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A. Einleitung

Bei der Photosynthese wird bei Algen und hsheren Pflanzen unter Verwendung der Licht-
energie Kohlendioxyd hauptsichlich zu Kohlenhydraten reduziert und aus Wasser Sauer-

stoff entwickelt. Die Bilanzgleichung dieses Vorgangs lautet:

C02 + HZO + I/P Lichtquanten ----} (CHZO) + 02.

'Hierbei ist l/f der Quantenbedarf, also die Zahl der Quanten, die von der Pflanze absor-
biert werden mussen, um 1 Molekul CO2 zu reduzieren bzw. | Molekul 02 zu entwickeln;
der reziproke Wert P , die Quantenausbeute, ist dementsprechend der Quotient aus der
Zahl der entwickelten OZ—MolekUIe bzw. assimilierten COZ—Molekole und der Zahl ab-

sorbierter Quanten.

Die ersten Messungen des Quantenbedarfs wurden von War burg und Negelein (1922, 1923)
an der einzelligen Grunalge Chlorella durchgefuhrt; die Photosynthese wurde dabei mano-
metrisch gemessen. Sie fanden einen Mindestquantenbedarf von 4 - 5 hy/COz. Spéter wur-
de von anderen Autoren der Quantenbedarf emeut bestimmt {(Manning et al. 1938, Petering et al.
1939, Rieke 1939, 1949, Emerson u. Lewis 1939, 1941, 1943); jedoch ergaben diese Arbei-
ten Ubereinstimmend Werte von Uber 8, wobei die grole Anzahl der Messungen von Emerson
und Lewis und auch die Untersuchungen Riekes ebenfalls mit der manometrischen Methode
ausgefUhrt wurden. Die Unterschiede zu den Ergebnissen Warburgs fuhrten Emerson und

Lewis (1941) auf Induktionsphdnomene des Gasaustauschs zurck, die bei wiederholtem

Licht - Dunkelwechsel, wie er in den Versuchen von Warburg und Negelein praktiziert
wurde, auftreten. Auch in gemeinsamen Experimenten (1948/1949) gelang es Emerson und

Warburg nicht, sich zu einigen.

Wegen dieser Umstrittenheit der manometrischen Methode ist es interessant, die mit anderen

Methoden der 02~ bzw. GO

2—Besfimmung gemachten Messungen der Quantenausbeute zum
Vergleich heranzuziehen. Manning et al. (1938) bestimmten 02 und C02 gasanalytisch
nach Haldane, auBlerdem durch Absorption an festen Absorbentien in einer Gasburette.

Eine andere Methode der Gasanalyse, die auf den paramagnetischen Eigenschaften des
Sauerstoffs sowie auf der Infrarotabsorption des Kohlendioxyds beruht, wurde von Yuan et al.

(1955) angewandt. Zur Oz-Messung wurde auBer diesen gasanalytischen Methoden auch



vielfach die Polarographie herangezogen (Petering et al. 1939, Moore und Duggar 1949,
Brackett et al. 1953). SchlieBlich stellten Magee et al. (1939) und Amold (1949) auch
kalorimetrische Untersuchungen an. Dabei wurde der Bruchteil der photochemisch genutz-
ten Lichtenergie aus der vergleichsweise geringeren Erwdmung einer assimilierenden Al-

genprobe gegeniber einer geeigneten Kontrolle bestimmt.

Die meisten dieser Messungen ergaben Quantenzahlen zwischen 8 und 12. Es wurden je-
doch bisweilen auch l/? -Werte zwischen 6 und 8 gefunden (Tonnelat 1946, Brackett
et al. 1953, Yuan et al. 1955).

Im allgemeinen wird heute angenommen, daB3 der Quantenbedarf der Photosynthese 8 bis
12 betrigt und der von Warburg gefundene Wert von 4 sehr unwahrscheinlich ist. Gegen
einen Quantenbedarf von 4 und weniger sprechen nach Franck (1953) auch themodyna-
mische Uberlegungen; ein Mindestquantenbedarf von 6 hl,'/O2 konnte jedoch nach Lumry
et al. {1954) auch thermodynamisch mdglich sein. Es besteht also noch das Problem, ob

6 bis 8 oder 8 bis 12 Quonten/02 erforderlich sind {vgl. Kok 1960).

In letzter Zeit ist diese Frage wieder akut geworden, da das in den vergangenen zehn Jah-
ren erarbeitete neue Photosyntheseschema einen Quantenbedarf von mindestens 8 - 10 er-
fordert. Es sei hier kurz dargestellt, aufgrund welcher Versuche man zu diesem Schema
kam und wie seine Wirkungsweise ist. Es handelt sich dabei um die Schritte der Photosyn-
these, die die zur COZ—AssimiIation notwendigen Reduktionsidquivalente und energierei-

chen Verbindungen bereitstellen.

Die Entdeckung von Emerson und Mitarbeitern (1957), daB die schlechte Quantenausbeute
bei Chlorella im Dunkelroten (/1 > 680 nm) durch gleichzeitige Zugabe von Licht kiirze-
rer Wellenlangen verbessert wurde, fuhrte zu der Vorstellung von zwei an der Photosynthe-
se beteiligten Lichtreaktionen. Diese synergistische Wirkung von zwei Lichtqualitdten wird

L. +,
als zweiter Emersoneffekt )

oder meist nur als Emersoneffekt bezeichnet. Er wurde bei Ver-
tretem der Algenstamme der Cyanophyta, Chrysophytia, Rhodophyta und Chlorophyta ge-
funden {Emerson u. Rabinowitch 1960), auBerdem bei hsheren Pflanzen (Litvin u. Che I-tan
1966). Bei photoautotrophen Bakterien scheint er jedoch nicht vorzukommen (Blinks u.

van Niel 1963).

Fur das Vorhandensein von zwei Lichtreaktionen sprachen auch Fluoreszenzmessungen (Duys

+) Der erste Emersoneffekt ist ein COZ-AusstoB beim Ubergang vom Dunkel zum Licht
(Emerson u. Lewis 1941).



1963, Duysens u. Sweers 1963), Differenzabsorptionsmessungen (Kok u. Gott 1960, Kok u.
Hoch 1961, Rumberg et al. 1963) und biochemische Arbeiten an isolierten Chloroplasten
(Hoch und Martin 1963, Saver u. Biggins 1965, Schwartz 1967). Ein Modell, in dem zwei
Lichtreaktionen durch eine oder mehrere dazwischenliegende Dunkelreaktionen verknipft
sind, wurde zuerst von Hill u. Bendall (1960) entworfen. Beweise fur eine solche Koppe-
lung wurden durch differenzspektroskopische Untersuchungen erbracht (Kok u. Hoch 1961,
Duysens u. Amesz 1962, Witt et al. 1965).

Die aus all diesen Versuchen gebildete Vorstellung vom Mechanismus der Photosynthese

zeigt das Schema in Abb. 1. Aus ihm ergibt sich der folyiende Reaktionsverlauf:
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Abb. 1. Zwei-Lichtreaktionsschema der Photosynthese. Abgedndert nach Witt et al . (1965)

Durch Absorption eines Lichtquants im Pigmentsystem Il (enthdlt nach Déring et al. (1967)
Chlorophyll 0“—690) wird aus Wasser - unter Bildung eines OH - Radikals und eines H-
lons - ein Elektron Uber einen noch unbekannten Stoff Y (Nomalpotential Ecl>> +0,81V)
auf einen ebenfalls unbekannten Redoxksrper Q Ubertragen (E(’) ~ O V) (Lichtreaktion I1).
Der reduzierte Stoff Q wird dann in einer Kette von Dunkelreaktionen von Pigmentsystem |

oxydiert. Durchlaufen zwei Elektronen diese Kette, so wird aus je einem Molekul ADP



{= Adenosindiphosphat) und Po {= anorganisches Phosphat) ein Molekul ATP (= Adenosin-
triphosphat) gebildet.

Ein zweites nun im Pigmentsystem | absorbiertes Lichtquant fuhrt zur Oxydation von System
und zur Reduktion des Stoffs Z (E:)(-O,44 V). Photochemisch wirksam ist bei dieser Reak-
tion ein von Kok mit P 700 bezeichnetes Pigment (Eéov + 0,43 V), das identisch ist mit
Chirophyll al-703-430 nach Witt. SchlieBlich wird von Z - wiederum in einer Dunkel-
reaktion - Uber das Eisenproteid Ferredoxin und ein flavinhaltiges Enzym 1/2 NADP (= Ni-
kotinamid-adenin-dinukleotid-phosphat) reduziert.

