroner. Eksiterte atomer er brakt til en høyere energitilstand, de er altså energirike. De eksiterte elektronene er ustabile, og de kan ikke være i den nye posisjonen særlig lenge. Da har elektronene to muligheter: enten falle tilbake i sin opprinnelige bane og samtidig frigi energi, eller la seg fange av et annet atom eller molekyl, en _elektronakseptor_ som trekker elektronene til seg. Eksiterte elektroner i de forskjellige pigmentene blir overført til klorofyllet, som da er en elektronakseptor.
  Når sollys treffer klorofyllmolekylet, eller når klorofyllmolekylet får tilført energi fra andre pigmenter i antennekompleksene, blir klorofyllatomene eksitert. De eksiterte elektronene blir tatt fra klorofyllet ‑ som da er en _elektrondonor_, og fanget av et protein som trekker elektronene til seg og fungerer som en _elektronakseptor_. I neste omgang vil et annet protein ta elektroner fra dette første, og det første proteinet går dermed fra å være en elektonakseptor til å bli en elektrondonor. Slik skifter proteiner mellom å akseptere (ta imot) elektroner og donere (gi bort) elektroner i en _elektrontransportkjede_.
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{{Ramme:}}
Et antennekompleks består av samarbeidende pigmenter, proteiner og enzymer i tylakoidmembranen. Klorofyll og andre pigmenter fanger opp solenergi. Energien gjør at elektroner blir eksitert, dvs. brakt til en høyere energitilstand. De eksiterte elektronene blir så ført gjennom en elektrontransportkjede.
{{Slutt}}

[bookmark: _Toc501109235]xxx3 Fotosystemene
Et _fotosystem_ består av et antennekompleks med pigmenter, proteiner og enzymer pluss en elektrontransportkjede. Et fotosystem er altså et område i tylakoidmembranen der solenergien blir fanget og gjør at elektroner i pigmenter først blir eksitert og deretter sendt videre gjennom en elektrontransportkjede bestående av proteiner. Hver kloroplast har hundrevis av slike områder i hvert granum.
  I tylakoidmembranen finner vi to ulike fotosystemer: _fotosystem II_ og _fotosystem I_. Fotosystem II kommer _før_ fotosystem I. Årsaken til denne "omvendte" nummereringen er historisk: fotosystem I ble oppdaget før fotosystem II. De to fotosystemene har en serie av delreaksjoner, og de samarbeider om å omdanne solenergi til kjemisk energi.
  Når vi nå tar utgangspunkt i pigmentet klorofyll videre, er det fordi klorofyllet er det pigmentet som direkte deltar i fotosyntesen. Vær da klar over at også andre pigmenter fanger solenergi.

{{Ramme:}}
Et fotosystem består av et antennekompleks og en elektrontransportkjede. Det er to fotosystemer i fotosyntesen: fotosystem II og fotosystem I.
{{Slutt}}

[bookmark: _Toc501109236]xxx3 Fotosystem II
Fotosystem II består av klorofyll og en elektrontransportkjede i tylakoidmembranen. I fotosystem II treffer sollyset et klorofyllmolekyl (K) og gjør at to elektroner i et av atomene i klorofyll hopper ut i en bane som ligger lenger ut fra kjernen. Vi skriver K*. Stjernen står her for eksitert klorofyll. De to eksiterte og energirike elektronene er ustabile og blir raskt fanget av en elektronakseptor og ført videre i en elektrontransportkjede, slik figuren på neste side viser. Klorofyllet, som har mistet to elektroner, blir positivt ladd, og vi skriver derfor K^2+ for å angi den positive ladningen. For at K^2+ igjen skal kunne ta opp solenergi, må det ta opp elektroner og gjendannes til et nøytralt klorofyllmolekyl, K. Det skjer ved at molekylet tar to elektroner fra et vannmolekyl, som da blir spaltet til oksygengass og H^+ ioner.
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Det er i denne prosessen oksygengass blir dannet. En fotosyntetiserende organisme har ikke bruk for oksygengassen til fotosyntese. I denne sammenhengen er oksygengass derfor et avfallsprodukt.

{{Figur: Eksitasjon av atomer i et klorofyllmolekyl.}}

H^+ ioner (_protoner_) som blir dannet ved spaltingen av vann, gjør at innsiden av tylakoidmembranen blir positiv i forhold til utsiden. Ladningsforskjellen mellom innsiden og utsiden gir en spenning. Når elektronene blir overført fra protein til protein i elektrontransportkjeden, bruker proteinene samtidig energi fra de eksiterte elektronene til å pumpe flere H^+ ioner fra stroma, dvs. utsiden av tylakoidmembranen, til innsiden og det indre av granum. Store mengder H^+ ioner hoper seg opp inne i granum, og slik øker spenningen ytterligere på grunn av ladningsforskjellen mellom innsiden og utsiden av tylakoidmembranen. Denne ladningsforskjellen kaller vi en _protongradient_. Den kan brukes til å danne ATP. Spesielle porter i tylakoidmembranen består av et ATP-ase-enzym. Bare gjennom disse portene kan H^+ ioner passere for å komme ut i stroma og utjevne ladningsforskjellen. ATP-ase-enzymet katalyserer reaksjonen der det blir dannet ATP. Når H^+ ioner passerer portene, frigjør det energi som blir brukt i reaksjonen der det dannes ATP av ADP og fosfat, P:
   ADP +P +energi -> ATP

  Den opprinnelige solenergien som eksiterte elektroner i klorofyll, er fraktet via elektrontransportkjeden i fotosystem II, så er den brukt til å pumpe H^+ ioner inn i granum, deretter til å slippe H^+ ioner ut gjennom ATP-ase-porter i tylakoidmembranen, og til sist blir den omdannet til kjemisk energi i det energibærende molekylet ATP. Energi fra ATP blir overført seinere i reaksjonene der det dannes glukose i den lysuavhengige reaksjonen.

