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Sammandrag

Grona svavelbakteriers fotosyntes skiljer sig fran den hos vaxter. Gemensamt for de bada
systemen &r att processen drivs av solljus samt att det sker en reduktion av koldioxid, dock
bildar bakteriernas fotosyntes inte syrgas som (bi-) produkt utan svavel. Det speciella med de
grona svavelbakterierna ar att de har en effektiv ljusupptagningsformaga. Syftet med detta
arbete ar att undersoka hur de grona svavelbakteriernas fotosyntes gar till samt hur de kan ha
en sadan effektiv ljusupptagning.

Fotosyntesen hos gron svavelbakterie drivs av flera viktiga komponenter. En sadan ar
klorosomen som d&r ett antennkomplex som absorberar ljus. Komplexet bestar av
bakterieklorofyller som formar aggregatstrukturer utan proteininblandning (vilket spar in
energikostnad), aggregatstrukturerna tros hoja komplexets absorptionsférmaga. En annan
viktig komponent i processen ar Fenna-Matthews-Olsen (FMO) (protein) komplexet som
kopplar den absorberade ljusenergin hela vagen fran klorosomen till reaktionscenter. Mellan
klorosomen och FMO lankar basplattan. Basplattan &r ett protein-pigmentkomplex som kallas
CsmA-BChl a (CsmA engelsk forkortning for chlorosomal protein A (klorosomprotein A);
BChl a engelsk forkortning for bachterial chlorophyll a (bakterieklorofyll a)), och &r i hdgsta
grad inblandad i energioverforingen. | fotosyntesprocessen ingar aven karotenoider, vilka kan
tillskrivas tre huvuduppgifter; inblandning i ljusansamling, strukturstabilisering och
ljusskydd. Skyddet sker med en sa kallad dampningsprocess (fritt Gversatt fran eng.
quenching process) dar karotenoiderna hindrar for mycket bildande av
bakterieklorofylltripletter (dessa har en hdgre energiniva pa grund av excitationer), som
annars leder till 6kad kanslighet for fria syreradikaler.

Kartlaggning av den gréna svavelbakteriens fotosyntetiska evolution skulle kunna bidra till en
storre forstaelse for bakterien. Till exempel varfor de anvander ett system som &r beroende av
ljus nar deras livsmiljoer ofta har en mycket lag ljustillgang. Stérre kunskap kring gron
svavelbakteries fotosyntes, med tanke pa dess effektiva ljusupptagning, skulle kunna bidra till
utveckling av artificiell bioenergi.

Inledning

Vaxternas fotosyntes ar en forutsattning for livet pa jorden. Reaktionen involverar bland annat
solljus och koldioxid, samt produkten syrgas. Men det forekommer andra former av
fotosyntes. En sadan form utfors av organismer med vissa komponenter utbytta sett till den
“traditionella” fotosyntesen, men dar solljuset fortfarande &r en viktig del. Ett exempel pa en
sadan ar de grona svavelbakteriernas fotosyntes. Dessa bakterier tillhér en av tre grupper
fotosyntetiserande bakterier; de andra tva ar cyanobakterier och purpurbakterier.
Cyanobakterierna har en oxygen fotosyntes, det vill sdga det produceras syrgas likt den hos
vaxterna. De oxygena fotosyntetiserande organismerna anvander vatten som elektrondonator
vilket purpurbakterier och grona svavelbakterier inte gor. Dessa tva grupper utfér en anoxisk
fotosyntes, dar ingen syrgas produceras. Som elektrondonator anvands reducerade &mnen
(som &r mer lattoxiderade), som exempelvis vatesulfid (H,S) och svavel (S) (for att generera
NADH och NADPH till koldioxidreduceringen). Nar vatesulfid anvands bildar de gréna
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svavelbakterierna svavelkulor utanfor cellen (hos purpurbakterier bildas svavelkulor inne i
cellen). Anledningen till att de anoxiska bakterierna inte kan producera syrgas beror pa att de
saknar fotosystem 11, de har bara ett fotosystem som motsvarar fotosystem | hos véxter
(Prescott et al. 1999).

Grona svavelbakterier tillhor en grupp bakterier som kallas anoxyphotobacteria (Pedersen
2013). Svavelbakterierna &r anaeroba® och fotoautotrofa® (Frigaard & Bryant 2004) och de &r
inte mobila da de saknar flageller, men vissa arter ar utrustade med gasfyllda vesiklar som
gora att de kan justera sig i djupled (for optimal ljusfangst eller vatesulfidtillgang). De som
inte har vesiklar befinner sig i sulfidrika bottnar i sjéar och dammar. Morfologiskt kan
bakterierna vara utformade som stavar, kocker och vibrier; och de kan véxa enskilt eller forma
kedjor samt Kluster (Prescott et al. 1999). Chlorobium tepidum anvénds oftast som
modellorganism for grona svavelbakterier, dess genom?® har helt sekvenserats (Frigaard &
Bryant 2004).

Det pagar en global fotosyntesforskning kring de grona svavelbakteriernas formaga att fanga
ljus. Pa senare ar har forskare kommit fram till att grona svavelbakterier ar mycket effektiva i
sin ljusupptagningsformaga (exempelvis Renger 2009; Pedersen et al. 2010 och Fujita et al.
2012). Det specifika for bakterien &r att den kan samla ljus trots valdigt liten tillgang till
solljus i sin omgivning. | studier har man intresserat sig for hur organismens komponenter
samverkar, inte enbart for att det &r en intressant organismstudie, kunskaper om denna process
skulle kunna bidra till utveckling inom artificiell bioenergi i form av solceller (exempelvis
Fujita et al. 2012 och Renaud et al. 2011).

Syftet med detta arbete &r att underséka hur de gréna svavelbakteriernas fotosyntes gar till,
samt hur deras effektiva ljusupptagningsformaga fungerar.

Arbetets fragestallningar &r;
Hur fungerar de grona svavelbakteriernas fotosyntes; vilka mekanismer och komponenter
ingar? Vilka evolutionara teorier finns kring de grona svavelbakteriernas fotosyntes?

Arbetet inleds med en 6verblick av de grona svavelbakteriernas fotosyntes som foljs av en
fordjupning av nagra viktiga delar. Innan diskussionsdelen finns ett avsnitt som behandlar
evolutionen av de grona svavelbakteriernas fotosyntes.