Neben diesem offenkettigen besteht noch die Msglichkeit eines zyklischen Elektronen-
transports unter gleichzeitiger Erzeugung von ATP. Der genaue Verlauf dieses Zyklus ist
noch unbekannt, wahrscheinlich ist er an Pigmentsystem | gebunden (Tagawa et al. 1963).
Fur diese zyklische Photophosphorylierung sind nach Versuchen in vitro mindestens vier
Quanten pro ATP notwendig (Yin et al. 1961). Sieht man von dieser Phosphorylierung ab
und laBt die oben geschilderte Reaktionsfolge viemal durchlaufen - also unter Absorption
von acht Quanten - so erhilt man folgende Produkte:

4 HO- ----> O2 +2 HZO

2 ATP

2 NADPH

Mit Hilfe des gebildeten NADPH und ATP wird nun noch in Dunkelreaktionen CO2 assi-
miliert. Calvin und Mitarbeiter (vgl. Bassham u. Calvin 1957) entwickelten ein Schema,
wonach drei Mol ATP und zwei Mol NADPH notwendig sind, um ein Mol C02 zur Stufe
der Kohlenhydrate zu reduzieren. Spdter wurde auch die Maglichkeit erwogen, daB hier-
zu zwei Mol ATP und zwei Mol NADPH genugen (Calvin u. Pon 1959, Bassham u. Kirk
1960). Aus diesen Vorstellungen ergibt sich, da der Quantenbedarf bei wenigstens acht
liegen muBte, wenn zwei Mol ATP geniigen, oder Uber acht betriige, falls ein drittes Mol
ATP durch zyklische Phosphorylierung gebildet werden muBte. (Wieviel hp /ATP in einer
zyklischen Phosphorylierung in vivo erforderlich sind, ist noch unbekannt).

Man ksnnte auch daran denken, daf3 das dritte Mol ATP durch die Veratmung von Kohlen-
hydrat gewonnen wird. Nimmt man an, daf dabei pro Mol GlukoseR 36 Mol ATP entsteher
(vgl. Karlson 1962), so kann man fur die Photosynthese schematisch folgende Gleichungen

schreiben:



8 hv+ 2H,0 + 2 ADP + 2 P—> 4[H]+02+2ATP,- m
Co, + 4 [H)} + 3 ATP ——> ]_'cHzo]+ H,O + 3 ADP + 3 P ; 2
1/6 [CHZO] +1/6 O, + ADP + P ——> 1/6 CO,+ 1/6 H,0 + ATP; @)

m+ @ + @
8 hy+ 5/6 H,0 + 5/6 CO;— 5/6 O, + 5/6 [cH,0] ; @

/g = 9.5 hv/0,.

Der Quantenbedarf fur die Nettosynthese von Kohlenhydrat ldge also auch in diesem Falle
uber 8 hy /COZ. Ein solcher Mechanismus wiirde mit steigender Photosynthesegeschwin-
digkeit eine proportionale Steigerung der Kohlenhydratveratmung erfordern. Auch War-
burg nahm an - allerding in Zusammenhang mit einem ganz anderen Photosynthesemodell -
dafl im Licht eine erheblich gesteigerte Atmung stattfindet (Burk u. Warburg 1950, 1951,
Warburg 1951). Danach sollen stochiometrisch zur OZ—En‘rwicklung vom gebildeten Koh-
lenhydrat etwa 2/3 zurickreagieren. Es muflte also bei gesattigter Photosynthese, wenn
die Dunkelatmung rund 30-fach Uberkompensiert ist, die Atmung 60 mal schneller als im

Dunkeln ablaufen!

Um ein Urteil Uber den Beitrag der Atmung zum Ablauf der Photosynthese zu bilden, muf
man also die GroBe der Atmung bei verschiedenen Lichtintensitdten kennen. Die Ge-
schwindigkeit von Photosynthese und Atmung gleichzeitig zu messen, also von Reaktio-
nen, in denen das gleiche Gas produziert und verbraucht wird, bietet aber sehr grofle,
wenn nicht untberwindliche methodische Schwierigkeiten. Die Angaben in der Literatur
Uber die Veridnderung der Atmung im Licht sind demzufolge widersprichlich und lassen

keinen eindeutigen SchluB3 zu (vgl. Rosenstock u. Ried 1960).

Als ATP-Quelle scheint noch die sog. pseudozyklische Photophosphorylierung moglich zu
sein. Dabei soll - wie im geschilderten Photosyntheseschema - die Phosphorylierung zwi-
schen den beiden Lichtreaktionen erfolgen, der gebildete Reduktant jedoch nicht zur Re-

duktion von CO dienen, sondem wieder mit O zurickreagieren:

4 hy+ H,O + ADP + P ——— 2|_H]+I/20 + ATP; (5)
2 [H] + 1/2 0, — H,0; ©)
(G + (o):

4 hp+ ADP + P —) ATP; %)



In der Bilanz treten also weder 02 noch der Reduktant in Erscheinung.

In massenspektroskopischen Untersuchungen von Brown u. Weiss (1959) und von Hoch et al.
(1963) zeigte sich im Licht vor allem bei hsheren Intensitdten ein verstarkter ISO-Aus-
tausch, der einer vermehrten 02-Aufnahme entsprach. Brown u. Weiss verfolgten dane-
ben auch die COZ-Abgcbe im Licht, die jedoch abgesehen von einer Veminderung auf
die Halfte, die bereits bei ziemlich schwachen Lichtintensitdten erreicht war, nicht mit
der Oz-Aufnuhme parallel lief. Das spricht gegen eine verstdrkte Veratmung von Koh-
lenhydrat im Licht, jedoch fur eine direkte Ruckoxydation des Reduktanten durch 02.
Ob bei dieser Ruckoxydation auch energiereiches Phosphat gebildet wird, ist noch unbe-
kannt. Wurde das dritte zur COZ—Reduktion notwendige ATP nach Gleichung (7) gelie-
fert, so fande man 12 hV/OZ.

Es ist noch zu bedenken, daB zur Stdrkesynthese ATP aus einer Lichtphosphorylierung her-
angezogen werden kann (Kandler 1954, Maclachlan und Porter 1959, Kandler u. Tanner
1966); kurzlich wurde sogar gezeigt, daB8 die Synthese eines Enzyms sehr wahrscheinlich
durch eine Lichtphosphorylierung emaglicht wird {Syrett 1966). Falls ein Teil der Licht-
energie fur derartige Prozesse verwandt wirde, wire jedenfalls ein Quantenbedarf von
mehr als 8 hl«'/O2 zu erwarten.

Mit dem auf zwei Lichtreaktionen basierenden Photosynthesemodell ist also nur ein Quan-
tenbedarf ) 8 hy /02 vereinbar. Um die Richtigkeit des Modellls in dieser Hinsicht zu
uberprifen, wird in dieser Arbeit nochmals versucht, die optimale Quantenausbeute zu
bestimmen. Da die Manometrie zu so widerspruchlichen Ergebnissen gefuhrt hat, sollte
die Photosynthese mit einer anderen Methode gemessen werden, namlich anhand der

Assimilation von MCOZ.

Dafiir wurde schon fruher eine Anordnung benutzt, bei der in einem geschlossenen System,
in dem sich das Pflanzenmaterial befindet, die Abnahme der Radioaktivitat eines zirkulie-
renden 14COZ-Luﬂ’gemisches mit einer lonisationskammer gemessen wurde (Weigl et al.
1951, Calvin u. Massini 1952). Ein Nachteil, der vor allem bei starker Assimilationstdtig-
keit in Erscheinung tritt, ist dabei die standig abnehmende COZ-Konzentration.

Eine andere M&glichkeit besteht darin, das 14C02-Luffgemisch in einem offenen System
2.B. durch eine Algensuspension zu leiten und nach der gewihlten Belichtungszeit eine

Probe der Algen abzutsten und deren Radioaktivitdt zu messen. Diese Methode hat den Vor-



zug, Uber Stunden eine konstante COZ-Konzenfration aufrechtzuerhalten; aulerdem ge-

stattet sie es, die Versuche in beliebig saurem Medium auszufthren, was bei der Verwen-
14 . S o . T

dung von NaH CO3 nicht méglich ist. SchlieBlich kénnen auch die Assimilationspro-

dukte durch Chromatographie und Radioautographie identifiziert werden.

Wegen all dieser Vorteile wurde die zuletzt geschilderte Methode der Photosynthesemes-
sung in dieser Arbeit eingesetzt und dahingehend ausgearbeitet, daB auch die absolute
Menge des assimilierten C02 bestimmt werden konnte.

Die Methode wurde auBer fur die Messung des Quantenbedarfs auch zur Untersuchung des
Emersoneffekts verwandt. Das schien deshalb lohnend, weil die wenigen Angaben in der
Literatur Uber den Emersoneffekt bei der COZ-AssimiIafion meist nur seine Existenz be-
stdtigen und eingehendere Untersuchungen, wie sie fur den Emersoneffekt bei der 02-

Entwicklung vorliegen, noch fehlen.



B. Material und Methoden

1. Anzucht der Algen

Versuchsobjekt war Chlorella vulgaris+). Sie wurde in zylindrischen Literflaschen von

8 cm Durchmesser bei 27°C im Daverlicht von ca. 2000 Lux gezichtet. Als Lichtquelle
dienten 40-Watt Tageslichtleuchtstoffrshren.Durch die Kulturflaschen wurde ein 2%
COZ-Luftgemisch geleitet. Das Nahmedium enthielt pro | H2O in g: KH2P04, 0,1;
MgSO4'7 H20, 0,1; Co(NO3)2'4 HZO’ 0,1; KNOs, 0,4; KClI, 0,03; FeC|3, 0,0014;
auBerdem 5 ml gesittigter EDTA-Losung (freie Scure) und 1 ml Hoaglands A-Z-Losung.
Der pH-Wer’r lag zwischen 4,5 und 5.