{{Ramme:}}
I fotosystem II gjør solenergi at klorofyll gir fra seg eksiterte elektroner til en elektrontransportkjede. Vann blir spaltet, og det dannes oksygengass. En spenningsforskjell mellom utsiden og innsiden av tylakoidmembranen utgjør en protongradient som kan brukes til å danne ATP.
{{Slutt}}
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{{Figur:}}
Forklaring: Det som skjer i en tylakoid med tylakoidmembran i en kloroplast i en plantecelle.
Figurtekst: 
_Fotosystem II:_
1) Solenergi gjør at klorofyll blir eksitert.
2) Klorofyll gir fra seg 2e^-.
3) Vann spaltes i 2e^- (til klorofyll), H^+ (inn i tylakoid) og oksygengass.
4) Oksygengassen diffunderer ut i lufta.
5) Elektronene fra klorofyll overføres fra protein til protein i elektrontransportkjeden i tylakoidmembranen, energi blir brukt.
6) Stort overskudd av H^+ inne i tylakoiden gir en potensiell energi som blir brukt til å slippe H^+ ut gjennom tylakoidmembranen og lage ATP.
_Fotosystem I:_
7) Solenergi treffer klorofyllmolekylet som blir eksitert og mister elektroner til proteiner i tylakoidmembranen. Elektronene blir erstattet av elektronene fra elektrontransportkjeden i fotosystem II.
8) De to elektronene, et H+ ion og et NADP^+, blir bundet sammen til NADPH
{{Slutt}}
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[bookmark: _Toc501109237]xxx3 Fotosystem I
Fotosystem I består også av klorofyll og en elektrontransportkjede i tylakoidmembranen. Det begynner med at et atom i klorofyllmolekylet blir eksitert av solenergi. Da gir klorofyllet fra seg to energirike elektroner til en elektronakseptor, slik som i fotosystem II. Elektronene som klorofyllet ga fra seg, blir _ikke_ erstattet av elektroner som kommer fra spalting av vann ‑ i motsetning til i fotosystem II. Klorofyllet i fotosystem I får derimot donert to elektroner fra det siste proteinet i elektrontransportkjeden i fotosystem II.
  I fotosystem I blir elektronene overført fra protein til protein i elektrontransportkjeden og ender i stroma. Der blir de to elektronene bundet sammen med NADP^+ og et H^+ ion til et molekyl NADPH:
   NADP^+ +2e^- +H^+ -> NADPH
   H^+ ionene er de som opprinnelig stammer fra spaltingen av vann, og som i fotosystem II passerte gjennom membranen i ATP-ase-portene. I fotosystem I blir altså solenergi overført til kjemisk energi i det energibærende molekylet NADPH. Figuren på forrige side gir en oversikt over det som skjer i fotosystem II og I.
  Vi antar at utviklingen av de to fotosystemene begynte hos en enkelt organisme for om lag 3 milliarder år siden. Fotosyntetiserende blågrønnbakterier, alger og planter har både fotosystem II og fotosystem I, mens grønne svovelbakterier bare har fotosystem I med hydrogensulfid, H\2S, som elektrondonor til klorofyllet etter eksitasjonen, ikke vann. Blågrønnbakteriene var kanskje forløpere for de eukaryote cellene i planter, for de har indre membranliknende strukturer som likner tylakoidmembraner.
  Alle fotosyntetiserende organismer får det samme resultatet av den lysavhengige reaksjonen: to typer energirike molekyler, nemlig ATP og NADPH.

{{Ramme:}}
I fotosystem I gjør solenergi at klorofyll gir fra seg eksiterte elektroner til en elektrontransportkjede. Energien blir bundet som kjemisk energi i NADPH.
{{Slutt}}
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{{Ekstrastoff: Sammenhengen mellom lyskvalitet og fotosyntese hos ferskvannsalgen _Spirogyra_:}}
Ferskvannsgrønnalgen _Spirogyra_ er svært vanlig i mange eutrofe (næringsrike) ferskvann i Norge. Den kan danne matter av skummende slimete "grønske". De er ofte fulle av luftbobler som inneholder oksygen. Det kan du lett sjekke ved å holde en tent fyrstikk over. Da ser du at luftboblene flammer opp. Navnet har den fått fordi kloroplastene er båndformede og samlet i spiralformede strenger. Hver algetråd kan være mange centimeter lang. Denne grønnalgen ble i 1883 brukt i et eksperiment som den tyske biologen Teodor Wilhelm Engelmann (1843‑1909) gjorde. Han hadde observert at heterotrofe (se side 11) bakterier i vannet klistret seg til algetrådene, og han antok at disse bakteriene fikk oksygen og organiske forbindelser fra algen.
Engelmann visste at lys som passerer gjennom et prisme, blir spaltet i et fargespekter med slike farger som vi kan se i en regnbue. Han benyttet seg av et lite apparat konstruert av den tyske finmekanikeren og optikeren Carl Zeiss. Det bestod av et prisme og et objektglass (se figuren). Apparatet kunne brukes til å spalte hvitt lys i fargene i lysspekteret, og så vise hvilke deler av fargespekteret bakteriene samlet seg ved. Zeiss er ellers kjent for produksjon av linser og objektiver til mikroskoper og kameraer.
Engelmanns utgangshypotese var at bakteriene samler seg nær de områdene av algen der fotosyntesen foregår, altså der oksygen blir produsert. Han la algeceller og vann med bakterier på et objektglass og utsatte dem for lys spaltet gjennom et prisme. Forsøket viste at bakteriene samler seg ved spesielle bølgelengder, nærmere bestemt i området 400‑450 nm med blåfiolett lys og rundt 700 nm med rødoransje lys. Nesten ingen bakterier gikk til området med grønt lys. Engelmann laget en ny hypotese om at bakteriene befant seg i områdene med blåfiolett og rødoransje lys fordi fotosyntesen i kloroplastene hos _Spirogyra_ foregikk ved disse bølgelengdene. Her var derfor oksygenproduksjonen høy. Andre eksperimenter har seinere verifisert (bekreftet) Engelmanns hypotese, og vi kan kalle den en teori.
I ettertid har andre biologer ment at Engelmann brukte algen _Cladophora_, ikke _Spirogyra_. Men dette har ingen betydning for selve teorien.

{{Figur:}}
Figurtekst: Engelmanns eksperiment ble gjennomført med Zeiss' apparat som spaltet det hvite lyset. Den horisontale aksen viser lysets bølgelengder, den vertikale aksen viser mengden bakterier.
{{Slutt}}
{{Ekstrastoff slutt}}

[bookmark: _Toc501109238]xxx2 3.5 Den lysuavhengige reaksjonen
I den lysuavhengige reaksjonen blir den kjemiske energien fra energibærerne ATP og NADPH som ble dannet ved lysreaksjonen, brukt i delreaksjonene der karbondioksid og vann blir til glukose. Produksjonen av glukose skjer både i lys og i mørke. Den lysuavhengige reaksjonen skjer så lenge det finnes ATP og NADPH, fordi reaksjonen er avhengig av tilgang på kjemisk energi omdannet fra solenergi.
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Denne reaksjonen ble tidligere kalt mørkereaksjonen. Men det er et misvisende navn, for den kan foregå både i lys og mørke.
  Den lysuavhengige reaksjonen skjer i stroma, og delreaksjonene blir katalysert av mange enzymer som flyter fritt der. I den første delreaksjonen blir karbondioksid bundet. Binding av karbondioksid kaller vi _karbonfiksering_.

