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KIRJAN KAYTTAJALLE

Fotosynteesi on johdettu kreikan kielen valoa ”phos” ja yhdistamistd ”syntithenas” tarkoittavista sanoista. Silld
viitataan kasvien ja muutamien muiden omavaraisten tuottajien biosynteesireaktioihin, joissa epiorgaanisista
aineista muodostuu valoenergian avulla orgaanisia yhdisteitd. Fotosynteesissd valoenergia siis tallentuu bio-
logisesti kiyttokelpoiseen muotoon. Kouluopetuksessa fotosynteesi on usein suomennettu yhteyttimiseksi.
Tissi kirjassa kdytimme kuitenkin termii fotosynteesi, koska yhteyttiminen liitetddn kirjallisuudessa my&s
muihin reaktioihin kuin fotosynteesiin.

Aiheena fotosynteesi on hyvin ajankohtainen. Fotosynteesitutkimusta hyédynnetiidn bioteknologiassa ja sen
avulla etsitddn kiivaasti uusia ratkaisuja mm. ekologisesti kestivin energiantuotannon kehittimiseen. Yritimme
vastata sithen fotosynteesitiedon tarpeeseen, jonka timid on aiheuttanut. Uskomme my®s, ettd tisti kirjasta
on suurta apua lukioiden ja peruskoulujen biologian opetukseen, silld oppikirjojen perusteella fotosynteesistd
saa helposti puutteellisen tai suorastaan virheellisen kuvan. Kirja on tarkoitettu oppikirjaksi seké kisikirjaksi
opiskelijoille ja opettajille. Siitd voivat hy6tyd my6s biologian ja muiden luonnontieteiden harrastajat.

Tdmi on ensimmainen suomenkielelld kirjoitettu kirja fotosynteesisti. Olemme pyrkineet kiyttimédin suo-
menkielistd termist6d aina kun se on ollut tarkoituksenmukaista. Tieteelliset termit johdetaan pddasiassa
kreikan ja latinan kielestd, ja koska fotosynteesitutkimus on hyvin kansainvilistd, monet vieraskielisista lai-
nasanoista ovat vakiintuneet kidytt66n. Emme ole tilléin mydskidn lihteneet keksimidn uutta sanastoa.
Olemme pyrkineet selittimadn termit, kun ne tulevat tekstissid vastaan ensimmidista kertaa. Viittaukset kirjan
sisdlld kertovat, jos asiasta kerrotaan tarkemmin toisaalla kirjassa.

Pidpaino tissd kirjassa on fotosynteesin molekyylitason mekanismissa. Fotosynteesi on poikkitieteellinen
tutkimusala, jonka ymmirtdmiseksi tarvitaan taustatietoa paitsi biologian my6s biokemian ja biofysiikan ilmi-
oistd. Olemme sisillyttineet tihdn kirjaan lisitietoa aiheista, joita lukija tarvitsee ymmartiikseen fotosynteesid
ja soluymparistod, jossa fotosynteesireaktiot toimivat. Moniin késitteisiin ja ilmi6ihin, joiden tarkempi tunte-
minen ei ole vilttimitonti fotosynteesin ymmirtimisen kannalta, viitataan tekstissd vain lyhyesti. Perustietoa
fotosynteesid sivuavista asioista lukija voi etsid kemian, fysiikan ja biologian oppikitjoista. Syvillisempaa lisd-
tietoa kaipaaville olemme laatineet lukukohtaisen kirjallisuusluettelon, joka tarjoaa viitteitd lisalukemistoksi.