II. Algendichte, Chlorophyllbestimmung und Vorbereitung zum Versuch

Als MaB fur die Algendichte D diente die Extinktion bei 510 nm und 1 cm Schichtdicke,
gemessen in einem Beckman Spektralphotometer Modell B. D =1 entsprach etwa 1,4 pl
Algen/ml oder etwa 10 ug Chlorophyll/ml. Die Chlorophyllbestimmung erfolgte spektro-
metrisch nach Amon (1949). Fur die Versuche wurden ein- bis dreitdgige Kulturen ver-
wandt, 5 Minuten abzentrifugiert und mit neuem Néghrboden auf die gewtinschte Dichte
gebracht. Manchmal wurden die Algen auch direkt aus der Anzuchtflasche genommen

oder nur mit Nahrboden verdinnt.

I1l. Manometrie

Die Dunkelatmung wurde nach der direkten Methode Warburgs gemessen.

Die Bestimmung von&f (= —COz/Oz) erfolgte mit der ZweigefdBmethode. DafGr wurden
die Algen in Nahrboden mit m/50 KH2P04 suspendiert, der pH-Werf war mit n/10 HCI
auf 4 gebracht. Vor Versuchsbeginn wurden die Gefdfle 10 min. lang mit einem 4% COz-
Luftgemisch begast. Mit den zur Verfugung stehenden GefaBlen ergab sich fur 25°C und

4) Es ist derselbe Stamm, der von Kandler bisher als C. pyrenoidosa gefuhrt wurde. Eine
Neubestimmung, die freundlicherweise Herr Dr. Soder durchfuhrte, ergab, daB es sich
um C. vulgaris handelt.



4 ml eingefullter Suspension: xo2 =h.23,88 - H-32,56 [Nl]

xCO2= H-39,75 - he27,55 [yl]

h = Drucksnderung in mm im kleinen, H im groBen Gefaf3.

Um gentgend genaue Ergebnisse zu bekommen, muBten Druckunterschiede zwischen 40
und 90 mm erhalten werden.

Eine gleichmi&Bige Beleuchtung wurde durch eine am Boden des Thermostaten angebrach-
te Leuchtstoffrshre erzielt. Rotlicht wurde von einer Philips Leuchtstoffrshre vom Typ
TL 40W/15 mit einem Emissionsmaximum bei 660 nm erhalten, fur Blaulicht wurde der

Typ TL 40W/18 mit einem Emissionsmaximum von 430 nm verwandt.

IV. Messen der |4CO2-Fi><ierung

Zum Messen der MCOZ-Fixierung wurden 8 bis 10 ml Algensuspension in eine Kivette
von 1 cm Schichtdicke, 2,8 cm Breite und 12 cm Hohe gefullt. Die rickseitige Half-
te des Kuvettenbodens bestand aus einer Fritte (Porositdt 4), durch die das COZ-LUH—
Gemisch geleitet wurde und so die Algensuspension gleichmaBig durchperlte. Der Gas-
durchfluB wurde mit einem Rota-Stromungsmesser auf ca. 4 I/h eingestellt; ein Erhshen
der DurchfluBigeschwindigkeit brachte keine Steigerung der Photosyntheseleistung. Die
Versuchstemperatur von 27°C wurde durch einen Wassermantel, der an einen Themmo-
staten angeschlossen war, aufrechterhalten. Das radioaktive Gasgemisch wurde uber

der Kuvette abgesaugt und ins Freie entlassen (Abb. 2).

Die Quantenausbeutebestimmungen wurden wegen der einfacheren optischen Verhdltnisse
ohne Kuhimantel bei Zimmertemperatur von etwa 20°C durchgefishrt. Dabei wurde eine
Kuvette benutzt, deren Ruckwand und Seitenwiinde verspiegelt waren; dadurch wird -
vor allem bei nicht allzu dichten Suspensionen - eine gleichmaBligere Beleuchtung des

Versuchsmaterials gewdbhrleistet.

Nach der gewunschten Versuchszeit wurde der Algensuspension ein Aliquot entnommen
und mit dem 4-fachen Volumen Alkohol - Eisessig (95:5) vereinigt; davon wurden wie-

derum aliquote Teile auf Plittchen aufgetragen, eingetrocknet und mit einem fensterlosen
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Abb. 2: Anordnung der Versuchs-
kuvette
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MethandurchfluBzahler die Aktivitdt bestimmt. Es handelte sich dabei stets um “unend-

lich dunne" Schichten.

V. Bestimmung der spezifischen Aktivitat des MCOZ

Die Bestimmung der spezifischen Aktivitdt des MCOZ erfolgte nach dem von Simon et al .
(1959) beschriebenen Verfahren. Dabei wird zuerst aus einem bekannten Volumen des
M'COZ--Luft-Gemisches das CO2 ausgefroren und manometrisch bestimmt. Hierbei er-
gibt sich der COZ—Gehalf des Gem]ijches. Um die Zshlkapazitst des Gaszahlrohres
nicht zu Uberschreiten, mufite das CO2 noch etwa im Verhdltnis 1 : 250 mit kaltem
CO2 verdinnt werden. Das Plateau des Zihlrohres hatte eine Linge von etwa 0,7 kV,
die Steigung schwankte zwischen 0,5 und 1,5 %. Wiederholte Bestimmungen der spezi-
fischen Aktivitdt wichen vom Durchschnitt htchstens um 3 % ab.

Da das Messen der MC—Aktiviﬂif der Algen auf Plattchen erfolgte, muBite die Zihlaus-
beute des Gaszaghlrohres mit der des Zahlrohres fur Plattchen verglichen werden. Ein
Standard (Naphthoesdure, 11901 dpm/mg) wurde in unendlich dunner Schicht auf Platt-
chen mit einer Ausbeute von 43,6 % gezidhlt; Veraschen im Bombenrohr und Zghlen des
C02 in der Gasphase ergab 63,7 % Ausbeute. Man kann in Beziehung setzen: ipm Gas-
phase = f-ipm auf Pldttchen; f ist dann 63,7/ 43,6 = 1,46. AuBerdem wurden von
MCOz-Fixierungsversuchen einmal aliquote Teile der abgetsteten Algen auf Plattchen
gezihlt, zum anderen Mal in Bombenrohre gegeben, im Vakuum eingetrocknet und mit
Glukose als Triger verascht und die Aktivitit im Gaszihlrohr gemessen. Aus zwei Ver-
suchen ergaben sich fur f folgende Werte: 1,40, 1,36, 142 1,56 1,50.

Zur Berechnung der spezifischen Aktivitat auf Pldttchen wurde f = 1,46 benutzt. Die

benutzten Gasgemische hatten spezifische Aktivitdten von 5600 bis 50 000 ipm/uM COZ'

VI. Herstellen der MCOZ-Luf’r-Gemische

Durch einen Vakuumschlauch wurde eine PreBluftflasche (Volumen 10 oder 20 |) an die
von Simon et al. (1959) beschriebene Vakuumapparatur angeschlossen und evakuiert.

In der Apparatur wurde nun durch Kippen von konz. H3PO4 aus BCI]4CO3 eine kleine
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Menge CO entwickelt und in das groBe Volumen der PreBluft flasche expandieren ge-
lassen. Danach wurde mit 2CO auf den am Manometer kontrollierbaren gewiinschten
CO -Druck aufgefullt, die Stahlflasche geschlossen, von der Apparatur abgenommen
und mit 40 1-PreBluftflaschen auf ca. 150 atu aufgedrickt. Der ungefihre CO -Gehalt
IaBt sich aus dem anfanglichen COZ-Druck und dem Enddruck nach dem Aufpressen er-
rechnen. COZ-Luﬁgemische verschiedenen CO?_-Gehalts wurden auBerdem durch Zumi-
schen COz-freier Luft zu den Standardgemischen unter Verwendung geeichter Stromungs-

messer erhalten.