Anoxygen fotosyntes
Grona svavelbakteriers fotosyntesreaktion kan skrivas;

CO, + 2H,S + ljus — 2S + (CH,0) * + H,0

Och jamforas med vaxternas fotosyntesreaktion;

! Kan vixa utan tillgang till syre, t.ex. i bottensediment i sjéar (Nationalencyklopedin 2013a).

’En organism som lever av ljus som enda energikalla samt CO, som enda kolkalla (Madigan et al. 2012).
*2 154 946 baspar (bp), strain TLS.

* Férenklad formel av (organisk) kolhydratférening.



CO, + 2H,0 + ljus — O, + (CH;0) + H,0

| vaxternas fotosyntes oxideras vatten till syrgas och koldioxid reduceras. Hos
anoxyphotobacteria sker en oxidation av nagot svavelamne, istallet for vatten, och en
reduktion av koldioxid. Bada reaktionerna producerar organiskt kol (Bjérn 2013).

Grona svavelbakterier lever i anoxiska vatten- och landmiljoer dar bade sulfid och solljus
finns. Vanligen ar ljusintensiteten mycket 1ag dar bakterierna lever, som exempelvis i
anoxiska lager i stratifierade sjoar. Ett exempel finns i Svarta Havet dar Chlorobium
phaeobacteroides lever vid ett djup pd ungefar 100 meter. Ljusintensiteten dar ar ca 10°
ganger lagre an vid ytan (har beraknats till ca 3 nmol fotoner m—2 s—1). For att bakterierna
ska kunna dverleva under dessa forutsattningar har de utvecklat ett
ljusupptagningsantennkomplex, namligen klorosomer (Frigaard & Bryant 2004).

Li
us Klorosom med bakterieklorofyll

Monolipidlager

Klorosomens basplatta

... &——FMO med 8 BKI/monomer

— B ——camemm

Typl reaktionscenter

Figur 1. Forenklad bild 6ver de fotosyntetiserande delarna hos gron svavelbakterie. FMO; Fenna-Matthews-
Olsen proteinkomplex. BKI; bakterieklorofyll (omritad efter Pedersen et al. 2010 och Renger 2010).

Fotosyntesprocessen i korthet

Klorosomerna ar speciellt utformade fotosyntetiska antenner som gor det mojligt for grona
svavelbakterier att vaxa pa stora djup med lag ljustillgang. Klorosomen ar ellipsformad och
bestar av en samling bakterieklorofyll (BKI). BKI &r ett fotosyntetiskt pigment i likhet med
klorofyller och karotenoider. Hos gron svavelbakterie finns antingen BKIl ¢, d, eller e i
klorosomen (Pedersen et al. 2010). BKI:er &r inblandade i andra delar av bakteriens
fotosyntes; i FMO komplexet och i basplattan. | dessa komponenter handlar det om ytterligare
en form BKI, BKI a. Till skillnad mot andra antennkomplex (hos andra fototrofer) ar
klorosomens BKI inte fasta vid proteiner, utan BKI ¢, d och e &r formade som téta
stavliknande konstruktioner (Madigan et al. 2012).

| figur 1 ses en forenkling av gron svavelbakteries fotosyntesmaskineri. FMO (vattenldsligt
protein) komplexet fungerar som en l&nk mellan klorosomen och reaktionscenter av typ 1RC.
Basplattan, som ar rodfargad i figur 1, kallas CsmA-BChl a, ar ocksa en del av sjélva



antennkomplexet. Plattan 6verfor ljusenergi till FMO som i sin tur kopplar till reaktionscenter
(Pedersen et al. 2010). Alltsa, fotoner absorberas av klorosomen (antennkomplexet) som
lankar till FMO; darifran transporteras energin till reaktionscenter dar en fotokemisk reaktion
sker som resulterar i kemisk energi (Thilgam 2012).

Grona svavelbakterier anvander ljus med lang vaglangd och Iag ljusintensitet i fotosyntesen
(Pedersen et al. 2010). Studier visar att vid lag ljusintensitet uppgar kvantumeffektiviteten av
overforingen till hela 90 % eller hogre, alltsa nastan varje absorberad foton nar
reaktionscenter dar energiomvandling sker i och med en laddningsseparation. Detta sker inte
hos fotosyntetiserande organismer som anvander hdg ljusintensitet. Dar skyddas
reaktionscenter av mekanismer som leder till dampningsprocesser (fri 6versattning fran eng.
quench). De molekyléara bakomliggande faktorerna till detta, bade ddampning och den héga
effektiviteten av ljusupptagning, ar inte hundraprocentigt kartlagda i dagslaget (Renger,
2009). Det finns dven fragetecken kring hur de initiala oxidationsreaktionerna (de initiala
reaktionerna hos anoxygena svaveloxiderande fototrofer generellt) sker samt exakt hur
produktionen och forbrukningen av svavelkulorna gar till hos gron svavelbakterie (Frigaard
och Bryant, 2004) (Harada et al. 2012). Men eftersom det har konstaterats att det finns
skillnader mellan organismer som anvander lag respektive hog ljusintensitet kan det vara
intressant att titta narmare pa nagra delar hos gron svavelbakterie.

Foljande stycken kommer att ga in djupare pa nadgra komponenter hos gron svavelbakteries
fotosyntes, informationen baseras pa relativt nya forskningsstudier.

Klorosomen

Att grona svavelbakterier kan leva i miljéer med lag ljustillgang ar tack vare klorosomerna
och deras effektiva ljusupptagningsformaga. En enda klorosom kan tillgodogora sig stor
ljusabsorption eftersom den innehaller hundratusentals BKI:er. Klorosomerna sitter pa insidan
av bakteriens cytoplasmamembran och storleken &r runt 200 nm x 50 nm %25 nm. Proteiner
har inget med utformningen av BKI komplexen att géra utan dessa pigmentmolekyler formar
sjalva en struktur i aggregatliknande form (Shibata et al. 2010). Proteinoberoendet och
sjalvformning av aggregaten gor troligen att cellens storlek kan optimeras (rent fysiskt) och
att cellen har rad med det hoga BKI innehallet sa att den kan véxa vid 1ag ljusintensitet
(Frigaard & Bryant 2004).