[bookmark: _Toc501109239]xxx3 Calvin-syklusen
Spalteåpninger i underhuden i bladene kan åpnes og slippe inn karbondioksid. Se figuren på side 81 som viser et snitt av et grønt blad. Dette karbondioksidet går inn i en lysuavhengig syklisk reaksjon der karbondioksid og vann blir tatt opp gjennom flere runder slik at sluttproduktet blir glukose. Syklusen har navn etter én eller to av dem som i 1950-årene beskrev detaljene i det som skjedde: _Calvin-syklusen_ eller _Calvin-Benson-syklusen_. Den fungerer som en "sukkerfabrikk".
  Det første enzymet som deltar, er _rubisco_, dvs. _ribulose-bifosfat-karboksylase_. Rubisco består av 16 polypeptidkjeder som er kveilet sammen. De har metallionet magnesium som kofaktor. Rubisco fikserer tre molekyler karbondioksid per sekund. Det er ekstremt lavt sammenliknet med reaksjonsfarten i de fleste andre enzymkatalyserte reaksjoner. Plantene trenger store mengder av dette enzymet for å fiksere tilstrekkelig med karbon. Bladene inneholder derfor store mengder rubisco: 50% av proteininnholdet er rubisco. Rubisco er antakelig det enzymet som samlet sett finnes i størst mengde i levende celler.

{{Figur:}}
Figurtekst: Enzymet rubisco består av 16 polypeptidkjeder som er kveilet sammen. Magnesium er kofaktor.
{{Slutt}}

Figuren på neste side viser den lysuavhengige Calvinsyklusen. Legg merke til at vi på figuren _bare_ tegner karbo-natomene (grå kuler), selv om molekylene også inneholder hydrogen, oksygen og flere andre grunnstoffer.
  Starten på Calvin-syklusen er at tre molekyler _ribulose 1,5-bifosfat_ (femkarbon, 5C) binder seg til hvert sitt karbondioksidmolekyl (1C) og vannmolekyl, med enzymet rubisco som katalysator. Hvert av de tre molekylene ribulose 1,5-bifosfat har fem karbonatomer, og hvert av molekylene kopler seg sammen med et karbonatom som kommer fra karbondioksid. Da blir det dannet tre molekyler av en sekskarbonforbindelse (6C). Sekskarbonforbindelsen er ustabil, og de tre molekylene blir raskt spaltet i seks molekyler med tre karbon (3C) i hver. Disse første reaksjonene blir raskt fulgt av flere der trekarbonforbindelsene blir bygd om til andre trekarbonforbindelser, og energien fra 6 ATP og 6 NADPH blir brukt i disse reaksjonene. Da blir ATP spaltet til ADP og P, mens hvert NADPH blir
spaltet til blant annet NADP^+.
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En av de seks trekarbonforbindelsene går ut av syklusen. Resten ‑ de fem trekarbonforbindelsene ‑ fortsetter i syklusen og blir omdannet gjennom flere delreaksjoner der to molekyler vann og tre molekyler ATP blir brukt. Til slutt blir de fem trekarbonforbindelsene omdannet til tre molekyler med ribulose 1,5-bifosfat (5C), og syklusen gjentar seg. Den ene trekarbonforbindelsen som forlot syklusen, kan binde seg til enda en trekarbonforbindelse når syklusen har gått en runde til, og da får vi dannet glukose, som er en sekskarbonforbindelse, C\6H\12O\6.

{{Figur:}}
Figurtekst:
1. Tre molekyler ribulose-1,5-bifosfat (5C) binder seg til hvert sitt karbondioksidmolekyl (1C) og vann. Rubisco er katalysator.
2. Det blir dannet tre molekyler av en ustabil sekskarbonforbindelse (6C).
3. Sekskarbonforbindelsene blir spaltet i seks molekyler med tre karboner (3C) i hver.
4. Trekarbonforbindelsene blir bygd om til andre trekarbonforbindelser, og energien fra ATP og NADPH blir brukt til å flytte på atomer. En av de seks trekarbonforbindelsene går ut av syklusen, og de fem andre trekarbonmolekylene fortsetter.
5. De fem trekarbonforbindelsene blir bygd om gjennom flere delreaksjoner der vann og ATP blir brukt.
6. De fem trekarbonforbindelsene blir omdannet til tre molekyler med ribulose-1,5-bifosfat (5C).
{{Slutt}}

Forenklet kan vi si at resultatet av en runde av den lysuavhengige reaksjonen som vi kaller Calvin-syklusen, er
   3CO\2 +5H\2O +9ATP +6NADPH -> 3C-forbindelse +9ADP +6NADP^+

--- 92 til 104
Glukose, som dannes etter to runder, kan videre være med og danne andre organiske forbindelser, blant annet andre karbohydrater, proteiner og _lipider_, dvs. fettaktige stoffer. Bakterier, alger og noen planter lagrer fotosynteseprodukter som polysakkaridet _glykogen_. Den forbindelsen kan vi også lagre i kroppen. Det vi da lagrer, er noe av overskuddet av energiinntaket vårt. Mange planter har et lager av polysakkaridet _stivelse_, f.eks. i rota hos rotgrønnsaker. Planter lagrer dessuten _sukrose_ (disakkarid), et relativt lite molekyl som hos karplantene blir transportert i silvevet fra plantedel til plantedel og går til celler som trenger energi. Sukrose fungerer som en energikilde som lett kan flyttes fra ett sted til et annet. Hos mennesker har glukose samme funksjon; den transporteres via blodårene til kroppsceller som trenger energi. Du kan lese mer om alle disse stoffene på Bios-nettstedet.