VIl. Herstellen markierter Algen und Messen der CO,,-Ausscheidung markierter Algen

Ein 500 ml Erlenmeyerkolben, der tber einen Glasaufsatz mit einem Warburggefall mit
Seitenam in Verbindung stand (Abb. 3), wurde Uber Hahn 1 samt dem Warburggefall
evakuiert, dann Hahn 1 geschlossen. Im Seitenam befanden sich etwa 0,3 mC MC

als BaCO und so viel NaHCO daB nach Freisetzen der Kohlensgure aus ihren Salzen
im Gesomtsystem ein CO Parholdruck von ca. 0,05 atm herrschte. Dies wurde durch
vorsichtiges Einkippen in den Hauptraum erreicht, in dem sich konz. H PO4 im Uber-
schuB befand. Hatte sich die Kohlensdure in den beiden GefaBlen gleichmiBig verteilt,
so wurde Hahn 2 geschlossen und das WarburggefaB abgenommen. Mit einem kurzen
Gummischlauch wurde nun der Auslauf eines Trichters mit der Schlaucholive tber Hahn 1
verbunden, in den Trichter 60 ml Algensuspension D ca. 1 gegeben und Hahn 1 gesffnet.
Durch den Luftdruck wurden die Algen zuerst in den Erlenmeyerkolben getrieben; dann
stromte bis zum Druckausgleich noch Luft nach. Hahn 1 wurde dann geschlossen und der
Kolben auf eine Schuttelmaschine gesetzt. Die Beleuchtungsstirke in Hohe der Algen be-
trug ca. 5000 Lux. Innerhalb von 24 h stieg die Dichte von D = 1 auf etwa 3. Dies ent-
spricht einer Produktion von ca. 17 pl Algen oder 4,6 mg Trockengewicht; nimmt man
an, daB 50 % des Trockengewichts Kohlenstoff ist, so sind das rund 0,2 mM C; der Gas-
raum enthielt etwa 0,05:500 = 25 ml = ca. 1 mM COZ' also einen 5-fachen Uberschuf3.

Die COZ-Ausscheidung markierter Algen wurde folgendermaBen gemessen: Durch die
Suspension der markierten Algen, die sich in der Versuchskivette befanden, wurde ein
0,8% ]2C02-Luftgemisch geleitet und anschlieBend das CO2 des Gasstroms in 0,5 %
NaOH in einer Waschflasche nach Friedrichs absorbiert. Nach der gewunschten Zeit
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wurden vom Inhalt der Waschflasche aliquote Teile auf Kupferpldttchen ausgestrichen und

die Radioaktivitat bestimmt.

VIlI. Lichtquellen und optischer Aufbau

Als Lichtquelle dienten Kleinbildprojektoren (Leitz Prado 500) mit einem vorgeschalteten
Spannungskonstanthalter (Philips PE 1001). Entweder wurde die ganze Vorderseite der Ver-
!uchvskﬁveﬂe gleichméBig beleuchtet oder fir die Quantenausbeutebestimmungen die Bild-
bihne des Projektors darauf mit zwei Sammellinsen verkleinert abgebildet (ca. 2,5+

2,5 cm). Zur lsolierung der einzelnen Spektralbezirke dienten Fabgldser und Doppel -
bandinterferenzfilter der Fa. Schott und Gen. mit Halbwertsbreiten von 13 bis 19 nm. Die
Filter befanden sich direkt vor der Bildbihne des Projektors. Die Reinheit des Lichts wur-
de spektroskopisch geprift; die Filter waren nicht infrarotdurchléssig, denn eine vor das
Bolometer gebrachte konzentrierte Chlorophyllosung vemochte siamtliches einfallende
Licht zu absorbieren. Die Lichtintensitat konnte durch Regulieren der Lampenspannung

und Neutralfilter verdndert werden.

IX. Licht- und Absorptionsmessung

WeiBlicht wurde mit einem Luxmeter direkt vor der Kivette gemessen; farbiges Licht mit
einem Bolometer der Fa. Rohrig Berlin. Dabei wurde der Lichtfleck etwa in die Mitte der
ca. 10 cm2 grofen Empfingerflache gerickt. Die Empfindlichkeit des Bolometers war Uber
bie ganze benutzte Flidche gleich. Das Eichen des Bolometers geschah fensterlos mit einer
Eichlampe des National Bureau of Standards (U.S.A.) und einer der Osram GmbH. Die
beiden Lampen lieferten Ubereinstimmende Ergebnisse. Nomalerweise war das Bolometer
durch ein Quarzfenster verschlossen, dessen Reflexion im Sichtbaren rund 6,5 % betrug.
Die bei der Eichung eingestrahlten Lichtenergien fielen noch in den Bereich der bei

den Photosyntheseversuchen benutzten. Ein Ausmessen der Transmission von Neutral-
filtern bei verschiedenen Lichtintensitdten zeigte, daf3 auch bei den starksten ange-

wandten Lichtintensitdten die Charakteristik des Bolometers linear war.
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Bei den Quantenausbeutebestimmungen war die Kivette um 20° in Richtung zur Licht-
quelle geneigt. Fullte man in dieser Stellung eine v&llig absorbierende Flussigkeit ein,
2.B. schwarze Tinte, so konnte das einfallende Licht und das Reflexionslicht von der

Vorderseite der Kuvette auf dem Photoelement des Luxmeters gemessen werden; das Re-

flexionslicht betrug 5 bis 6 %.

Zur Absorptionsmessung befand sich die Kivette etwa in der Mitte einer Ulbrichtschen
Kugel von 70 cm Durchmesser. Ebenso wie beim eigentlichen Versuch wurde Gas durch
die Kuvette geleitet und ein ebenso grofer Lichtfleck auf ihrer Vorderseite abgebildet.
Die Eintrittsoffnung fur das Licht hatte 5,5 cm Durchmesser. An zwei Stellen der Kugel
waren Selenphotoelemente angebracht, mit einem Empfindlichkeitsmaximum bei 540
bzw. 680 nm und einer Halbwertsbreite von ca. 200 bzw. 330 nm. Anzeigegerdt war
ein Multiflex-Galvanometer MG 3 E der Dr.B.Lange GmbH mit Vorschaltkasten zur
Empfindlichkeitsregelung. Die Charakteristik des grinempfindlichen Photoelementes war
nicht streng linear, so daB fallweise Eichkurven gemacht werden muBiten. Das Ergeb-
nis einer Absorptionsmessung blieb gleich, unabhiéingig davon, an welcher der beiden
Stellen der Kugel das messende Photoelement angebracht war. Als Blindwert diente: 1.
Eine Fullung der Kuvette mit schwarzer Tinte; in der Kugel verblieb dann das Reflexions-
und Storlicht, was zusammen ~ 7 % ausmachte. 2. Eine Fullung mit methanolextra-
hierten Algen in Wasser mit der dem Versuch entsprechenden Algendichte. Fur den Ab-
sorptionskoeffizienten ol erhalt man nun verschiedene Werte, je nachdem, ob man beim
2. Blindwert gebleichte Zellen oder nur Wasser einsetzt. Dies ist vor allem in Spektral-
bereichen geringer Absorption der Zellpigmente, 2.B. im Dunkelroten, und bei dichten
Suspensionen der Fall. Bei der Algendichte D = 3,5, die am haufigsten bei Versuchen

mit Dunkelrot verwandt wurde, findet man:

oy Blindw. Wasser LY Blw. WeiBe Zellen o(l/oc2
589 nm 0,945 0,928 1,02
712 nm 0,626 0,574 1,09

Es wurden stets die mit weiBen Zellen erhaltenen ot ~Werte benutzt. Bei Versuchsserien
von tber 2 Stunden Daver wurde o vor und nach dem Versuch gemessen, fir die dazwi-

schenliegenden Zeiten interpoliert.
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C. Ergebnisse mit Diskussion

I. Methodische Vorversuche zur Photosynthesemessung mit MCOZ__

Bevor die geschilderte Methode der Photosynthesemessung zur Bestimmung des Quantenbe-
darfs eingesetzt wurde, sollte festgestellt werden, inwieweit sie sich Uberhaupt zur Mes-
sung der Photosynthese eignet. Deshalb wurde die Photosynthese unter den verschiedensten
Bedingungen gemessen, d.h. es wurden die Abhangigkeiten der COZ-Fixierung von der
Lichtintensitat, der COZ—Konzenfrotion, dem pH—Wer'r usw. untersucht. Man bekommt
dadurch einen Uberblick inwieweit die mit der neven Methode gewonnenen Ergebnisse

mit denen anderer Autoren vergleichbar sind. Zudem erhdlt man eine groBere Sicher-

heit fur die Messungen der Quantenausbeute, da man dann die besten Versuchsbedin-
gungen kennt. Ferner wurde der Fehier erwogen, der dadurch entsteht, daB8 nichtmar-
kiertes Atmungs—CO2 innerhalb der Zelle bevorzugt gegeniber von auflen angebotenem

MCOZ assimiliert wird.

1. Messungen der Dunkelatmung

Da es oft angebracht ist, das Verhdltnis der Photosyntheseleistung zur Dunkelatmung zu
kennen, wurde zuntichst deren GroBe bestimmt. Vier Messungen wurden mit Algen ge-
macht, die nomal im Kulturthemostaten angezogen worden waren, drei Messungen mit
Algen, die einen Tag lang in einem Erlenmeyerkolben in Schittelkultur gewachsen wa-
ren (genaue Anzuchtbedingungen siehe unter Herstellen markierter Algen, S. 12).Durch
Zentrifugieren und Aufnehmen in frischem Ndhmedium wurden die Algen auf die ge-
winschte Dichte eingestellt. Vom Herausnehmen der Algen aus ihren Anzuchtgefiifien

bis zum Beginn der manometrischen Messungen (= HahnschluB) vergingen etwa 30 Minuten.