Uppbyggnad
Klorosomerna innehaller, i dagslaget ként, det storsta antal kromoforer® bland

fotosyntetiserande organismer (Frigaard & Bryant 2004). Detta bidrar till antennkomplexens
absorptionsegenskaper. Hos C. tepidum innehdller varje klorosom mer &n 2x10° BKI ¢
molekyler, och en cell kan innehalla 200-250 klorosomer. Man har upptéckt att vissa BKI:er
har metylgrupper vilket inte finns hos klorofyller. Det sker alltsa metyleringar men man vet
inte riktigt vilken paverkan de har; men de tros vara inblandade i storleksformeringen av

> En atomgrupp hos en molekyl som absorberar elektromagnetisk stralning, har ljus, genom
elektronexcitationer (Nationalencyklopedin 2013b).



aggregaten samt absorptionen hos BKI-aggregaten. Intressant ar att mutanter av C. tepidum
(som har BKI c i klorosomen) med brist pa BKI ¢ har uppvisat en mycket langsammare
tillvaxthastighet &n vildtypen, och &ven den strukturella formen hos klorosomen &ndras
(Frigaard & Bryant 2004). Den kemiska strukturen for BKI bendmns som en tetrapyrrol med
en femte isocyklisk® ring, i figur 2 kan tva av dessa undergrupper ses (man delar in KI och
BKI i tre undergrupper; porfyrintyp, klortyp och bakterieklortyp).

]
CoocC
COORy7” "
KLOROTYP; BAKTERIEKLOROTYP;
klorofyll a, b och d bakterieklorofyll a.
samt bakterieklorofyll
c,doche.

Figur 2. Kemisk struktur for bakterieklorofyll och klorofyll (omritad efter Niedzwiedzki & Blankenship 2010). R
stér for olika grupper som skiljer sig &t mellan molekylerna, exempelvis en metylgrupp eller ett véte (Ry> &r
antingen fytyl (bla. Kl a och BKI a), geranylgeranyl eller farnesyl (bla. BKI ¢, d och €)). Magnesiumatomen &r
femkoordinerad med fyra kvaveatomer samt en femte 10slig molekyl (eng. solventmolekyl) (Ellervee & Freiberg
2008).

Absorption och skyddande egenskaper

Bakterieklorofyllen har tva par av séa kallade 6verforingsband (fritt Gversatt fran engelska;
transition band), Soretband (forkortas ofta som B) och Q-band. Med dessa mats
absorptionsintensitet for blatt respektive rott ljus (Shibata et al. 2010). | tabell 1 ses
absorptionsmaximum for langvagigt ljus (rétt) hos BKI. Studier har visat att BKl:ens
strukturella omformning (de sjalvformande aggregaten) andrar absorptionsegenskaperna,
absorptionsmaxima forskjuts till ett hogre varde. BKI:en hos gron svavelbakterie i grundform
éverlappar med absorptionsmaxima hos Kl, men BKl:ens aggregatform visar alltsa en
forandrad absorptionsférmaga. Denna forandring tros gora det majligt for grona
svavelbakterier att leva pa storre djup jamfort med andra fotosyntetiserande organismer
(Harada et al. 2012). En annan studie pekar pa att BKI a har en annan ljusabsorberande
egenskap jamfort med exempelvis Kl a; pa grund av en annan kemisk utformning av
molekylen (mer detaljerat; hos ring 1) (studien visar en rod ljusabsorption hos BKI a pa upp
till 780 nm) (Grimm et al. 2006).

® En cyklisk kemisk férening som endast bestar av en sorts atom (oftast kol) (Nationalencyklopedin 2013c).
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Tabell 1. Klorofyll; KI. Bakterieklorofyll; BKI (Prescott et al. 1999).

Pigment Absorptionsmaximum
rétt ljus (nm)

Kl a 680-685

BKl a 805-810

BKlc 745-760

BKld 725-745

BKl e 715-725

Oxygena fotorofa organismer har klorofyll (KI) a och b, och vissa cyanobakterier &ven Kl d
och f. Fluorescens’ for fritt K1 a blir totalt dampat vid en viss koncentration, detta sker inte
med Bkl trots att de finns i storre koncentrationer i klorosomer jamfort med Kl hos
kloroplasterna (exempelvis i fotosystem Il hos vissa véxter) (Harada et al. 2012). Total
dampning uppstar av ett fenomen som heter koncentrationsdampning (fritt dversatt fran eng.
concentration quenching) vilket innebar att om en pigmentmolekyl &r defekt medfdljer det att
dess exciterade tillstand blir valdigt kortlivat (den faller tillbaka till sitt grundtillstand). Om
molekylen ar isolerad ar det problemfritt men om den ligger tatt packad med andra uppstar en
degradering av exciterad energi i hela enheten. Den defekta molekylen fungerar som en sénka,
och darfor visar klorofyller en mycket kort fluorescens (Grimm et al. 2006). Da detta inte sker
hos BKI skulle det kunna vara en forklaring till den mycket snabba dverféringen av energin
hos klorosomerna i grona svavelbakterier (Harada et al. 2012).

”Nytt” bakterieklorofyll

Ny forskning tyder pa att det skulle kunna finnas ytterligare ett bakterieklorofyll, BKI f. Det
har inte kunnat observeras i naturen utan vid in vivo studier pa isolerade bakterier i
laboratoriemiljo. | studier pa grona svavelbakterier har man slagit ut gener som kodar for
c-20 metyltransferas som ar involverat i syntesen av BKI e. Bakteriemutanten har istallet
uttryckt BKI f som bidrar till ett bredare absorptionsspektra (Harada et al. 2012).

Det som talar for att BKI f skulle forekomma i naturen ar den liknelse som kan dras till
forhallandet mellan BKI ¢ och d (skillnaden mellan dem &r en metyl- eller vategrupp). Hos
gron svavelbakterie Chlorobaculum (C.) parvum NCIB 8327 kan en naturlig mutation ske och
da producerar denna bakteriestrain bara BKI d. Men det kan dven ske en andra mutation vilket
gor att produktion av BKI ¢ sker vid Iag ljusintensitet. | och med dessa spontana mutationer
skulle en gron svavelbakterie lika val kunna skifta fran produktion av BKI e till BKI f (Harada
etal. 2012).