Kirja on syntynyt Turun yliopiston biokemian laitoksen molekulaarisen kasvibiologian osastolla. Kaikki
kirjan tekemiseen osallistuneet tyGryhmin jisenet ovat fotosynteesitutkijoita. Kiitimme limpimisti seu-
raavia suomalaisia asiantuntijoita, jotka ovat esittineet arvokkaita korjausehdotuksia kisikirjoitukseen: Fija
Juurola, Jaakko Kangasjirvi, Saijaliisa Kangasjirvi, Jouko Korppi-Tommola, Ari Laaksonen, Kirsi Lehto,
Hannu Leino, Paula Mulo, Pirkko Mienpid, Petter Portin, Marjatta Raudaskoski, Arto Soitamo, Mikko Tik-
kanen, Taina Tyystjirvi, Timo Vuorisalo. Yleisistd taittotyotd koskevista neuvoista kiitos Terhi Keriselle ja
valokuvausmahdollisuudesta Turun yliopiston biologian laitoksen kasvitieteelliselle puutarhalle Ruissalossa.
Haluamme myos kiittdd kaikkia Turun yliopiston fotosynteesiryhmissa toimineita ja vierailleita tutkijoita Suo-
mesta ja maailmalta erinomaisen tutkimusympiristn luomisesta.

Kirjan kirjoittamisen on tehnyt mahdolliseksi Koneen Sditién rahoitus, josta esitimme limpimit kiitokset.
Kiitimme osallisuudesta taittotyon rahoittamiseen my6s Suomen Akatemian Primaarituottajien molekyylibio-
logian huippuyksikkoa.
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KIRJAN SISALLOSTA VASTAAVA TYORYHMA

FT PAIVI SARVIKAS Piivi Sarvikas on kirjan pddtoiminen kirjoittaja, toimittaja ja taittaja.
Hin on kirjoittanut, muokannut ja tiydentinyt kaikkien lukujen
asiasisiltod. Alusta alkaen hin on kirjoittanut luvut 1, 2,4, 6, 11, 12,
13, 14 sekd tietolaatikot 4.2 ja 6.1. Kirjan kuvitusty6ssi hin vastaa
40 %:sta kirjan valokuvista ja 10 %o:sta kirjan graafisista piirroksista.
Tutkimusty6ssddn Piivi Sarvikas on perehtynyt erityisesti fotosyn-
teesin fotoinhibitioon.

DOSENTII ESA TYYSTJARVI Esa Tyystjirvi on kirjoittanut etenkin lukuja 3, 7, 8, 11 ja 13 seka
tietolaatikkoja 1.1, 4.1, 4.2, 5.1 ja 10.1. Tutkimustyéssddn Esa
Tyystjdrvi on perehtynyt erityisesti fotosynteesin fotoinhibitioon,
fotosynteesissd tapahtuvaan energiansiirtoon ja elektroninsiirto-
reaktiothin.

DOSENTTI MARJAANA SUORSA Marjaana Suorsa on kirjoittanut etenkin lukuja 9 ja 10 seka tietolaa-
tikot 7.1. ja 4.3. TutkimustyOssdin Marjaana Suorsa on perehtynyt
erityisesti valoreaktio II -kompleksin biogeneesiin.

PROFESSORI EEVI RINTAMAKI Eevi Rintamiki on kirjoittanut etenkin lukua 5. TutkimustyGssiin
Eevi Rintamiki on perehtynyt erityisesti fotosynteesin hiilensidon-
nan mekanismeihin ja fotosynteesissd toimivien proteiinien fosfo-
rylaatioon seki viherhiukkasen redoks-yhdisteiden merkitykseen
kasvien soluviestinndssa.

DOSENTTI ELINA VAPAAVUORI Elina Vapaavuori on kirjoittanut maa- ja metsitaloutta sekd ymparis-
tonmuutosta koskevat kappaleet luvuista 9 ja 10. Elina Vapaavuori
on Metsintutkimuslaitoksen erikoistutkija, ja hin on perehtynyt
tutkimustyGssadn fotosynteesin, ekofysiologian, ilmastonmuutok-
sen ja puun ominaisuuksien tutkimiseen.

AKATEEMIKKO EVA-MART ARO Eva-Mari Aro on ollut kirjaprojektin alkuunpanija ja hin on osal-
listunut luvun 4 kirjoittamiseen. Eva-Mari Aro on tutkinut foto-
synteesid 1970-luvun lopusta ldhtien, ja hinen erityisalaansa ovat
fotosynteesin valoreaktiot sekd niitd katalysoivat pigmentti-proteii-
nikompleksit.