Bei zwei Versuchen mit Algen aus der Schittelkultur war ein Abfall der Atmung auf etwa
die Halfte zu beobachten, der sich einmal tber die ganze Versuchsdauer von zwei Stun-
den hinzog, im anderen Fall bereits eine Stunde nach HahnschluB beendet war und von
einer konstanten Atmungsgeschwindigkeit gefolgt wurde. Im dritten Versuch war nur eine
geringfigige Abnahme der Atmung zu bemerken. Die nommal angezogenen Algen zeigten
in zwei Versuchen von Anfang an eine konstante Atmungsgeschwindigkeit, die in zwei

anderen jedoch erst nach einer Stunde erreicht wurde und etwa die Hilfte der Anfangsge-



-16 -

schwindigkeit ausmachte. Der konstante Wert der Atmung betrug bei beiden Arten der
Anzucht bei 27°C durchschnittlich 6 uM 02/h « mg Chlorophyll oder umgerechnet
~1ul 02/h + ul Algen. Die Ergebnisse der einzelnen Versuche wichen bis zu 25 %
von diesem Mittelwert ab. Bei 20°C wurde die Dunkelatmung in drei Versuchen an nor-
mal angezogenen Zellen gemessen; sie betrug durchschnittlich 3,7 uM 02/h « mg Chlo-
rophyll. Werden in spdteren Versuchen C02~Fixierungswer?e auf die Dunkelatmung be-

zogen, so sind dabei diese Durchschnittswerte zugrunde gelegt.

2. Dunkelfixierung von MCOz_

Die frisch geemteten Algen wurden auf die Dichte D = 3,9 eingestellt und 10 ml dieser
Suspension in die Versuchskivette gefullt. Ein ‘4C02-Luffgemisch (0,84 % COZ) wurde
zwei Stunden durch die verdunkeite Kuvette geleitet und die COZ-Fixierung durch halb-
stundige Probennahmen verfolgt. Wiihrend der ersten halben Stunde betrug die Dunkel-
fixierung 5,9 % des Werts der Dunkelatmung, in den darauffolgenden 1 1/2 Stunden nur
noch 4,8 %.

In einem zweiten Versuch wurden die Algen auf D = 3,7 konzentriert, wieder in die Kul-
turflasche gegeben und fur 6 Stunden unter den Bedingungen der normalen Anzucht in

den Kulturthemostaten zurickgestellt. Danach wurde die Dunkelfixierung ghnlich wie
oben gemessen, es wurde jedoch nur eine Probe nach 25 min genommen. Es ergab sich

eine Dunkelfixierung, die 5,5 % des Wertes der Dunkelatmung betrug.

Die Dunkelfixierung von C02 erwies sich damit als so klein, daB wir sie bei den von uns
gemessenen Photosyntheseleistungen, die in den allermeisten Fallen groBer als die halbe

Dunkelatmung waren, vemachldssigten.

3. Kinetik der Fixierung von MCOZ im Licht

Von einer frisch bereiteten Algensuspension wurden 10 ml in die Versuchskivette gefullt.
Der Teil der Vorderflache der Kuvette, den die Algen einnahmen, wurde vollstandig und
gleichmaBig ausgeleuchtet. Durch Entnehmen von Proben zu verschiedenen Zeiten wurde
der Verlauf der MCOZ-Fixierung verfolgt. Die benutzten COZ—Luftgemische hatten einen
COZ-Gehalf zwischen 0,75 und 1,55 Volumprozent .

In Abb. 4 ist das Ergebnis fur verschiedene Lichtqualitdten graphisch dargestellt. In allen
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Abb. 4: Kinetik der MCO -Assimilation. a: 711 nm, b: 658 nm (D = 3,7), c: WeiBlicht,
d: 658 nm (D =1,1),"e: 454 nm, f: 711 nm.
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Abb. 5: Abhingigkeit der Geschwindigkeit der CO,-Assimilation von der Lichtintensitat
im WeiBlicht bei verschiedenen Algendichten (D). a: D =0,34, b: D = 0,23,

c:D=6,5.
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Fillen besteht eine recht gute Proportionalitat zwischen Zeit und fixierter C02-Men—
ge. (Die verschiedene Steigung der Geraden rishrt nicht nur von der durch Lichtinten-
sitat und Algendichte bedingten unterschiedlichen Photosynthesegeschwindigkeit her,
sondem auch daher, dafB3 die fixierte C02-Menge bei den einzelnen Versuchen in ver-
schiedenen Dimensionen aufgetragen wurde). Tab. 1 gibt fur die Versuche in Abb. 2 die

dazugehsrigen Algendichten und den Grad der Kompensation der Dunkelatmung an.

Induktionsphdnomene des COZ-Gaswechsels von wenigen Minuten Dauer, wie z.B. der
COZ-AussfoB bei Chlorella beim Einsetzen der Belichtung (Emerson u. Lewis 1941, Van
der Veen 1950, Brown u. Whittingham 1955) spielten in diesen und folgenden Versuchen
keine Rolle. Offenbar geniigte unter unseren Versuchsbedingungen ein Zeitraum von

20 min nach Einsetzen der Belichtung, nach dem frihestens eine Algenprobe entnommen
wurde, um den Einflu8 von Induktionserscheinungen vernachidssigbar klein zu machen.
Andererseits waren die Versuchszeiten von 2 bis 3 Stunden so kurz, daf3 eine durch das

Wachstum der Algen bedingte Assimilationssteigerung nicht erkennbar war.

A (nm) Verst{chszeit Vielfdches.der Algendichte
(min) Kompensation der N
Dunkelatmung

454 160 1,5 3,5

658 120 6,0 3,7

658 120 15,0 1,1

71 70 0,2 10,0

711 40 0,5 5,6
WeiBllicht 160 20 2,0

Tab. 1: Kompensationsgrad und Algendichte bei den in Abb. 4 dargestellten Versuchen.

4. Lichtsdttigungskurven im WeiBlicht bei verschieden dichten Suspensionen

Zur Herstellung dunner Suspensionen (D = 0,2 - 0,4) wurde die von der Anzucht her er-
haltene Algensuspension mit dem notwendigen Volumen frischen Nahmediums verdunnt.
Um dichte Suspensionen {D = 6,5 - 8) zu erhalten, wurden die Algen abzentrifugiert

und mit neuem Ndhmedium auf die gewinschte Dichte gebracht.
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Das so gewonnene Versuchsmaterial wurde wieder in eine Anzuchtflasche Uberfuhrt und
unter nomalen Anzuchtbedingungen im Kulturthemostaten gehalten. Aus dieser Vor-
ratsflasche wurde fur die Photosynthesemessungen bei den verschiedenen Lichtintensitdten
jeweils ein entsprechendes Volumen frisch entnommen, in die Versuchskuvette gefullt
und 20 oder 25 min lang assimilieren gelassen. Es wurde ein 0,84 % COZ-Luftgemisch
benutzt. Wie in Abschnitt 5 gezeigt wird, ist dadurch eine genigende COZ-Versorgung
gegeben.

»;i dunnen Suspensionen (D = 0,2 bis 0,4) wird die Lichtsittigung zwischen 10 000 und
20 000 Lux erreicht (Abb. 5, Kurven a, b). Dabei schwankt die maximale Photosynthese-
leistung fur Algen verschiedener Emte zwischen 160 und 340 uM COZ/h - mg Chloro-
phyll. Diese Werte stehen in Einklang mit den bei hsheren Pflanzen gefundenen Assimi-
lationsleistungen, die ebenfalls stark streuen (Vgl. Gabrielsen 1960). Eine Erklarung fur

die starken Schwankungen kann noch nicht gegeben werden.

Fur die maximale Oz—Enrwicklung bei Chlorella werden zwischen 25 und 60 ul Oz/pl
Algen « h angegeben (vgl. Warburg et al. 1953, Rabinowitch 1956). Unsere Werte erge-
ben umgerechnet 25 bis 55 ul COz/ul Algen + h. Die Dunkelatmung war somit 25 bis
55-fach kompensiert.

Bei dichten Suspensionen verschiebt sich der Sattigungspunkt zu hsheren Lichtintensitaten
und die Kurve ist in einem groBeren Bereich gekrummt (Abb. 5, Kurve c). Um dieses Ver-
halten zu verstehen, stelle man sich die Beleuchtungsverhiltnisse in einer dichten Algen-
suspension vor: Wahrend eine dunne Schicht der Algensuspension an der Vorderwand der
Kuvette stark beleuchtet ist, dringt in die dahintergelegenen Schichten mit zunehmender
'iefe immer weniger Licht ein, ja, im ruckwdrtigen Teil der Kuvette mag sogar vollige
Dunkelheit herrschen. Je dichter die Suspension ist, um so grofer wird auch der Anteil
des Raums sein, der im Dunkeln liegt.