Studier visar att BKI f utokar fotonabsorptionsspektrat men nar det handlar om bakteriernas
upptag pa djup, dar mest grongult ljus (~530 nm) finns att tillga, ar det organismer som till
storre del innehaller BKI e (absorption pa ~520 nm) som effektivare kan tillgodogora sig
ljuset battre &n organismer med mer BKI c- och d innehall; och organsimser med det

’ Fluorescens dr nir materia som har absorberat ljus sdnder ut den energin i form av ljus. Ljusabsorptionen ger
ett energitillskott som inte ar stabilt utan det instabila tillstandet avger ljus (Holmstrom 2013).
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eventuella BKI f (absorption pa ~510 nm). Det som ocksa talar emot BKI f naturliga existens
ar att dess energioverforing till BKI a (i basplattakomplexet), som blir lagre &n de andra
BKIl:na pa grund av att det &r ett storre energigap mellan dem. Men det ar viktigt att poangtera
att det trots det sker en energidverforing. Om organismer med bade BKI e och BKI f skulle
leva i samma miljo kan det ténkas att organismer med BKI e skulle vara mer
konkurrensmaéssigt fordelaktiga &n organismer med BKI f (Harada et al. 2012).

FMO komplexet

Fotosyntesen hos gréna svavelbakterier involverar energioverféringskomplexet FMO.
Komplexet bestar av tre identiska monomerer. Enheterna sammankopplar ett natverk av
bakterieklorofyller som figur 3 illustrerar. De forsta studierna pa 1970-talet fann att
komplexet hade sju stycken BKI, men nyligen har ett attonde upptackts. FMO-processen gar
huvudsakligen ut pa att éverfora excitationer fran klorosomerna till reaktionscenter (Renaud
etal. 2011).

Figur 3. De tre enheterna hos Fenna-Matthews-Olsen proteinkomplexet som omger de atta bakterieklorofyllen
hos gron svavelbakterie Pelodictyon Phaeum. Alfahelixarna néra vecket ger stabilitet genom protein-protein
interaktion och bakterieklorofyll 8 ligger i gransskiktet mellan tva enheter. Fran Larson et al. (2011), med
tillstand fran upphovsrattsinnehavaren.

Aminosyror och konserveringsgrad

FMO strukturen tycks kunna variera mellan olika arter av gron svavelbakterie. | en studie
jamfors arten Pelodictyon phaeum med tidigare forskning pa andra arter av gron
svavelbakterie. Det finns skillnader i aminosyrasekvenserna hos nagra av bakterieklorofyllen,
dock inte massiva, och det ar positionen av BKI 8 som utgor den framsta olikheten. Men
studien visar dock, trots att det finns skillnader, att det finns en hog konserveringsgrad. Bland
annat sattet hur BKl:na i position 1 till 7 &r arrangerade och hur proteinregionen runt BKI 3 &r
bevarad. FMO:s tre subenheter hos P. phaeum bestar vardera av 362 aminosyror som formar
langa och korta B-flak och flera a-helixar. Tva stora B-flak omsluter de atta BKI:na och det
tros vara tva a-helixar som ligger mot membranet som underlattar 6verforingen av energin till
reaktionscenter. Gemensamt for BKl:na 1-7 &r att de &r femkoordinerade med en
magnesiumatom (Larson et al. 2011) som kan ses i figur 2.



Komplexets stabilitet och bakterieklorofyllens positioner

Stabiliteten hos FMO trimeren &r beroende av flera komponenter, férutom en viss p3-strand
och nagra a-helixar ar det protein-protein interaktioner mellan enheterna som bidrar till
stabiliteten. Och eftersom manga av aminosyrorna &r polara, och laddade, formar de en
saltbrygga mellan enheterna vilket ocksa bidrar till stabiliteten.

BKI 1-7 & omringade av proteinenheterna och BKI 8 ligger egentligen i grénsskiktet mellan
enheterna. BKI:na ar asymmetriskt arrangerade och det narmsta avstandet mellan BKI 1-7 &r
11 A matt Mg-Mg avstandet® och det langsta &r 30 A. Ingen férutom BKI 8 ligger nara ndgon
av de angransande enheterna. BKI 8 ligger langre ifran sina BKl:er i sin enhet jamfort med
avstandet till grannenheten. | den egna enheten ligger BKI 8 mellan 20 till 40 A frén de évriga
sju men endast 12 A till grannenhetens BKI 1. Studier p& P. phaeum visar att BKI 8 faktiskt
interagerar med aminosyror fran de andra enheterna.

BKI 3 tros ha den lagsta och BKI 6 den hdgsta pigmentenergin, det vill séga den energi som
overfors fran FMO till reaktionscenter. Detta stods av den hoga aminosyrakonserveringen
som finns hos de bada BKl:en, som tyder pa att de har en viktig roll i energioverféringen
(Larson et al. 2011).

BKI 3 &r ett exempel pa dar hog grad av konservering forekommer mellan arterna, BKI 5 har
vissa skillnader nar det galler interaktioner med omgivande proteiner men koordineringen ar
till stor del bevarad. Det som tycks skilja sig mest at ar BKI 8, bade dess position och
orientering finns inte bevarad i samma utstrackning mellan arterna (Larson et al. 2011).

BKI 8

Som forklaring till varfor BKI 8 inte upptackts tidigare kan dess labila egenskaper ha bidragit
till att den har forsvunnit vid (den laboratoriska) reningsfasen av FMO. Annu har man inte
kunna faststélla vilken betydelse skillnaderna med BKI 1-7 har, da dessa &r relativt sma. For
BKI 8 kan en viktigare roll tillskrivas da den ligger mellan enheterna och om den interagerar
med BKI 1 i excitationskopplingen, skulle dess position saledes spela en stor roll (Larson et
al. 2011). I figur 4 ses BKIl:erna och deras excitationsenergioverforing mellan varandra.

® BKl:na bestar av en porfyrinring med en Mg centralt (Balaban et al. 2004). Mg fungerar som elektronacceptor
region hos molekylen (Huijser et al. 2008).



Figur 4. De atta bakterieklorofyllens komposition i ett av de tre Fenna-Matthew-Olsen komplexen (inte utritad).
Bakterieklorofyllen &r ritade som atomer och de blda- och rdda ringarna visar den beréknade
excitationsenergikopplingen och hur den flodar (pilarna) mellan bakterieklorofyllen. Bakterieklorofyll *8
(turkosfargad) tillhér grannenheten hos komplexet och illustrationen visar hur nara den ligger bakterieklorofyll
1, och den orangea elipsen star for hypotesen om den extra kopplingen som skulle kunna ske. Fran Larson et al.
(2011), med tillstand fran upphovsrattsinnehavaren.