FTANNA LEPISTO Anna Lepisté on kirjan pddasiallisin kuvittaja. Hin vastaa 50 %o:sta
kirjan kuvituksesta: 20 %o:sta kirjan valokuvista ja 75 %:sta kirjan
graafisista piirroksista. Graafiset piirrokset on laadittu kirjoittajien
luonnosten perusteella. Tutkimustydssiin Anna Lepist6 on pereh-
tynyt erityisesti viherhiukkasen redoks-sddtelyyn.
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LUKU T

JOHDANTO

11 Biologisesti merkittavia
makromolekyyleja

Biomolekyylit ovat hiilen yhdisteitd eli ns. orgaanisia
yhdisteitd, joihin luetaan muut hiiliyhdisteet paitsi hii-
lihappo (H,CO,), sen anionit bikarbonaatti (HCO,)
ja karbonaatti (CO32‘) sekd sen anhydridi hiilidioksidi
(CO,). Soluissa esiintyy vain vihin hiilesti ja vedystd
koostuvia hiilivetyjd, jotka voidaan jaotella pelkistiin
hiiliatomien vilisid yks6issidoksia sisdltiviin alkaaneihin,
kaksoissidoksia sisaltiviin alkeeneihin ja kolmoissidoksia
sisaltiviin alkyyneihin. Orgaanisten yhdisteiden rakenne
on usein mutkikas, koska hiiliatomit voivat sitoutua toi-
siinsa sekd ketjuiksi ettd renkaiksi.

Orgaaniset yhdisteet luokitellaan niiden sisdltimien toi-
minnallisten eli reaktiokykyisten ryhmien (engl. functional
gronps) mukaan, koska orgaanisten yhdisteiden reakti-
oissa muutoksia tapahtuu tyypillisesti vain molekyylien
toiminnallisissa ryhmissd ja samaan ryhmiin kuulu-
vat orgaaniset yhdisteet ovat kemialliselta luonteeltaan
samanlaisia. Toiminnallisia ryhmid ovat esimerkiksi
aromaattiset renkaat (fenyyliryhmad), alkoholien ja feno-
lien hydroksyyliryhma (-OH), tiolien sulthydryyliryhmi
(-SH), sulfidien alkyylitioryhmi (-SR), karboksyylihap-
pojen karboksyyliryhmi (-COOH), esterien esteriryhma
(-COOR) ja amiinien aminoryhmi (-NH,).

Orgaanisten yhdisteiden reaktioissa aktivaatioenergiat
ovat tyypillisesti suuret, joten elidt tarvitsevat aktivaa-
tioenergiaa alentavia entsyymeji (ks. kappale 1.5 ja tie-
tolaatikko 3.1) bioreaktioiden katalysaattoreiksi. Monet
solujen suurimolekyylisten yhdisteiden synteesi- ja hajoa-
misreaktiot koostuvat entsyymien katalysoimista reakti-
osarjoista, joissa edellinen reaktiovaihe on seuraavan
vaiheen kiynnistymisen edellytys.

Luku 1

Kemiallinen kaava ja ainemaara
Kemiallinen kaava ilmoittaa kemiallisen
yhdisteen siséltdmat atomit ja niiden maaran:
molekyylikaava kertoo eri atomien lukuméaa-
réan molekyylissé (esimerkiksi CcH,,O¢),
suhdekaava ilmaisee atomien lukumaarien
véliset suhteet (esimerkiksi (CH,0), ) ja
rakennekaava ilmaisee atomien keskinaisen
sitoutumisen molekyylissa seka kertoo yksi-
selitteisesti mista yhdisteesta on kyse (ks.
esim kuva 6.3). Molekyylikaavan ja suhteel-
listen atomimassojen taulukon perusteella
voidaan laskea yhdisteen moolimassa M (g/
mol). Ainemaara n (mol) saadaan jakamalla
yhdisteen massa (g) sen moolimassalla (M).
Yksi mooli ainetta siséltéa aina 6,022 x 102
kappaletta aineen rakenneosia (atomeja,
ioneja tai molekyyleja). Tata lukuarvoa kutsu-
taan Avogadron vakioksi.