Sorgt man nun fur eine krdftige Turbulenz in der Suspension, so wird die einzelne Algen-
zelle einem dauemden Wechsel zwischen Dunkelheit und den verschiedensten Lichtinten-
sitdten unterworfen sein. Demzufolge wird auch die Photosynthesegeschwindigkeit in die-
ser Zelle standig schwanken; eine konstante Photosynthesegeschwindigkeit der Suspension
beobachtet man nur, weil man die Photosyntheseleistung von sehr vielen Zellen mifit,

wobei sich die Schwankungen statistisch ausgleichen.
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Herrscht in einer schmalen Schicht an der Vorderseite der Kuvette bereits eine fur die
Photosynthese sdttigende Lichtintensitat und wird nun noch mehr Licht eingestrahlt, so
bringt zwar der Teil des Lichts, der innerhalb dieser Schicht absorbiert wird, keine Stei-
gerung der Photosynthese mit sich, wohl aber der Teil, der in den dahinterliegenden
Schichten absorbiert wird. Auf diese Weise erklart sich das langsame Hinziehen der Licht-
sattigungskurven von dichten Suspensionen. Das Abweichen von der Geraden beginnt von

der Lichtintensitat an, bei der in der vordersten Schicht Lichtsattigung erreicht wird.

Durch zunehmende Lichtintensitdten wird die Grenze des Bereichs, in dem Lichtsdttigung
herrscht, in immer tiefere Lagen der Suspension verschoben. Es ksnnte auch der Fall auf-
treten, daB das Licht beim Eintritt in die Algensuspension so stark ist, daf3 die Algen in
der vordersten Schicht bereits geschadigt werden, wahrend sie sich in den tieferen Schich-

ten nicht einmal in der Lichtsattigung befinden.

Es sei noch bemerkt, daB der Gradient der Beleuchtungsstdrke in einer Algensuspension
nicht nur von ihrer Dichte, sondern auch von der Wellenldnge des Lichts abhdngt. Bei
Wellenldngen, die von der Algensuspension schwach absorbiert werden, ergibt sich ein

flacherer Gradient als bei Wellenldngen, die stark absorbiert werden.

5. Abhdngigkeit der Photosynthese von verschiedenen C02-Konzentrutionen

Es liegen recht unterschiedliche Angdben fur die COZ-Stittigungskonzentration der Photo-
synthese vor (Harder 1921, Emerson und Green 1938, Warburg et al. 1951, Steemann
Nielsen 1953, 1955 a, Whittingham 1952, Rosenberg 1954, 1957). Der EinfluB3 der

CO -Konzentration auf die Photosynthese wurde nun nochmals untersucht, um fur spate-
re Messungen bei unserer speziellen Versuchsanstellung auf jeden Fall eine optimale

CO2-Versorgung zu sichern.

a) Versuchsergebnisse

Die Algen aus dem Kulturthermostaten wurden durch Zentrifugieren und Aufnehmen in
nevem Nghmedium auf die Algendichte D =8 gebracht. Wie beim Erstellen der Licht-
sattigungskurven wurde fur jede neue Versuchsbedingung von dieser Suspension, die

sich als Vorrat im Kulturthemostaten befand, ein Teil entnommen und zur Assimilations-

messung benutzt. Die Belichtungszeit betrug dabei 20 min. Die Photosyntheseleistung



wurde bei verschiedenen Lichtintensitidten und COZ-Konzentrotionen gemessen, um die
COZ-Konzentration zu finden, die die Photosynthese auch bei optimalen Beleuchtungs-
bedingungen sittigt.

Die CO2
Das Resultat eines Versuches zeigt Abb. 6. Auf der Abszisse ist die COz-Konzentration

-Konzentration wird im folgenden in Volumprozent der Gasphase angegeben.

(Vol. - %) des eingeleiteten Gasgemisches angegeben, auf der Ordinate die Photosyn-
theseleistung. Man sieht, daB ein Erhshen der COZ—Konzentrction des eingeleiteten

I Gasgemisches auf tber 0,75 % keinen EinfluB mehr auf die Photosynthesegeschwindig-

f keit hat. Diese kann aber durch Erhshen der Lichtintensitdat noch gesteigert werden. Die
Kohlensdure stellt also ab dieser Konzentration keinen begrenzenden Faktor mehr dar.
Im Bereich, in dem die Kurvenaste umbiegen, ist eine Steigerung der Photosyntheselei-
stung sowohl durch Erhshen der Lichtintensitat als auch der CO -Konzentration moglich,
wihrend bei sehr geringen CO -Konzentrationen (in unserem Versuch 0,04 %) die
Photosynthesegeschwindigkeit nlcht mehr durch die von uns verwendete Lichtintensitat
sondern nur noch durch die COQ-Konzemration beeinfluBt wird. Ein zweiter Versuch

_ lieferte Ubereinstimmende Ergebnisse.

Bei 70 000 Lux und 0,75 % COZ-Geholt des eingeleiteten Gasgemisches wurden von der
Algensuspension (10 ml, D =8) 145 uM CO2/h fixiert. Das eingeleitete Luft—COz—Ge—
misch lieferte bei der Stromungsgeschwindigkeit von 3,5 I/h 1100 uM CO/h. Es wur-
den also 13 % der COZ-Menge des Gasstromes assimiliert. Nach Verlassen der Algen-
suspension hatte der Gasstrom mithin 0,87 . 0,75=0,65 % COZ-Gehalt; am Grunde
der Kuvette, wo das Gasgemisch eingeleitet wurde, betrug er 0,75 %.

} Demnach war die durchschnittliche CO -Konzentration in der Suspension 0,7 %. Diese
‘Uberschlagsrechnung zeigt, daB8 wegen der starken CO -Zehrung in dichten Suspensionen

bei Lichtsattigung die CO,-Konzentration des emgelelte’ren Gasgemisches nicht den

2
Wert darstellt, der am Reaktionsort in der Zelle herrscht.

Um in erster Anngherung sagen zu kénnen: COz—Konzentrotion des eingeleiteten Gasge-
misches = COZ—Konzentra’rion am Reaktionsort, muB man das Verhdltnis der von den
Algen verbrauchten COZ-Menge zu der durch die Gaszufuhr gebotenen moglichst klein
gestalten. Das l&Bt sich dadurch erreichen, daB man entweder das COZ—Angebot durch

Erhshen der DurchfluBgeschwindigkeit des Gasstromes vergrofBlert, oder indem man durch
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Abb. 6: Abhangigkeit der Geschwin-
digkeit der CO,,-Assimilation von der
CO..-Konzentrdtion bei verschiedenen
Licl?}intensitdfen. D=8.
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Verringem der Algenmenge die verbrauchte C02—Menge klein halt.

Da die DurchfluBgeschwindigkeit des Gasstromes nicht um ein Mehrfaches gesteigert wer-
den konnte, ohne daB3 UbemiBiges Schdumen auftrat, wurde eine CO2-Sb‘ttigungskurve

mit donnen Suspensionen erstellt, in denen der COZ-Verbruuch sehr viel kleiner als in

den dichten war.

Die Algendichte D betrug in diesen Versuchen 0,4, also 1/20 der in den obigen Versuchen
/&urzfen. Fur jede COZ—Konzenfration wurde - wie bei den Versuchen mit dichten

Suspensionen - jeweils neves Algenmaterial eingesetzt. Die Versuchsdauer war jeweils

25 min, die Lichtintensitdt 40 000 Lux. Diese Intensitdt ist bei dinnen Suspensionen

'D=0,2 - 0,4) und Verwendung eines 0,84 %—COz—Luffgem isches sattigend (Abb. 5,

Kurven a und b). Fur COZ-Konzentrutionen < 0,84 %, die uns hier interessieren, ist

iie dann naturlich ebenfalls sattigend.

Abb. 7, Kurve a zeigt, dal zwischen 0,5 und 0,6 % CO2—Geha|t des eingeleiteten Gas-
jemisches die maximale COZ—Fixierung erreicht ist. Da der COZ—Verbrauch der Algen

wr etwa 0,7 % der COz-Menge des durchgeleiteten Gasstromes betrug, halten wir

1,5 bis 0,6 % C02 auch fur die Konzentration, die in der Suspension erforderlich ist,

m zur COZ-S&iHigung bei sdttigenden Lichtintensitdten zu fuhren.

i-Ur Algen, die mit Luft ohne CO2-Zusatz angezogen wurden, ergibt sich bei dunnen
Fuspensionen (D ~ 0,4) unter sonst gleichen Bedingungen (Lichtintensitat 40 000 Lux)
;oiurve b (Abb. 7). Der Sattigungspunkt ist bereits bei 0,2 % COZ erreicht. Der Chlorophyll-

ehalt pro Zelle betrug bei diesen Algen gegenuber normal angezogenen nur 60 %.

) Ergebnisse anderer Autoren und Diskussion

ie Daten aus der Literatur fur die COZ-SGHigungskonzentrofion der Photosynthese sind
lbst fur eine so haufig untersuchte Pflanze wie Chlorella sehr unterschiedlich.