{{Figur:}}
Figurtekst: Glukose produsert i fotosyntesen kan omdannes til mange andre organiske forbindelser. Eksempler er andre karbohydrater som ribose, deoksyribose, sukrose, stivelse og glykogen, dessuten aminosyrer som danner proteiner, og fettsyrer som er viktige byggesteiner i lipider (fettstoffer).
{{Slutt}}

{{Ramme:}}
I den lysuavhengige reaksjonen, Calvin-syklusen, danner karbondioksid og vann glukose, og ATP og NADPH blir brukt. Glukosen kan omdannes videre til andre organiske forbindelser.
{{Slutt}}

[bookmark: _Toc501109240]xxx2 3.6 Ytre faktorer som virker inn på fotosyntesen
Alle planter blir påvirket av mange abiotiske faktorer enten de står inne i stua, i drivhus eller ute i naturen. En bonde eller en gartner er ofte interessert i å øke produksjonen, altså at fotosyntesen skal øke. Og dersom produksjonen er lav, kan det være viktig for bonden å forstå hvorfor den er lav ‑ hva slags _minimumsfaktorer_ som hindrer større fotosyntese.
  De faktorene som har betydning, er:
-- tilgang på CO\2
-- temperaturen
-- lyskvalitet og lysmengde
-- tilgang på næringssalter
-- vann

{{Bilde:}}
Bildetekst: Tomatplanter i et drivhus. I et drivhus kan vi variere de faktorene som virker inn på fotosyntesen.
{{Slutt}}
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{{Ekstrastoff. Fotosyntese i tørre og varme områder: CAM-planter og C\4-planter:}}
Fotosyntetiserende organismer finnes nesten overalt. I dette kapittelet har du lest om planter som bruker karbondioksid direkte fra lufta, dvs. at de tar opp karbondioksid som gass gjennom spalteåpningene og frakter gassen rett inn i cellene og til Calvin-syklusen. Slike planter kalles _C\3-planter_. Det er fordi den første nokså stabile karbonforbindelsen i Calvin-syklusen er en forbindelse med tre karbonatomer. Mange av de matplantene vi dyrker, er C\3-planter, f.eks. soya, havre, hvete og ris. Et problem for disse plantene ‑ og i produksjonen ‑ er at de raskt lukker spalteåpningene i varmt og tørt vær for å unngå å miste for mye vann. Da kommer heller ikke karbondioksid inn gjennom spalteåpningene og inn i bladvevet så det kan bli karbonfiksert i Calvin-syklusen. Resultatet er at konsentrasjonen av CO\2 blir lav, dermed stopper fotosyntesen opp. C\3-plantene tar ikke opp CO\2 om natta. Planten forsøker å unngå vanntap, men mister samtidig evnen til å drive fotosyntese.
Noen arter som lever i tørt og varmt klima, har utviklet alternative metoder for å kunne fiksere karbon og dermed drive fotosyntese med lukkede spalteåpninger. CAM-planter og C\4-planter kaller vi disse.
Ananas, mange kaktusarter og sukkulenter, f.eks. aloe og noen arter i bergknappfamilien, er såkalte CAM-planter. Sukkulenter er planter med tykke blad som lagrer mye vann. De har også gjerne et tykt, voksaktig lag (kutikula) ytterst. CAM er en engelsk forkorting av _crassulacean acid metabolism plant_. Planter med denne tilpasningen til fotosyntese er oppkalt etter bergknappfamilien, som heter _Crassulaceae_ på latin. Hos CAM-plantene kommer opptak og fiksering av karbondioksid til forskjellig tid. CAM-plantene tar opp CO\2 om natta når spalteåpningene er åpne. De binder det ved hjelp av et spesielt enzym og slipper det fri slik at Calvin-syklusen kan fungere om dagen når spalteåpningene er lukket.
Sukkerrør og mais er eksempler på C\4-planter. De har to typer celler. Den ene er en spesiell type _mesofyllcelle_ som tar opp CO\2 gjennom spalteåpninger og binder det i en firekarbonforbindelse som mesofyllcellene lagrer. Fotosyntesen foregår ikke i mesofyllcellene. Karbonforbindelsene blir overført til den andre celletypen, _slirecellene_. Det er de som driver med fotosyntese. CO\2 løsner fra karbonforbindelsen og går inn i Calvin-syklusen. Selv om det oppstår vannmangel og spalteåpningene lukker seg, har de fotosyntetiserende cellene fremdeles tilgang på CO\2.
Hvorfor har så ikke evolusjonen gjort at alle planter er CAM-planter eller C\4-planter? Vi kan jo prøve å gjette, men i alle fall er det et faktum at C\4-plantene bruker nesten dobbelt så mye energi som C\3‑plantene på å lage et molekyl glukose.

{{Figur:}}
Forklaring: Celle hos CAM-plante. Om natten tas CO\2 inn til en firekarbonforbindelse. Om dagen går CO\2 videre derfra til Calvin-syklusen, som gir glukose.
{{Slutt}}

{{Figur:}}
Forklaring: Celler hos C\4-plante. CO\2 tas inn til en firekarbonforbindelse i en mesofyllcelle. Derfra går CO\2 videre til en slirecelle, der Calvin-syklusen gir glukose. Alt skjer om dagen.
{{Slutt}}

{{Bilde: Mais er en C\4-plante.}}

{{Bilde: Ananas er en CAM-plante.}}
{{Ekstrastoff slutt}}
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[bookmark: _Toc501109241]xxx3 Tilgang på karbondioksid
I den lysuavhengige reaksjonen i fotosyntesen blir karbondioksid brukt til å bygge glukosemolekyler. I lufta i naturen er konsentrasjonen av denne gassen i overkant av 0,037%, uansett hvor økosystemet befinner seg. Vi klarer ikke å øke mengden av karbondioksid til planter som vokser på et jorde. I et drivhus, derimot, kan bonden eller gartneren tilsette CO\2 og øke produksjonen. Det har imidlertid ingen hensikt å øke den svært mye, for når alle kloroplastene arbeider maksimalt, kan ikke mer karbondioksid få aktiviteten til å øke, og ved en konsentrasjon på 0,5% virker gassen som en gift. Da kan plantene dø.

{{Figur:}}
Figurtekst: Når CO\2-mengden øker, øker også fotosyntesen inntil en konsentrasjon på omtrent 0,5%, der CO\2 virker som gift på planten.
{{Slutt}}

I dag er det liten tvil om at menneskeskapte utslipp av karbondioksid til atmosfæren gir en økning i den globale oppvarmingen, dvs. økt _drivhuseffekt_ (se side 408). En del forskere mener at det kan være en løsning å sette i gang skogplantingsprosjekter, fordi flere trær på jorda vil gjøre at mer CO\2 blir tatt opp. Men da må vi også forutsette at trærne etterpå verken blir brent eller får råtne opp, for i så fall blir CO\2 frigjort igjen.