Hiilihydraatit, proteiinit, nukleiinihapot ja lipidit
ovat biologisesti merkittivid makromolekyylejd
eli suurimolekyylisid orgaanisia yhdisteitd, joi-
den synteesi kuluttaa ja hajoaminen vapaut-
taa energiaa. Niitd yhdisteryhmid ei luokitella
toiminnallisten ryhmien mukaan. Makromo-
lekyylit koostuvat rakenteellisesti ~erilaisista
yksikoistd, monomeereisti. Makromolekyylit
hajoavat vain hitaasti elleivit entsyymit kataly-
soi niiden hajoamista. Biologiset makromole-
kyylit hajoavat usein hydrolyysireaktiossa, jossa
hajoavaan yhdisteeseen liittyy vesimolekyyli.
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Luku 1

111 Hiilihydraatit

Hiilihydraatit ovat hiilestd, hapesta ja vedysti koos-
tuvia yhdisteitd, joiden rakennetta kuvaa suhdekaava
C_(H,0) . Eliétsaavatenergiaa kdyttéonsi hajottamalla
hiilihydraatteja, mutta eliét hyodyntavit hiilihydraatteja
my6s mm. erilaisten yhdisteiden biosynteesireaktiossa
ja solujen rakennusaineena. Yksinkertaisista soke-
reista eli monosakkarideista rakentuvat hiilihydraatit
ryhmitellddn rakenneyksikdiden lukumdirin mukaan
di-, oligo- ja polysakkarideihin sekd koostumuksen
mukaan heterosakkarideihin. Monosakkaridit nime-
tddn hiiliatomien madrin mukaan (esimerkiksi 5-hiiliset
ovat pentooseja, 6-hiiliset heksooseja). Kun hiiliato-
mien maird kasvaa viiteen tai sen yli, monosakkaridi
pyrkii muodostamaan rengasrakenteen aldehydi- tai
ketoryhmin reagoidessa saman molekyylin hydroksyy-
liryhmin kanssa. Tavallisimpia monosakkarideja ovat

Kemialliset sidokset

Kemialliset sidokset ovat aineen rakenneosien
valilla esiintyvia vetovoimia. Vahvoihin kemiallisiin
sidoksiin kuuluvat kovalenttiset sidokset, ionisi-
dokset ja metallisidokset. Kovalenttiset sidokset
ovat epametallien valisia yksois-, kaksois- tai
kolmoissidoksia, joissa sidoselektronipari on
yhteinen. lonisidokset ovat anioni-kationi-vuo-
rovaikutuksista syntyvia sidoksia epametallin ja
metallin valilla, ja metallisidokset ovat metal-
liatomien valisia vahvoja sidoksia. Heikkoihin
kemiallisiin sidoksiin kuuluvat vetysidokset,
dipoli-dipoli-sidokset ja van der Waalsin voimat.
Vetysidos on happeen, typpeen tai fluoriin
sitoutuneen vedyn (-H) seka hapen, typen tai
fluorin vapaan elektroniparin valisesta vahvasta
elektrostaattisesta vetovoimasta syntyva sidos.
Dipoli-dipoli-sidokset syntyvat poolisten molekyy-
lien valisista elektrostaattisista vetovoimista. Van
der Waalsin voimat ovat kemiallisista sidostyy-
peista heikoimpia. Ne vallitsevat kaikkien mole-
kyylien valilla, kunhan niiden valinen etaisyys

on korkeintaan 0,3-0,4 nm. Koska atomien ja
molekyylien sisdinen elektronitiheys ei ole vakaa
vaan se "lainehtii” satunnaisesti puolelta toiselle,
ne polarisoituvat hetkellisesti dipoleiksi. Van

der Waalsin voimat ovat téllaisten hetkellisesti
muodostuneiden dipolien valisia elektrostaattisia
vetovoimia. Jos aine pysyy koossa pelkastaan
van der Waalsin voimien varassa, se tuntuu 6ljy-
maiselta tai vahamaiselta. Koordinaatiosidoksia,
jotka ovat metallin ja orgaanisen ligandin valisia
vahvuudeltaan vaihtelevia sidoksia, kasitellaan
kappaleen 3.2.2 pikkutietolaatikossa.
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glukoosi (6C), fruktoosi (6C) ja riboosi (5C). Disak-
karideista sakkaroosi tunnetaan tavallisena taloussoke-
rina. Glukoosiyksikéistd kovalenttisin glykosidisidoksin
koostuvia polysakkarideja ovat mm. kasvien energian-
lihteekseen varastoima tirkkelys ja kasvien soluseinien
rakennusaine, selluloosa (ks. kappale 6.3).