>senberg (1954, 1957) gibt fur Chlorella pyrenoidosa fur die COQ-SdHigungskonzentra-
on zwischen 0,8 und 1 % an, Werte, die von den unsrigen nicht allzuweit entfernt lie-
:n. Hohere Konzentrationen sind nach Harder (1921) fur Fontinalis notwendig; in seinen
ersuchen war bei der stdrksten benutzten Lichtintensitat (18 000 Lux) auch bei 1 %

02, der hschsten von ihm untersuchten Konzentration, noch keine Sattigung der
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Photosynthese erreicht. Warburg u. Mitarbeiter (1951) fanden schiieBlich selbst bei ge-
ringen Lichtintensitdten (3 bis 4-fache Kompensation der Dunkelatmung) bei Chlorella
eine COZ-SaHigungskonzentrotion von 4 bis 5 %. Nach einer neveren Versffentlichung
{Warburg et al. 1960) ist sie bereits zwischen 2,5 und 3 % erreicht. Die in dieser Ar-
beit errechneten COZ-Drucke waren ailerdings nicht korrekt bestimmt worden; nach
einer entsprechenden Korrektur (Warburg et al. 1962) ergaben sich sittigende COz-Kon-

zentrationen ab etwa 1,4 %.

Niedrigere als die von uns gefundenen Werte werden weitaus hiufiger berichtet. Hier
ist wiederum Warburg {1919) zu nennen, in dessen Versuchen - diesmal bei sittigender
Lichtintensitat - die COz-S'dttigungskonzentrofion im Bereich zwischen 0,25 und 0,3 %
lag, aber nur sehr langsam erreicht wurde. (Bei 0,07 % betrug die Photosynthesege-
schwindigkeit bereits 85 % des Sattigungswertes). Eine hnliche COZ—SaHigungskon—
zentration (0,2 %) ergaben die Untersuchungen von Ogata und Matsui (1965) an Por-
phyra tenera.

In krassem Gegensatz selbst zu den beiden letztgenannten Werten stehen Konzentrationen
< 0,03 %, wie sie Emerson u. Green (1938), Whittingham (1952), Steemann Nielsen
(1953, 1955 a) und Steemann Nielsen und Jensen (1958) fur Chlorella angeben.

Diese Unterschiede sind kaum eindeutig zu erklaren. Sieht man davon ab, dafl die COZ-
Sattigungskonzentration artspezifisch oder rassenspezifisch sein kinnte, und nimmt man
an, daB die Fehler bei den Messungen klein waren und zu hohe COZ-Sb'Higungskonzen—
trationen nicht durch die Versuchsanstellung bedingt waren (vgl. unsere Ergebnisse mit
dunnen und dichten Suspensionen), so bleibt noch die Moglichkeit, die Ergebnisse auf
den jeweiligen physiologischen Zustand der Algen zuriickzufthren. In dieser Hinsicht
scheinen besonders Anzucht und Vorbehandlung des Versuchsmaterials bedeutungsvoll

zvu sein.

Briggs u. Whittingham (1952) fanden z.B., daB8 Chlorella, die mit 4 % COZ—Luft angezo-
gen wurde, nach Uberfuhren in ein Medium niedriger COZ-Konzentrofion (~ 0,003 %)
etwa eine Stunde brauchte, um die volle Geschwindigkeit der Oz—Entwicklung zu errei-
chen, wogegen nach Anzucht mit gewshnlicher Luft diese Geschwindigkeit sofort ein-
setzte. Die 02-Messung erfolgte dabei manometrisch unter Benutzung eines Karbonat-
Bikarbonatpuffers. Auch Whittingham (1952), der eine ganz andere Methode der Photo-

synthesemessung benutzte, indem er die COZ-Aufnohme von Chlorella aufgrund der
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Infrarotabsorption des CO2 verfolgte, stellte fest, da8 nach dem Ubergang von hohen
zu niedrigen COZ-Konzentrqtionen die Assimilationsgeschwindigkeit in Zeiten bis zu
ciner Stunde auf einen konstanten Wert anstieg. Demnach scheint sich die Affinitat

des carboxylierenden Enzyms zu CO2 oder vielleicht auch die Permeabilitat der Zelle

fur CO,, nach Vemindern der COZ-Konzenrmtion adaptiv zu erhshen.

2
Mit diesem Verhalten erkldren Steemann Nielsen und Jensen (1958) den Unterschied der
von Rosenberg angegebenen Werte zu den ihren, obwohl in beiden Fillen mit derselben
Methode gearbeitet wurde. (Bei dieser Methode wird in einer Bikarbonatlssung, in der
die Algen suspendiert sind, die Assimilationsgeschwindigkeit aufgrund der Abnahme des
pH—Werrs verfolgt. Fur jeden pH—Wert kann die dazugehérige COZ—Konzentrction be-
rechnet werden. Man miBt also die Photosynthesegeschwindigkeit nebst der dabei standig
kleiner werdenden COZ-Konzenfration) Sie nehmen an, dafB in den Versuchen Rosen-
bergs wegen der Abnahme der COz-KonzenfraHon innerhalb weniger Minuten - bedingt
durch die stark assimilierenden dichten Suspensionen - fur die Adaptation an niedrigere
COZ—Konzentrufionen nicht gentigend Zeit gegeben war.

In ihren Versuchen benutzten sie dunne Suspensionen, in denen sich die Anderungen

der COZ-KonzentrcHon Uber Stunden erstreckten.

Es mag sein, daB in unseren Versuchen die MeBzeit von 20 Minuten zu kurz war, um
eine Adaptation der Algen an niedrige CO2-Konzentrationen zu eméglichen und dafl
wir deshalb nicht die kleinste zur Sattigung der Photosynthese notwendige COQ—Konzen—
tration bestimmten.

Auch unsere Versuche mit luftgezogenen Algen deuten auf eine Adaptation hin, da hier

.die COZ-Sdtfigung bereits bei 0,2% erreicht ist.

Fur spatere Messungen zogen wir aus unseren Ergebnissen den SchiuB}, dafi ein 0,8%-

COZ-Luftgemisch jedenfalls fur eine optimale COZ—Versorgung genugt .

6. EinfluB des pP-Wertes auf die COZ-Assimilation

Die frisch geamteten Algen wurden auf die Dichte D = 4 gebracht. Von dieser Suipen-
sion wurde jeweils ein Teil entnommen und mit m£10 Phosphatpuffer des gewinschten

PH-Wer'res im Verhdltnis 1 : 1 verdunnt. Fir die COZ-Fixierung wurde jeweils 20 min
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mit 40 000 Lux belichtet. Die COZ-Konzenfration des benutzten Gasgemisches betrug
in zwei Versuchen 0,75%, bei einem 0,13%. Die Durchschnittswerte aus den drei Ver-

suchen zeigt Tab. 2:

PH 3,7 4,3 4,8 53 58 63 69 7,3 7,8 8,3

% der CO)-Fixierung 155 95 95 99 100 100 101 95 88 87

bei PH 5,8

Die COZ—Fixierung ist im Bereich zwischen PH 4 und 7 ziemlich konstant. Lediglich im
Alkalischen sinkt sie geringfigig ab. Ahnliche Ergebnisse erzielten Emerson und Green
(1938) und Steemann Nielsen und Willemoes (1966) fur die pH-Abhangigkeif der 02-
Entwicklung bei Chlorella.

7. Lichtsdttigungskurven in monochromatischem Licht

Bei der Emittlung der Sattigungskurven fur monochromatisches Licht wurde dhnlich wie
beim Erstellen der Sattigungskurven fur Weillicht verfahren. Unterschiedlich war, daf3
sich die Kivette nicht mehr im Kihimantel befand und die Versuche bei Zimmertemperatur
(18 - 20°C) ausgefithrt wurden. AuBlerdem wurde die Vorderseite der Kivette nicht mehr
ganz ausgeleuchtet, sondern es wurde darauf die Bildbhne des Projektors als quadrati-
scher Lichtfleck abgebildet. Die beleuchtete Fldche war ca. 6 cm2 grof3 und machte etwa
60% der Vorderflache der Algensuspension aus. Die Belichtungszeiten lagen zwischen 20

und 60 Minuten. Das benutzte COZ-Luffgemisch enthielt 0,84% COZ.

Einige der erhaltenen Lichtsattigungskurven fur 527, 658 und 712 nm zeigen die Abbil-
dungen 8 und 9. Auf der Abszisse ist die pro Minute von den Algen absorbierte Lichtmenge
in uE (1 uE = 10_6Einsfein) aufgetragen, auf der Ordinate die pro Minute assimilierte C02~
Menge in uM. Die Kurven weisen in einem ersten Abschnitt bei verhdltnismaBig schwachen
Lichtintensitdten eine geringere Steigung auf als in einem zweiten, in dem der Kurvenver-
lcu*ber weite Intensitétsbereiche linear ist. Die Ubergangsstelle liegt bei Photosynthese-
leistungen unterhalb des Kompensationspunkts. Bei 589 nm wurden ghnliche Ergebnisse wie
bei 527 und 658 nm erhalten.