Som figur 4 visar kan det antas att BKI 1, 6 och 8, som finns néra basplattan, tar emot energi
fran klorosomerna. BKI 3 och 4 befinner sig néra reaktionscenter och denna ordning
Overensstammer med berdkningar for BKl:nas 6verforing av energi. BKI 1, 6 och 8 har stor
overforingsenergi (eng; transition energy) och BKI 3 och 4 har lag dverforingsenergi, av detta
skulle FMO kunna liknas vid en tratt som for energin fran den ena sidan (med hég energi) till
den andra (med Iag energi) (Ritschel et al. 2011).

Basplattakomplexet

Basplattan kan ses som en del av antennkomplexet, den fungerar i ljusupptagningen men den
har &ven en viktig strukturell funktion fér klorosomen. | basplattan finns klorosomproteinet
CsmA som binder till BKI a. I C. tepidum fordelas det totala antalet BKI a (ungefar) till 60 %
i FMO, 10 % i reaktionscenter och 30 % bundet till CsmA proteinet i basplattan (se garna
figur 5 for tydligare bildférklaring). De atta bakterieklorofyllen som finns i FMO klassas
alltsa som BKI a. Det finns mycket av CsmA proteinet, troligen star det for halften av
klorosomproteininnehallet. CsmA-BKI a strukturen &r stel, en sa kallad parakristallinstruktur
(Pedersen et al. 2010).

Basplattan lankar mellan BKI i klorosomen och FMO proteinet. Strukturen &r ganska enkelt
uppbyggd med CsmA proteinet, en BKI a molekyl och en eller tva karotenoider. CsmA ar ett
membranprotein med en hydrofob N-terminal och en hydrofil C-terminal (Pedersen et al.
2010).

Plattan som medspelare och stéttepelare

Eftersom basplattan lankar till FMO-komplexet tyder det pa att det ar dessa tva, FMO och
CsmA, som kopplar energin fran klorosomerna till reaktionscenter. C-terminalen hos CsmA
sticker ut fran membranet och dar skulle interaktionen till FMO kunna ske.
C-terminalsekvensen ar i hog grad konserverad och interaktionen tros ske genom hydrofila



interaktioner. Vatten kan ta sig emellan basplattan och FMO, vilket tyder pa att
FMO-proteinerna inte ligger speciellt tatt packade mot basplattan (Pedersen et al. 2010).

BKI 3 och 4 befinner sig narmast reaktionscenter i membranet och &r alltsa i hog grad
inblandade i energidverféringen. BKI 1 ligger ndrmast basplattan (och darmed narmast
klorosomen jamfort med de 6vriga BKl:en) och BKI 8 ligger i skiktet emellan FMO-enheterna
ndra basplattan och detta skulle, som tidigare har belysts, tyda pa en 6kad energiéverforings
effektivitet mellan basplattan och FMO-proteinerna (Pedersen et al. 2010).

Aminosyran histidin &r kéand for att koordinera Mg?* joner hos klorofyller, vilket & detsamma
hos FMO-proteiner. Da CsmA sekvenser fran grona svavelbakterier har konserverade
histidiner i centrala delar hos peptiden tros denna del vara ansvarig for
pigmentkoordinationen. Man har hittat likvardiga mangder av CsmA och BKI a i basplattan
hos olika grona svavelbakterier (da varje histidin binder till en BKI a), alltsa ar basplattan
strukturellt valdigt lik hos olika grona svavelbakterier (Pedersen et al. 2010).

CsmA-BKI a formar tillsammans dimerer, med tva tatt packade BKI a-molekyler mellan tva
CsmA proteiner. Dimererna utgor sen oligomerer som formar ett 2D gitter/galler.
Oligomeriseringen skulle kunna tankas stabiliseras av karotenoider. Om CsmA funktionen
endast &r ljusansansamling skulle celler kunna 6verleva utan det, eftersom bakterieklorofyll
och andra pigmentmolekyler finns i vriga delar i fotosyntesmaskineriet. Studier pa muterade
C. tepidum dar CsmaA slagits ut eller tystats visar att cellernas viabilitet paverkas negativt.
Andra mutanter med annat klorosomalt protein borttaget har inte visat samma grad av negativ
paverkan (med andra klorosomalproteiner menas exempelvis CsmB eler CsmF, se figur 5).
CsmA har darfor troligen en mycket viktig roll for cellen och organismen. Detta indikerar att
basplattan har en mycket viktig funktion i fotosyntesen, dven en strukturell sadan (Pedersen et
al. 2010).

Karotenoider

| fotosyntesprocessen hos grona svavelbakterier ingar karotenoider, dessa finns i klorosomen
samt basplattan, det vill saga hos alla komplex som innehaller BKI med undantag for FMO
komplexet. | klorosomen uppgar karotenoider till ungefar en pa var tionde BKI (Frigaard &
Bryant 2004). De interagerar med CsmA i basplattan och tros fungera som ett molekylart lim.
| C. tepidum ar klorobakten den sort som forekommer mest (fri 6versattning fran eng;
chlorobactene) (Pedersen et al. 2010).

Dampningsprocess

Karotenoiderna ar hydrofoba pigment som ligger inbaddade i det fotosyntetiska membranet i
klorosomen, i figur 5 ses de dven i basplattan. Karotenoiderna ar nara lankade till BKl:en i
antennkomplexet, och eftersom de kan absorbera ljus 6verfor de energi till reaktionscenter.
De har dven egenskaper som gor att de fungerar som ljusskydd. Ljus kan bli farligt for celler
da det kan katalysera (foto)oxidationsreaktioner; detta i sin tur leder till att det produceras
toxiskt syre, sa kallat enkel syrgas (fri dversattning fran eng. singlet oxygen). Den enkla
syrgasen kan oxidera komponenter hos fotosyntesen vilket resulterar i att processen paverkas
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negativt. Karotenoiderna dampar enkel syrgas genom att absorbera mycket av det ljus som
annars skulle leda till (foto)oxidation (Madigan et al. 2012).

Nar BKI absorberar ljus och blir exciterade kan de dverfora sin energi till O, som da blir till
enkelt syre. Karotenoiderna agerar har genom att absorbera energi fran enkel syrgas som da
faller tillbaka till sitt icke-exciterade tillstand (Prescott et al. 2009); de roda pilarna i figur 5
indikerar hur detta skulle kunna ga till hos gron svavelbakterie.

Soluble
electron
donor

BChlcrod
element

NA;(P)*
)
.