[bookmark: _Toc501109242]xxx3 Temperatur
Alle enzymer virker best ved en bestemt temperatur, den _optimale_ temperaturen for reaksjonen. Den optimale temperaturen varierer fra art til art. Hos noen av høyfjellsplantene i Norge kan den ligge på rundt 15 °C, mens den hos regnskogplanter i Sør-Amerika kanskje er 35 °C. Plantenes enzymer er tilpasset en optimal temperatur, og dersom temperaturen øker mye, kan enzymene bli denaturert.

{{Figur:}}
Figurtekst: Fotosyntesereaksjonene er temperaturavhengige og fungerer best ved optimal temperatur.
{{Slutt}}

[bookmark: _Toc501109243]xxx3 Lyskvalitet og lysmengde
Da du leste om pigmentene som deltar i den lysavhengige delen av fotosyntesen, viste en av figurene et spekter der vi så hvordan synlig sollys blir spaltet i alle regnbuens farger, og hvordan forskjellige pigmenter absorberer ulike bølgelengder av lys. Det er opplagt at dersom vi plasserer en plante med mye klorofyll og få andre pigmenter i reint, grønt lys, vil klorofyllet reflektere det grønne lyset og absorbere svært lite lys.
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For få klorofyllmolekyler blir da eksitert, og fotosystem II kommer ikke i gang. Derfor er _lyskvaliteten_ viktig for den lysavhengige reaksjonen i fotosyntesen. I noen gartnerier kan du se at gartneren bruker lysrør som bare gir rødoransje lys, fordi klorofyll utnytter dette lyset så godt.
  Det finnes en grense for hvor lite lys planter kan leve i, dvs. hvor _svakt_ lyset kan være hvis planter skal kunne overleve og vokse. Årsaken er den samme som vi nevnte ovenfor: lite lys eksiterer for få klorofyllmolekyler, det blir lite fotosyntese og derfor liten produksjon. Omvendt kunne vi tenke oss at en gartner satte på et svært sterkt lys i drivhuset for å øke produksjonen maksimalt. Når alle kloroplastene og klorofyllet i dem er "i arbeid", har planten en maksimal produksjon. Da sier vi at produksjonen er _lysmettet_. For sterkt lys kan faktisk svi pigmentene, med den følge at kloroplastene blir ødelagt og går til grunne.

{{Figur:}}
Figurtekst: I grønne planter er fotosyntesen størst når planten får blålilla og rødoransje lys. Det er fordi klorofyll absorberer mest energi ved disse bølgelengdene.
{{Slutt}}

{{Figur:}}
Figurtekst: Kurven viser hvordan fotosyntesen er avhengig av en viss lysmengde. Kurven viser at lysmengden kan variere en del. Fotosyntesen er likevel like stor, men den stopper helt opp når det blir for mørkt eller for sterkt lys.
{{Slutt}}

[bookmark: _Toc501109244]xxx3 Tilgang på næringssalter
Klorofyll, andre pigmenter, enzymer og andre proteiner inneholder mange forskjellige grunnstoffer som de får når planten suger opp vann med oppløste næringssalter fra jorda.
  Klorofyllmolekylet inneholder magnesium, mens det i proteinene blant annet finnes nitrogen, fosfor og svovel. Planter som får for lite av disse næringssaltene, lager ikke nok klorofyll, eller de lager ikke nok proteiner som kan delta i elektrontransportkjeden.
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Da kan de få _klorose_, som er gulfarging av bladene på grunn av klorofyllmangel, eller _nekrose_, som er brune og døde områder på bladene fordi det ikke foregår noen fotosyntese der. Slike planter har svært liten fotosyntese.

{{Bilde:}}
Bildetekst: Planter som lever i tørre områder har tilpasninger som gjør at de kan unngå vannmangel. Mange er sukkulenter. Uten vann vil fotosyntesen stoppe opp.
  Forklaring: Kaktus i ørken.
{{Slutt}}

[bookmark: _Toc501109245]xxx3 Vann
Vann inngår både i den lysavhengige og den lysuavhengige delen av fotosyntesen, men vannmangel alene er sjelden en minimumsfaktor for produksjon. Planter på tørre steder lukker spalteåpningene for å unngå at vann fordamper fra bladene, men da blir samtidig karbondioksid hindret i å komme inn gjennom spalteåpningene. CO\2 blir minimumsfaktoren, og fotosyntesen stopper opp. Planter _kan_ dø av vannmangel, men det skyldes at de på grunn av uttørkede celler faller sammen slik at stilken knekker og vevet går i stykker.

{{Ramme:}}
Ved å variere de abiotiske faktorene karbondioksid, temperatur, lyskvalitet og lysmengde, dessuten tilførselen av næringssalter og vann, kan vi få fotosyntesen til å øke eller minke.
{{Ramme slutt}}
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[bookmark: _Toc501109246]xxx2 Sammendrag
-- I fotosyntesen omdanner produsentene solenergi til kjemisk energi ved hjelp av pigmenter som klorofyll, og de tar opp karbondioksid og vann. Glukose og oksygengass blir dannet.
-- I tillegg til klorofyll har planter forskjellige andre pigmenter som absorberer sollys ved forskjellige bølgelengder. Det gjør at mest mulig solenergi kan brukes i fotosyntesen.
-- Kloroplastene er stedet der fotosyntesen foregår. De har doble ytre membraner rundt et væskefylt rom, stroma. Inne i stroma ligger membrandekte sekker med væske, tylakoider. Membranen rundt en tylakoid kaller vi en tylakoidmembran, og i den ligger alle pigmentene som deltar i fotosyntesen.
-- Et antennekompleks består av samarbeidende pigmenter, proteiner og enzymer i tylakoidmembranen. Klorofyll og andre pigmenter fanger opp solenergi. Energien gjør at elektroner blir eksitert, dvs. brakt til en høyere energitilstand. De eksiterte elektronene blir så ført gjennom en elektrontransportkjede.
-- Et fotosystem består av et antennekompleks og en elektrontransportkjede. Det er to fotosystemer i fotosyntesen: fotosystem II og I.
-- I fotosystem II gjør solenergi at klorofyll gir fra seg eksiterte elektroner til en elektrontransportkjede. Vann blir spaltet, og det dannes oksygengass. En spenningsforskjell mellom utsiden og innsiden av tylakoidmembranen utgjør en protongradient som kan brukes til å danne ATP.
-- I fotosystem I gjør solenergi at klorofyll gir fra seg eksiterte elektroner til en elektrontransportkjede. Energien blir bundet som kjemisk energi i NADPH.
-- I den lysuavhengige reaksjonen, Calvinsyklusen, danner karbondioksid og vann glukose, og ATP og NADPH blir brukt. Glukosen kan omdannes videre til andre organiske forbindelser.
-- Ved å variere de abiotiske faktorene karbondioksid, temperatur, lyskvalitet og lysmengde, dessuten tilførselen av næringssalter og vann, kan vi få fotosyntesen til å øke eller minke.
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[bookmark: _Toc501109247]xxx2 Oppgaver
[bookmark: _Toc501109248]xxx3 3.1 Alle organismer trenger energi for å kunne leve
>>> 3.1.1
a) Hva kjennetegner fotosyntetiserende organismer i et økosystem?
b) Hvilke organismer er fotoautotrofe?
c) Hva er klorofyll?