112 Lipidit

Lipidit eli rasva-aineet toimivat soluissa mm. energian-
ldhteind ja rakennusaineina. Ne eivit edusta rakenteel-
lisesti yhtendistd ryhmid, mutta niiden osarakenteena
on usein avoketjuinen hiilivety ja ne liukenevat hyvin
orgaanisiin liuottimiin mutta huonosti veteen. Lipi-
deihin luetaan rasvahapot, mono- ja diglyseridit, var-
sinaiset rasvat eli triglyseridit, vahat, pooliset lipidit
(fosfolipidit ja glykolipidit) sekd liukoisuusominai-
suuksiltaan my0s steroidit ja terpeenit (esim. kloro-
fyllit). Rasvat eli triglyseridit ovat glyserolin (kolme
hydroksyyliryhmai sisiltiva alkoholi) ja kolmen ras-
vahapon (yleensd 12-18 hiiltd sisiltdvid lineaarisia
monokarboksyylihappoja, ks. kappale 6.4.2) estereiti.

Pooliset lipidit ovat yleisimpid biologisten kalvojen
rakennelipidejd (ks. kappale 6.4 ja tietolaatikko 6.1)
— esimerkiksi fosfolipideissd kolmehiiliseen glysero-
lirunkoon on kovalenttisesti sitoutuneena kaksi ras-
vahappoa (vettihylkivd pdd) sekd yksi fosfaattiryhma
(vesihakuinen pii). Rasvahapoista ja lipidiaineenvaih-
dunnasta kerrotaan tarkemmin kappaleessa 6.4 ja
aineiden kulkemisesta kalvojen lipi kappaleessa 6.2.

1.1.3 Proteiinit

Proteiinit eli valkuaisaineet ovat perimin koodaamia eli
niiden rakennusohjeet on kirjoitettu DNA:han. Pro-
teiini muodostuu yhdestd tai useammasta polypepti-
diketjusta, jotka puolestaan rakentuvat aminohapoista.
Kaikkien eliGiden proteiinit muodostuvat samoista 20
aminohaposta — vain eri jirjestykseen liittyneind (tau-
lukko 1.1). Aminohapot sitoutuvat toisiinsa aminoryh-
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teos mekanismista, joka tuottaa ihmiskunnalle

ravinnon ja hengitykseemme tarvittavan hapen.
Myaos fossiilisten polttoaineiden siséltamé energia on foto-
synteesin sitomaa aurinkoenergiaa. Kirja esittelee syano-
bakteerit, levét ja kasvit, fotosynteesin evoluution, ilmas-
tonmuutoksen vaikutuksen fotosynteesiin, fotosynteesiin
pohjautuvan bioenergian tuotannon seké alan keskeisim-
mét tutkimusmenetelmét. Fotosynteesi on ajankohtainen
aihe, silld ihmiskunnan tulevaisuus vaatii ekologisesti kes-
tavan energian- ja ruoantuotannon kehittamista.

Folosynleesi on ensimmainen suomenkielinen tieto-

jonka Kirjoittajat ovat kansainvlisesti tunnettuja

fotosynteesitutkimuksen huippunimid. Kirja sisaltaa
runsaasti varikuvia ja graafisia esityksia. Kirja on suun-
nattu korkea-asteen koulutukseen. Se soveltuu myods
toisen asteen syventdviin opintoihin sekd késikirjaksi
opettajille ja bioenergiasta kiinnostuneille.

Fotosvnteesi on kattava ja ajantasainen tietoteos,