Ferredoxin-

NAD(P)*
Ferredoxin ,‘Eduéu)sg

Periplasm &
Reaction center Rieske ISP
core complex cytochrome b
Cytochrome ¢ complex

Figur 5. Beskrivning av gron svavelbakteries fotosyntes, baserad pa C. tepidum. Fran Frigaard (2013) med
tillstand fran upphovsrattsinnehavaren, ej publicerade data. Observera att det yttre membranet inte ar utritad hos
den gram-negativa bakterien. Karotenoider (Car) ar involverade i alla komplex som innehaller bakterieklorofyll
(BChl), utom hos Fenna-Matthews-Olsen (FMO) komplexet. Under oxiska forhallanden (som &r skadlig for
organismen) dampar karotenoider excitationsoverforingen fran BChl c till reaktionscenter. (Ddmpningen tros
aktiveras genom oxidation, med elektroner som direkt eller indirekt dverfors till O,; och den inaktiveras av
reduktion av klorosomproteinerna (Csm) Csml och CsmJ). De roda pilarna visar excitationsdverforingen och de
bla pilarna visar elektrongverforingen.

| relativt ny forskning har karotenoidernas dampningsprocess hos gréna svavelbakterier
studerats. Exciterade BKI:er kan anta ytterligare ett energitillstand som kallas tripletter, och
det &r dessa tripletter av BKI a och BKI ¢ som har studerats (Frigaard & Bryant 2004). Denna
energiniva tros vara den som kan resultera i att farligt enkel syrgas kan bildas, och da
karotenoidernas triplettillstand har en energiniva under den for enkel syrgas kan de enkelt
konkurrera om energidverforingen; resultatet blir att den farliga komponenten inte bildas och
att livslangden hos BKI tripletterna forkortas (Gall et al. 2011). Det ar bara de fargade
karotenoiderna som kan goéra detta, vilket hos mutanter (som saknar de fargade
karotenoiderna) ger en éverproduktion av tripletter (Frigaard & Bryant 2004).

| studier som gjorts pa C. tepidum i rumstemperatur har man funnit att BKI ¢ och BKI a
tripletter Overfort dess excitation till narliggande karotenoidpigment med néstan
hundraprocentig effektivitet. Men vid dndrad temperatur kan karotenoidpigmenten inte ddmpa
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BKI tripletter lika effektivt (Frigaard & Bryant 2004), studier pa C. tepidum vid mycket laga
temperaturer visar att karotenoidpigmenten forlorar ddmpningseffektivitet (Melg et al. 2000).
Dessa resultat tyder alltsa pa en temperaturkanslighet nar det galler karotenoidernas
dampning.

Tre huvudsyften

Sammanfattningsvis har karotenoider tre huvudsakliga uppgifter i fotosyntesen; ljusinsamling,
ljusskydd och stabilisering. Men det &r bara de fargade karotenoiderna som kan fungera som
ljusansamlare och ljusskydd. Fargade karotenoider har en form av kromofor som kan
absorbera ljus mellan 400-700 nm, dar ingar absorption av blatt ljus. Studier pa mutanter av
C. tepidum, som saknar fargade karotenoider, har pavisat en lagre tillvaxthastighet. Detta
resultat skulle kunna skvallra om karotenoidernas paverkan, men da mutanterna dven hade en
lagre niva av BKI a som ar en viktig komponent i fotosyntesen, kan det vara det som har
paverkat tillvaxten. | ljusskyddandet dampar karotenoiderna BKI tripletter och pa sa satt
motverkas bildning av skadlig enkel syrgas. Den stabiliserande egenskapen sker mellan vissa
pigment-protein komplex (Frigaard et al. 2004).

Reaktionscenter

Reaktionscenter omgardas alltsa av de ljusansamlande (fri 6versattning fran eng. light
harvesting) klorosomerna. Ljusenergin som fangas upp av pigmentmolekylerna éverfors till
BKI a i reaktionscenter dar den omvandlas till ATP.

Den fotosyntetiska ljusreaktionen startar nar excitationsenergi tréffar ett specialpar av BKl a i
reaktionscenter. Specialparet omvandlas fran en svag elektrondonator till en stark
elektrondonator; det som menas &r att de far en storre elektronegativ reduktionspotential. En
membranpotential® (fri Gversattning fran eng. proton motive force (PMF)) genereras da
elektroner flodar genom membranet fran en barare av lag elektropositiv reduktionspotential
(Eo") till en med hog Eq”. Denna membranpotential driver ATP syntesen. Hos grén
svavelbakterie kallas specialparet i reaktionscenter for P840. P840 betyder att BKI a
molekylen absorberar ljus mest effektivt vid vaglangd 840 nm. Innan excitation sker hos
reaktionscenter ar Eo” pa ungefar + 0,25 V och efter excitation har den en potential pa ungefar
- 1,25V, i figur 6 ses en schematisk bild dver elektrondverforingen. Det &r ett cykliskt
elektronflode som generar membranpotentialen; elektronerna vandrar genom en serie av
elektronbdrare (Madigan et al. 2012).

? Proton motive force (PMF) ar egentligen energi da protoner separerar fran hydroxyljoner 6ver ett
cytoplasmamembran vilket genererar till en membranpotential (Madigan et a. 2012). Jag véljer anda att
anvanda Oversattningen membranpotential.
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Figur 6. Gron svavelbakteries elektronfldde i reaktionscenter. Ljusenergi fran antennkomplexet traffar P840 i
reaktionscenter. P840 absorberar energi och blir exciterad; dess reduktionspotential blir mycket negativ. Déarefter
donerar den sin exciterade elektron till en acceptor; Klorofyll a vidare till jarn-svavel (FeS). Proteinet ferrodoxin
(Fd) (som alltsa reduceras av FeS proteiner) ar den direkta elektrondonatorn till koldioxidfixeringen. Slutligen
gar elektronflodet tillbaka till P840 genom tva former av cytokrom (cyt).

Fotofosforylering

ATP syntetiseras i och med elektronflédet och generering av membranpotentialen.
Elektronflodet avslutas nar cytokrom css3 donerar en elektron till specialparet; vilket gor att
P840 atervander till sitt grundtillstand ((Eo"= +0,25 V)). Nar specialparet atervander till
grundtillstandet blir reaktionscenter aterigen mottaglig att absorbera ny energi och repetera
processen. Denna mekanism for ATP syntes kallas fotofosforylering; egentligen cyklisk
fotofosforylering da elektronerna ror sig i en loop. Fotofosforyleringen ar lik den
fotosyntetiska respirationen hos vaxter da det sker en uppbyggnad av membranpotential
genom att elektroner flodar genom membran; men skillnaden ar att i (den cykliska)
fotofosforyleringen finns inget netto inflode av elektroner eller konsumtion av elektroner, de
vandrar helt enkelt i ett kretslopp (Madigan et al. 2012).