>>> 3.1.2
Protistene tilhører et eget rike, protistriket. Hva vet du om protistene?

>>> 3.1.3
Hva vil det si å leve aerobt? Hva vil det si å leve anaerobt?

>>> 3.1.4
Sett opp en enkel reaksjonslikning for fotosyntesen.

[bookmark: _Toc501109249]xxx3 3.2 Pigmenter fanger solenergi
>>> 3.2.1
Bruk dine egne ord og forklar hva figuren viser.
{{Be lærer beskrive figuren}} 

>>> 3.2.2
a) Hvorfor trenger alle fotosyntiserende organismer pigmenter?
b) Hvorfor er det en fordel for dem at de ikke bare har pigmentet klorofyll, men også andre pigmenter?

>>> 3.2.3
Hvor foregår fotosyntesen hos bakterier som har fotosyntese?

>>> 3.2.4
a) Hvor foregår fotosyntesen hos planter som har fotosyntese?
b) Hvorfor er planter grønne?
c) Hvorfor blir bladene brune om høsten?

>>> 3.2.5
Nevn noen pigmenter hos grønne planter og hvilke farger pigmentene har.

[bookmark: _Toc501109250]xxx3 3.3 Bladene og kloroplastene
>>> 3.3.1
Hva er heliotropisme og fototropisme?

>>> 3.3.2
Tegn et snitt av et blad. Sett navn på de forskjellige celletypene og tegn de fotosyntetiserende cellene i bladene grønne.

>>> 3.3.3
Forklar disse ordene: stroma, granum, tylakoid og tylakoidmembran.

>>> 3.3.4
Tegn en kloroplast, sett navn på de forskjellige delene og beskriv med noen ord hva som foregår i disse delene.

>>> 3.3.5-G
a) Forklar endosymbiontteorien.
b) Bruk Internett og finn ut hva Lynn Margulis har arbeidet med.

[bookmark: _Toc501109251]xxx3 3.4 Den lysavhengige reaksjonen
>>> 3.4.1
a) Hvilke to deler består fotosyntesen av?
b) Skriv i stikkordform hva som skjer i de to delene, og forklar medeleven din ved hjelp av ord og eventuelle tegninger/skisser hva som skjer i fotosyntesen.

>>> 3.4.2
a) Hva betyr ordet eksitasjon?
b) Forklar det som skjer når et atom blir eksitert.

>>> 3.4.3
a) Hva er et antennekompleks?
b) Hvilken funksjon har et antennekompleks?

>>> 3.4.4
a) Hva er forskjellen på en elektronakseptor og en elektrondonor?
b) Hva skjer i en elektrontransportkjede? Lag en enkel tegning.

>>> 3.4.5
a) Hva er et fotosystem?
b) Fotosystem II kommer før fotosystem I i fotosyntesen. Hvorfor?

>>> 3.4.6
a) Forklar hva som skjer med solenergien fra den blir fanget av klorofyllet til den lagres som kjemisk energi i ATP og NADPH.
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b) Lag en tegning av et granum med en tylakoidmembran rundt der du viser hva som skjer i fotosystem II og I i den lysavhengige reaksjonen. Lag en passende figurtekst til tegningen din. 3.4.7 Hvilken funksjon har ATP-asene i tylakoidmembranen?

[bookmark: _Toc501109252]xxx3 3.5 Den lysuavhengige reaksjonen
>>> 3.5.1
a) Hva blir produsert i den lysuavhengige reaksjonen?
b) Hva vil det si at det i den lysuavhengige reaksjonen foregår en karbonfiksering?

>>> 3.5.2
Forklar oppbygningen og funksjonen til enzymet rubisco.

>>> 3.5.3
a) Forklar med dine egne ord hva som skjer i den lysuavhengige reaksjonen.
b) Lag en detaljert tegning av den lysuavhengige reaksjonen.

>>> 3.5.4
Du skal velge to av påstandene (1‑5) nedenfor. Alle fem påstandene inneholder feil eller unøyaktigheter. Du skal finne feilene eller unøyaktighetene i de to påstandene du velger, og omtale dem på en slik måte at du viser biologi 2-kunnskapene dine.
1. Det er bare sollyset som kan gi energi til livsprosessene.
2. ATP-molekylet er et energirikt molekyl som fanger opp sollyset direkte.
3. Karbonatomene plantene bruker når de lager glukose i fotosyntesen, tar de opp i oppløst form fra jorda der de vokser.
4. Oksygenet som frigjøres i fotosyntesen, kommer fra CO\2.
5. Den lysuavhengige reaksjonen bruker vann og karbondioksid og frigjør oksygengass og glukose.

>>> 3.5.5
Lag en oppsummering av fotosyntesen der du setter opp hovedpunkter for det som skjer i fotosystem II, fotosystem I og i Calvin-syklusen.

>>> 3.5.6
Glukose kan omdannes til andre organiske forbindelser. Gi eksempler.

>>> 3.5.7
Gi et konkret forslag til hvordan du vil sette opp et eksperiment der du undersøker prosesser som har med fotosyntesen å gjøre. Du kan gjerne velge et eksperiment du selv har gjort i biologi 2-faget, eller du kan finne på et annet eksperiment. Eksperimentet må ta for seg fagstoff om fotosyntese, og du må forklare eksperimentet grundig.

[bookmark: _Toc501109253]xxx3 3.6 Ytre faktorer som virker inn på fotosyntesen
>>> 3.6.1
a) Hvilke abiotiske faktorer påvirker i høy grad fotosyntesen?
b) På hvilke måter påvirker disse forskjellige faktorene fotosyntesen?
c) Hva vil det si at en abiotisk faktor er en minimumsfaktor?