Vad hander sen?

Efter ljusreaktionen hos vaxternas fotosyntes foljer morkerreaktionen och calvin cykeln (da
sockermolekyler bildas som organismen behdver till cellunderhall). Hos gron svavelbakterie
foljer inte calvin cykeln utan omvénd citronsyracykel™®. Sammanfattat fungerar cykeln i
koldioxidfixeringen enligt féljande; den startar med oxalacetat och varje varv av cykeln
genererar pyruvat (som produkt) med inblandning av tre koldioxidmolekyler. I cykeln behovs
5ATP samt FADH och NADPH som reduktionsmedel. Pyruvat omvandlas darefter i ett led av
reaktioner slutligen till socker (hexos) som kan anvandas som cellmaterial (Madigan et al.
2012).

10 "Vanlig” citronsyracykel pyruvat oxideras till koldioxid. For varje pyruvatmolekyl som oxideras frigors tre
koldioxidmolekyler (Madigan et al. 2012).
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Evolution

| det material som detta arbete har behandlat har nagra studier antytt en hel del om gréna
svavelbakteriers evolutiondara utveckling. Vissa jamforande studier tycks komma fram till
samma sak, ndmligen att det finns en hog konserveringsgrad i vissa delar hos de gréna
svavelbakteriernas fotosyntes. Exempelvis den hos de étta bakterieklorofyllen i
FMO-komplexet.

Homodimeriskt reaktionscenter

Grona svavelbakterier tros vara bland de forsta fotosyntetiska cellerna, det baseras pa dess
reaktionscenter som &r ett homodimeriskt'! typ 1 komplex. Detta i sin tur tyder pa att
klorosomerna kan vara bland de forsta antennsystemen (Pedersen et al. 2010).

Fotosystem | (PS 1) har med stor sannolikhet utvecklats utifran homodimeriska
reaktionscenter, likt den hos gron bakterie. Dagens PS I, hos bland annat cyanobakterier, kan
alltsa ha formats utifran ett homodimeriskt reaktionscenter via férdubbling av gener som
resulterat i ett heterodimeriskt reaktionscenter som dérefter utvecklats till dagens PS I.
Organismers fotosyntesevolution har utvecklats till att mer effektivt kunna ansamla ljus, hos
grona bakterier har klorosomerna och FMO-komplexet tillkommit det homodimeriska
reaktionscentret. Alltsa verkar det som om PS | reaktionscenter hos bakterier och véxter ar
homologa och har evolverat utifran en gemensam formoder/fader, daremot har
ljusansamlingskomplexen inget genetiskt gemensamt utan har istallet utvecklats separat. Vad
galler FMO sa har dess symmetriska placering troligen behallits relativt oférandrad
(Ben-Shem et al. 2004).

Med enzymernas hjalp

Fossila fynd, som daterats till for 6 000 ar sedan, finns fran gron svavelbakteries fotosyntes;
men formagan att fotosyntetisera uppstod langt tidigare &n sa. Nar det galler
bakterieklorofyllens evolutionara utveckling verkar BKI ¢ enzymer vara beslaktade med BKI
a enzymer, och det kan tyda pa att BKI ¢ har utvecklats fran BKI a. En hypotes &r att en
organism som fran borjan hade BKI a baserad fotosyntes utvecklades pa grund av stort
selektivt tryck pa att kunna leva i miljéer med lag ljustillgang (Frigaard & Bryant 2004).

Vid jamférande studier av enzymer som syntetiserar karotenoiden lycopene har man
konstaterat att det finns tva olika syntesvagar fér denna typ av karotenoid. Mellan gron
svavelbakterie och cyanobakterie &r denna syntes sdkerligen besléktad, dock ganska avlagsen.
Lycopene har endast konstaterats hos dessa tva bakterier och darfor pekar det pa att dessa
enzymer harstammar fran ett gemensamt ursprung. Brytningen fran den gemensamma
formodern/fadern tros ha skett genom horisontell Gverforing. Utifran dessa enzymstudier kan
aven ett antagande kring gron svavelbakteries och cyanobakteries reaktionscenter goras.
Eftersom de lycopena enzymerna bara forekommer hos dessa organismer, som har ett typ |
reaktionscenter, ar det troligt att deras gemensamma ursprung aven hade en form av dagens
reaktionscenter | (Frigaard et al. 2004).

" Homodimerisk struktur &r uppbyggd av tva identiska underenheter (Ohashi et al. 2010).
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Figur 7. Trolig genoverforing mellan fototrofa bakterier. Pilarna gér i bada riktningar d& man inte vet i vilken
riktning det har gatt. Mellan Chloroflexus aurantiacus och gron svavelbakterie finns gemensamma gener for
syntes av klorsomer, pyruvatenzym och bakterieklorofyll e (omritad efter Tang et al. 2011).

Klorosomen och en nyckelfigur

Man tror ocksa att formagan till att borja producera klorosomer har skett genom en horisontell
overforing mellan formodrar/fader till dagens grona svavelbakterier, och andra anoxygena
bakterier (Frigaard & Bryant 2004). | figur 7 ses exempel pa troliga dverforingar mellan
fotosyntetiserande bakterier. C. aurantiacus har lange setts som en nyckelorganism for
fotosyntesens ursprung. Det ar en termofil anoxygen fotorof bakterie som kan vaxa i morka
och anaerobiska miljoer. Vissa karaktarsdrag ar alltsd gemensamma med andra fotosyntetiska
organismer, daribland gron svavelbakterie (Tang et al. 2011). Trots detta kan det konstateras
att den evolutiondra utvecklingen av fotosyntesen &r komplicerad att kartlagga. Vissa
fotosyntetiska delar, exempelvis syntes av BKI ¢, &r néra beslédktad med andra gréna
(icke-svavel) bakterier, medan andra delar som till exempel karotenoidsyntes &r ndrmare slakt
med andra fotosyntetiserande organismer (Frigaard & Bryant 2004).

Sammanfattningsvis tycks de grona svavelbakteriernas fotosyntetiska evolution ha en mosaisk
karaktér, dar mycket finns kvar att upptécka for att kunna skriva deras historia.