>>> 3.6.2
a) Hvilken farge på lyset fra et lysrør vil gi størst fotosynteseproduksjon?
b) I et drivhus har en gartner lysstoffrør som gir guloransje lys, og julestjernene hans blir flotte og vokser fort. Sparer han energi på å velge slike lysstoffrør framfor vanlige hvite rør?

>>> 3.6.3
Karbondioksid har ikke bare sammenheng med global klimaendring, men er også med i viktige biologiske prosesser. Karbondioksidinnholdet i atmosfæren øker år for år på grunn av menneskenes aktiviteter og nærmer seg nå 0,04%. I førindustriell tid var karbondioksidinnholdet bare om lag 0,027%.
a) Gjør rede for de delene av fotosyntesen der karbondioksid blir tatt opp.
b) Forklar hva en økning i karbondioksidinnholdet i atmosfæren kan ha å si for planter/plantesamfunn. Vurder mulig virkning på både produksjon og konkurranseevne.
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[bookmark: _Toc501109254]xxx2 Eksamensoppgaver
E 3.1 (H 2008)
Hvilket av utsagnene nedenfor er rett?
A. I plantene blir karbonet brukt til å bygge opp organiske stoffer.
B. Plantene tar i hovedsak opp det karbonet de trenger gjennom røttene.
C. Plantene tar i hovedsak opp det karbonet de trenger i form av glukose.
D. Plantene får den energien de trenger ved å bryte ned karbondioksid.
E. Dyrene tar opp karbon fra plantene i form av karbondioksid.

E 3.2 (V 2008)
Hvor i kloroplasten foregår den lysuavhengige reaksjonen?
  A, B, C, D, E

{{Figur:}}
Forklaring: Tegning av en kloroplast der A er yttermembran, B innermembran, C stroma (rommet inne i kloroplasten), D thylakoid (membranlomme) og E granum (thylakoidestabel)
{{Slutt}}

E 3.3 (V 2008)
Den lysavhengige reaksjonen i fotosyntesen bruker
A. karbondioksid og lys
B. NADPH og lys
C. vann og karbondioksid
D. oksygen og lys
E. vann og lys

E 3.4 (2008)
Den lysuavhengige reaksjonen produserer
A. karbondioksid og vann
B. sukker
C. karbondioksid og oksygen
D. vann og oksygen
E. oksygen og sukker

E 3.5 (V 2008)
Hvor mange karbondioksidmolekyler må tilføres til enzymet rubisco (ved starten av den lysuavhengige reaksjonen) for å danne ett glukosemolekyl?
A. 2
B. 3
C. 4
D. 5
E. 6

E 3.6 (H 2009)
Når elektronene passerer gjennom proteinene som er knyttet til fotosystem II, mister de energi. Hva skjer i første omgang med denne energien?
A. Den eksiterer elektroner i fotosystem I.
B. Den tapes i form av varme.
C. Den benyttes til å danne og opprettholde en protongradient.
D. Den benyttes til å fosforylere NAD^+ til NADPH, molekylet som tar imot elektroner fra fotosystem I.

E 3.7 (V 2010)
I den lysuavhengige reaksjonen i fotosyntesen produserer plantene organisk materiale med CO\2 som karbonkilde. Hvilken elektrongiver og protongiver hjelper til ved reduksjonen av CO\2?
A. NADH
B. ATP
C. NADPH
D. O\2
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E 3.8 (H 2010)
Hva skjer _i selve klorofyllmolekylene_ i fotosystemene når lysenergi absorberes?
A. Det dannes ATP av energien som absorberes.
B. Det dannes NADPH av energien som absorberes.
C. Elektroner blir eksitert til et høyere energinivå.
D. Elektroner blir spaltet av fra NADPH.

E 3.9 (H 2010)
Elektroner forlater fotosystem II ved at de overføres til en elektronbærer. Fra hvilke molekyler eller strukturer kommer elektronene som erstatter de som går tapt?
A. fra en elektronbærer av samme type
B. fra fotosystem I
C. fra oksygen
D. fra vann

E 3.10 (H 2010)
Spalteåpningene i blader er viktige for Calvinsyklusen (den lysuavhengige reaksjonen) i fotosyntesen fordi
A. karbondioksidet som brukes i Calvin-syklusen, blir tilført her
B. oksygenet som brukes i Calvin-syklusen, blir tilført her
C. nitrogenforbindelsene fra Calvin-syklusen fjernes her
D. karbondioksidet som fjernes i Calvin-syklusen (pentosefosfatsyklus), går ut her

E 3.11 (V 2011)
Hvilken prosess hører _ikke_ til Calvin-syklusen?
A. fiksering av CO\2
B. forbruk av NADPH
C. forbruk av ATP
D. utskillelse av O\2

E 3.12 (V 2011)
De to kurvene på figuren viser absorbsjonsspekteret for klorofyll A og fotosynteseaktiviteten ved ulike bølgelengder. Hvorfor er kurvene ulike?
A. Sterkt sollys ødelegger fotosyntesepigmenter.
B. Oksygen som dannes i fotosyntesen, påvirker evnen til lysabsorpsjon.
C. Andre pigmenter i tillegg til klorofyll A absorberer lys.
D. Grønt og gult lys hemmer absorpsjonen av rødt og blått lys.

{{Be lærer beskrive figuren}} 

E 3.13 (H 2008, kortsvar)
Rubisco er kalt verdens viktigste protein. Forklar hvorfor.

E 3.14 (V 2009, kortsvar)
Lag et forslag der du planlegger en elevøvelse med sikte på å undersøke prosesser som har å gjøre med
--  enten bioteknologi
--  eller enzym
--  eller fotosyntese

--- 102 til 104
[bookmark: _Toc501109255]xxx2 Øvinger
[bookmark: _Toc501109256]xxx3 Ø 3.1 Stivelse i planter, vanlige og brokete blad
xxx4 Teori og hensikt
I kloroplastene i de grønne bladcellene foregår det fotosyntese. Produktene er oksygengass og glukose. Monosakkaridet glukose blir bygd om til stivelse fordi denne formen for lagring tar mindre plass enn glukose. Stivelse kan påvises med jodløsning.
  De delene av et blad som er hvite, har ikke fotosyntese og inneholder derfor ikke stivelse. Hvis deler av et blad er tildekket av aluminiumsfolie i noen dager mens bladet fortsatt sitter festet til planten, foregår det ikke fotosyntese i de tildekte områdene.