Diskussion

Grona svavelbakteriers fotosyntes ar uppbyggd av flera viktiga komponenter. Forskning har
bedrivits med fokus pa vissa delar av fotosyntesen, och detta arbete har haft som syfte att
sammanstalla de viktigaste. Vissa bitar har kunnat faststallas, men mycket finns kvar att
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upptacka eller rattare sagt kartlagga. Overgripande for forskningen tycks vara fascinationen,
och dnskan om att knacka gatan, over dessa bakteriers effektiva ljusupptagningsformaga.
Framst for att kunskapen skulle kunna appliceras pa utformning av effektivare artificiell
energiproduktion i form av solceller.

Vissa likheter med andra fotosyntetiserande organismer finns, men nédrmast beslaktade verkar
anda andra bakterier vara. Den evolutiondra utvecklingen av grona svavelbakteriers fotosyntes
ar helt klart ett komplext omrade. Slaktskap har bestamts for vissa gener, men nar och i vilken
riktningen de har overforts finns inga bevisliga svar utan endast hypoteser.

Gemensamt for studier kring bakterierna, bade gallande fotosyntes och evolution, &r de
komplicerade arbetsforhallandena som gor att studier i naturen ar mycket svara att genomfora.
Dessutom ar bade in vivo och in vitro studier inte ar helt oproblematiska. Det ar mycket
viktigt att vid dessa laboratoriestudier kunna sékerstélla att bakteriernas egenskaper inte
paverkas nar de lyfts fran sin naturliga livsmiljo, exempelvis maste faktorer som temperatur,
pH och ljus hallas under kontroll. Kontaminering &r ett generellt problem pa labb trots att
noga sterilisering av verktyg och desinficera arbetsytor ar en forutsattning for arbete pa labb.

Bakteriernas effektivitet

Sé vad ar det som gor de grona svavelbakterierna sa effektiva i sin ljusupptagningsférmaga?
Klorosomernas utformning med bakterieklorofyllens sjalvformande aggregatstruktur, utan
nagon proteininblandning, har betydelse. Strukturen tycks vara en forutsattning for att kunna
hushalla med energiforbrukning och darfor blir inte den stora mangden bakterieklorofyll
nagot problem, trots en liten ljustillgang. Visserligen krévs energi till bakterieklorofyllsyntes
men en mindre sadan jamfort med att samtidigt behéva producera proteiner. Den stora
mangden av BKI ¢ verkar dven ha en betydande paverkan. Det skulle vara intressant med
studier kring detta, varfor vissa bakterier “’satsar” extra pa denna form av
bakterieklorofyllsyntes. Ar det bara pa grund av dess absorptionsspektra, som tycks ha en
bekvam rackvidd, eller finns det andra fordelar? Dessutom &r det stora antalet kromoforer en
fordel i ljusabsorptionen.

En hypotes till den snabba 6verféringen av excitationsenergi hos klorsomen &r att det inte sker
nagon dampning av BKl:ens energi (likt den av KIl) i antennkomplexet. Karotenoiderna tycks
ha en stor roll i hela den fotosystemiska apparaturen da de inte bara &r involverade i ljusskydd
utan &ven ljusansamling och stabilisering. Det méarkliga med dem &r att de verkar vara valdigt
temperaturkansliga. Studier vid rumstemperatur visar en néra till 100 procentig 6verforing av
energi men denna 6verforing sjunker vid lagre temperaturer. Den lagre temperaturen borde
vara dess naturliga miljo. Kanske fungerar karotenoiderna och bakterieklorofyllen annorlunda
i in vitro studier, dar komponenterna lyfts ur sitt naturliga sammanhang.

Fragetecken som kan réatas ut?

Den nyligen upptéckta BKI 8, hos 6verforingskomplexet FMO, kommer troligen kunna
tillskrivas en mycket viktig roll i framtiden nu ndr dess existens &r erkdnd. Om dess position
ligger mellan komplexen borde den i hogsta grad vara involverad i excitationskoppling, och
darmed vara en viktig komponent. Tydligare ar att FMO- och CsmA proteinerna ar av stor
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betydelse da dessa kopplar energin hela véagen fran klorosomen till reaktionscenter, dar den
anvandbara kemiska energin uppstar.

Sa varfor utnyttjar de grona svavelbakterierna denna fotosyntetiska metod da ljustillgangen ar
svag? Varfor dverhuvudtaget anvanda ett system som ar beroende av ljus om livsmiljon
befinner sig 100 meter under havsytan? Ett svar ar helt enkelt att det fungerar. Liksom manga
system i naturen driver anpassningar organismens utformning. Men manga fragor finns
obesvarade kring de grona svavelbakteriernas uppkomst och utveckling. Ett exempel &r de
nya hypoteserna om ett BKI f. Det har aldrig bevisligen upptéckts i naturen, men eftersom det
gar att fa fram pa labb &r sannolikheten att det existerar relativt stor. Det markliga &r att det
breddar fotonabsorptionsspektrat men utkonkurreras av BKI e. Varfor?

Om en evolutionar kartlaggning kunde goras skulle det kunna fortydliga
fotosystemmekanismen. Fortfarande vet man inte hur bakterieklorofyllsyntesen (BKI c/d/e/f)
och de foreliggande oxidationsprocesserna gar till. Vissa moment delas med andra fotosystem
vilket skulle kunna betyda att selektion har skett. Exempelvis aminosyran histidin i
peptidkedjan hos CsmA proteinet. Om slaktskap skulle konstateras till ndgon annan
fotosyntetiserande organism, dar dessa fragor redan &r l6sta, skulle det underlatta forskningen
och kartlaggningen kring gréna svavelbakterier. Och i ett storre perspektiv inom omradet for
artificiell energiutveckling.

Framtiden

Sammantaget kan fotosyntesen hos grona svavelbakterier beskrivas som en kompott av
viktiga komponenter som samverkar for att driva ett effektivt system. Vissa delar ar mer
forstadda an andra, det finns helt klart manga fragetecken att reda ut. Det ligger ett
optimistiskt skimmer 6ver detta forskningsomrade och dess framtidsutsikt. Inte minst nar man
ser mangden av ny data som kontinuerligt publiceras. Att resurser tilldelas denna typ av
forskning &r inte svar att forsta. Behovet av battre och hallbar energi har aldrig varit sa stort
som nu. Resultat och utveckling gar kanske inte i énskvard hastighet, men nya spannande och
betryggande upptéackter sker hela tiden.
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Karin Wesslén pa sprakverkstan.
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James Allen och medarbetare for copyright av bilder.

Kursarna i sjalvstandigt arbete i biologi 2013 — ”leave no man behind”.
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