{{Figur:}}
Figurtekst: Blad: grønne, brokete ‑ og noen er dekket med aluminiumsfolie. Før de ble satt i lyset, skar vi ut et mønster i noen av foliene.
{{Slutt}}

xxx4 Utstyr
-- Grønne blad
-- Brokete blad (grønne- og hvitflekkete)
-- Aluminiumsfolie
-- Kokende vann i et beger eller en kjele
-- Pinsett
-- Etanol eller annen sprit, f.eks. rødsprit
-- Jodløsning
-- Petriskåler

xxx4 Framgangsmåte
-- Velg planter med litt tynne blad.
-- Dekk et område av et grønt blad med folie der du har skåret ut et mønster i folien slik at lyset kan treffe et område på bladet.La bladet fortsette å henge på planten i 2‑4 dager. Se figuren ovenfor.
-- Klipp av bladet i punktet ovenfor, og også reint grønne blad og brokete blad.
-- Bruk pinsett og dypp bladene i kokende vann et halvt minutt. Det kokende vannet ødelegger celleveggen.
-- Ta opp bladene og legg dem i sprit. Spriten fjerner det meste av klorofyllet, og en reaksjon med jodløsning blir tydeligere.
-- Legg bladene i hver sin petriskål.
-- Drypp jodløsning på bladene.
-- Noter hva som skjer.

xxx4 Resultat og konklusjon
-- Blå farge tyder på at jod har dannet et blåfarget kompleks med stivelse, altså at det er stivelse til stede.
-- Kan du se områder uten stivelse, dvs. områder der det ikke har foregått fotosyntese?
-- Foreslå en forklaring.

xxx4 Feilkilder?
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[bookmark: _Toc501109257]xxx3 Ø 3.2 Papirkromatografering av pigmenter
xxx4 Teori og hensikt
En fotosyntetiserende plante som inneholder mange forskjellige pigmenter, utnytter mer av energien i sollyset fordi de forskjellige pigmentene fanger opp ulike bølgelengder av sollyset. Papirkromatografi er en kvalitativ metode som på en enkel og rask måte viser hvilke pigmenter en plante inneholder. Flekker av pigment settes av på et papir, og væske trekker seg oppover på grunn av kapillærkrefter. Små og lette molekyler trekkes lenger opp enn store, tunge molekyler.
  For å få ut pigmentet i plantecellene må cellene knuses og pigmentet ekstraheres. De fleste pigmenter er løselige i det organiske løsemiddelet aceton.
  Antocyaner er fiolette pigmenter som vi finner i mange planter, og som vi særlig kan finne mye av i planter på fjellet. Antocyaner finnes også i rød- og blåfiolette kronblad. Siden antocyaner er vannløselige og ikke løselige i aceton, er det vanskelig å påvise antocyaner.
  Karotenoider (karoten og xantofyll) og klorofyll er løselige i aceton, og disse pigmentene kan vi derfor påvise med denne metoden. Unngå planter med svært saftige blad, fordi mye vann vil gjøre det vanskelig for acetonet å løse opp pigmentene.

xxx4 Utstyr
-- Blad fra grønne planter (ikke for tykke blad som er dekket med mye voks), paprikafrukt, ev. andre sterkt fargede frukter eller blomster
-- Kokende vann i et beger eller en kjele
-- Aceton
-- Morter og pistill
-- Kromatograferingspapir (15 x 15 cm)
-- Binders
-- Pipette
-- Løpevæske (petroleumseter :aceton 9 :1, volumforhold)
-- Stort begerglass, 1 liter
-- Plastfolie eller plastpose

xxx4 Framgangsmåte
-- Bruk pinsett og dypp bladene/fruktene i kokende vann i et halvt minutt. Det kokende vannet ødelegger celleveggen og gjør det lettere å få ut pigmentene.
-- Riv eller skjær bladene eller fruktene i småbiter og ha dem oppi morteren. Tilsett ca. 5 ml aceton og knus plantepreparatet mest mulig med pistillen. Jo mer du knuser cellene, desto lettere får du ut pigment, og ekstraktet blir mest mulig konsentrert.
-- Bruk pipetten og sett av dråper av planteekstraktet på kromatograferingspapiret, omtrent 1,5 cm over nederste kant, se tegningen på neste side. Vent til væsken tørker og gjenta dette flere ganger til flekken er ganske mørk. Lag en rull av kromatograferingspapiret og fest sammen øverst med en binders.
-- Bland petroleumseter og aceton til løpevæske og tøm blandingen i begerglasset. Arbeid raskt, for løpevæsken fordamper fort. Sett kromatograferingspapirrullen nedi slik at flekkene kommer over væskefronten (viktig!).
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Dersom flekkene kommer nedi løpevæsken, løser flekkene seg opp, og da får du et lite vellykket resultat. Trekk en plastfolie eller plastpose over begerglasset og teip igjen slik at folien/posen fungerer som et tett lokk.
-- Papiret vil suge opp væsken og samtidig dra med seg pigmentene oppover. For å kunne atskille pigmentet bør du vente 20‑30 minutter før du løfter opp rullen. Når du løfter opp rullen, må den stå mens den tørker. Hvis du legger papiret horisontalt, flyter pigmentet utover.

{{Figur:}}
Forklaring: En papirrull står i et begerglass fylt med løpevæske. Litt oppe på nedre ende av papirrullen er det flekker med planteekstrakt. En plastpose er trukket ned over begerglasset som lokk med plass til papirrullen som stikker opp. 
{{Slutt}}

xxx4 Resultat og konklusjon
-- Væsken trekker oppover papiret og slipper fra seg pigmentet et bestemt sted mellom der du satte av flekken, og væskefronten (= så langt væsken trekker seg oppover). Disse verdiene oppgir vi som R\f (= relativt til fronten).
-- R\f-verdien=b/a når b er avstanden mellom der du satte av flekken, og dit pigmentet ble trukket, og a er avstanden mellom der du satte av flekken, og væskefronten. Forskjellige pigmenter har følgende R\f-verdier:

{{Tabell: 3 kolonner, 6 rader}}
	_Pigment_
	_R\f -verdi_
	_Farge_

	karoten
	0,95
	guloransje

	xantofyll
	0,75
	svakt gul

	klorofyll a
	0,65
	blågrønn

	klorofyll b
	0,45
	gulgrønn

	antocyan
	løser seg ikke
	fiolett


{{Tabell slutt}}
-- Eventuelle pigmenter av antocyan kan forandre farge fra fiolett til brun etter å ha vært i aceton. Antocyan finnes derfor som en brunlilla flekk der du opprinnelig satte av flekken.
-- Beskriv resultatene dere fikk. Vurder også resultater fra andre grupper.

xxx4 Feilkilder?
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