Gewinnt man eine Lichtsdttigungskurve aus Photosynthesemessungen tber dem Kompensa-

tionspunkt, so tritt wegen des Streuens der Mefpunkte der bei schwachen Intensitaten vor-
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». 8: Geschwindigkeit der CO_-Assimilation in Abhtngigkeit von der pro Minute ab-
sorbierten Lichtmenge. a: 658 nm, D =1,1,2=0,9. b: 527 nm, D =2,25,
«=0,71.
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Abb. 9: Geschwindigkeit der CO_-Assimilation in Abhangigkeit von der pro Minute ab-
sorbierten Lichtmenge. d: 658 nm, D =4, 0= 0,98. b:712nm, D =4, =0,67.
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handene Knick oft nicht in Erscheinung. Z.B. wiirde man ihn bei der Kurve fur 658 nm
in Abb. 9 ohne die beiden Punkte bei 0,065 und 0,19 uE/min nicht finden. In unseren
Lichtsattigungskurven fur Weillicht hatten die schwiichsten gepriften Intensititen bereits
zu einer mehrfachen Kompensation gefuhrt, so dafl eine etwa vorhandene Abweichung der

Kurven von der Linearitat unterhalb des Kompensationspunkts unbemerkt bleiben mufite.

Um die Lichtsattigungskurven weiter zu charakterisieren, verldngerten wir ihren gerad-
linigen zweiten Teil bis zum Schrnitt mit der Ordinate und verglichen das Stick zwischen
Schnittpunkt und Ursprung mit der GroBBe der Dunkelatmung.

Vier Lichtsattigungskurven fir die Wellenlangen 527, 589 und 658 nm enthielten auf dem
geraden Teil gentigend MefBlpunkte, so daB zu einem Schnittpunkt mit der Ordinate extra-
poliert werden konnte. Das auf der Ordinate abgeschnittene Stick entsprach im Mittel
47% der Dunkelatmung. Aus 12 Versuchen bei 712 nm hingegen wurde es nur zu 24% der
Dunkelatmung bestimmt. Auf die Bedeutung dieser Werte wird in der Diskussion einge-

gangen.

Der Beginn der Lichtsattigung wurde nur in wenigen Fallen erreicht. Bei nicht vollig ab-
sorbierenden Suspensionen (o zwischen 0,5 und 0,94) begann bei den Wellenléngen 527,
589 und 622 nm das Abflachen der Kurven bei etwa 8 bis 10-facher Kompensation. Da nur
etwa 60% der Vorderfldche der Algensuspension beleuchtet waren, dirften bei vélliger
Ausleuchtung die Lichtsdttigungskurven bei einem noch hsheren Kompensationsgrad ab-

biegen.

Diskussion

Charakteristisch fur die erhaltenen Lichtsattigungskurven ist ihre Nichtlinearitat bei
schwachen Lichtintensititen. Ein ahnliches Verhalten fand auch Hommersand (1963) fur
die Assimilation von MCOZ in dunkelrotem Licht. Seine Lichtsattigungskurven sind von
einem Schwellenwert der Lichtintensitdt an Gerade. Von den bei verschiedenen Lichtin-
tensitdten gemessenen Werten der COZ—Fixierung zog er jeweils den Betrag der Dunkel -
COZ-Fixierung ab. Leider geht aus den Angaben Hommersands nicht hervor, inwieweit es

dadurch bedingt war, dafB3 seine Lichtsattigungskurven nicht vom Ursprung an Gerade ware

Betrachtet man die Lichtsattigungskurven, die nicht mit Hilfe von lsotopen, sondern durch

Gaswechselmessungen erhalten wurden, so findet man einen dhnlichen Knick wie in unsere
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Lichtsattigungskurven nur einmal von Mcleod und French (1960) erwihnt. Im Ubrigen
wurde vielfach zwischen Lichtintensitat und der Geschwindigkeit der COZ-Assimilo-
tion bzw. 02-Enfwicklung Proportional itat gefunden {z.B. Noddack und Kopp 1940,
Emerson und Lewis 1941, Emerson u. Chalmers 1957, Gabrielsen und Vejlby 1959). Es
wurden jedoch auch Abweichungen der Art beobachtet, daBl die Lichtsattigungskurven
unterhalb des Kompensationspunkts eine groBere Steigung aufwiesen als daruber (Kok-

Effekt) {Kok 1948, 1949, 1951, Van der Veen 1949). Besonders ausgepragt zeigt sich

" diese Erscheinung in dunkelrotem Licht bei Anacystis (Myers 1963, Govindjee 1963).

Zur Erklarung dieses bei Gaswechselmessungen gefundenen Effekts nimmt man eine Ver-

minderung der Atmung im Licht an (Kok 1948, Hoch et al. 1963).

Es fragt sich nun, wie sich die Atmung bzw. Anderungen der Atmung im Licht bei unserer
MeBmethode der COQ-AssimilaHon auf die Lichtsattigungskurven auswirken konnen. Man
muB wohl damit rechnen, daB aus der Atmung stammendes ]2C02 in Konkurrenz zu dem
von auflen gebotenen MCOZ tritt und teilweise photosynthetisch reassimiliert wird. Der
MC- Einbau spiegelt dann nicht mehr die reelle Assimilationsleistung wider.

In unserer Versuchsanordnung ksnnte das Atmungs—CO2 praktisch nur innerhalb der Zelle
reassimiliert werden, in der es auch entsteht. Ist es einmal aus der Zelle ausgetreten, so
wird es durch das MCOZ des Gasstroms so stark verdinnt, daB3 es nur mehr einen unbe-
deutenden Fehler verursachen kann, wie folgende Uberschlagsrechnung zeigt: Von einer
verh‘dlfnism'dBig dichten Suspension der Dichte D =4 werden durch die Dunkelatmung ca.
0,04 HM CO pro Minute produziert. Der durch die Suspension geleitete Gasstrom von

3,51/hund 0, 8% CO -Gehalt bringt etwa 20 pM CO pro Minute; falls also die ge-

&samfe der Grofle der Dunkelafmung entsprechende CO -Menge ins AuBenmedium abgegeben

wird, wird sie hier im Verhaltnis 1:500 verdinnt.

Man hat also mit der Reassimilation von Afmungs-C02 zu rechnen, das gar nicht erst aus
der Zelle austritt.

Die Reassimilation bietet eine plausible Erkldrung fur das Abweichen unserer Lichtsatti-
gungskurven von der Linearitat. Es ist anzunehmen, daB die verhaltnismdBig geringen
M.Coz-Fixierungsral'en bei schwachen Lichtintensitaten durch die Beteiligung des Atmungs-
C02 an der Gesamtfixierung zustandekommen. Bis zu der Intensitat hin, von der an die
Lichtsattigungskurven geradlinig werden, sollte der reassimilierte Betrag zunehmen. Bei

allen hsheren Intensitdten bleibt er dann vermutlich konstant, so dafl ein bestimmtes



-30 -

Lichtinkrement, das in diesem Intensitdtsbereich gegeben wird, einen stets gleichblei-
benden Zuwachs der MCOZ-Fixierung bewirkt. Der maximal reassimilierte Betrag von
Afmungs-CO2 entspricht dem Stuck, das die Verlangerung des geraden Teils der Licht-
sdttigungskurven auf der Ordinate abschneidet.

Man sollte erwarten, daf3 dieses Stick bei hoher Atmung groBer ist als bei niedriger. Da
es bei den Lichtsattigungskurven fur 712 nm kleiner war als bei denen fur die Gbrigen
Wellenldngen, ist anzunehmen, dafl die Atmung im Dunkelroten geringer ist als bei
anderen Lichtqualitdten. Damit stehen auch die Ergebnisse von Hoch et al. (1963) in
Einklang, aus denen eine stdrkere Hemmung der Atmung durch Dunkelrot als durch Hell-
rot hervorgeht.

Eine kunstlich erhthte Atmung sollte die Reassimilation vergroem und damit den Beginn
des geraden Teils der Lichtsdttigungskurve zu hsheren Intensitdten verschieben. Es wur-
den nun bei 589 nm Lichtsattigungskurven fur Algen erstellt, deren Atmung durch Glu-
cosezugabe auf ein Mehrfaches gesteigert worden war. In Abb. 10 ist das Resultat eines
solchen Versuches dargestellt: Der Knick liegt jedenfalls bei einer hsheren Intensitat
als im Kontrollversuch, der zu wenig Punkte aufweist, um die Lage des Knicks ganz ge-
nau zu lokalisieren. Auch der Abschnitt auf der Ordinate ist erheblich groBer als bei

allen vergleichbaren Lichtsittigungskurven ohne Glucose.

Eine ghnliche Beeinflussung durch Glukosezugabe erhielt Gingras (1966 a) fur Lichtsatti-
gungskurven der Photoreduktion ( = COZ-AssimilaHon unter H2-Afmosphare) bei Scene-
desmus. Seine Lichtsattigungskurven wiesen bei schwachen Intensitdten ebenso wie unsere
einen kleinen Knick auf, der in Anwesenheit von Glukose zu hsheren Intensitdten ver-
schoben war. Da die Photoreduktion nur unter anaeroben Bedingungen verlauft, ist hier
der EinfluB einer erhshten Atmung ausgeschlossen. Gingras vemutet daher, daB3 durch
Lichtphosphorylierung gebildetes ATP, das zur C02-Ass?milcﬁon benstigt wird, vorzugs-
weise zur Glukoseassimilation verwendet wird; erst wenn die Lichtintensitat so weit er-
hsht wird, daB8 die Glukoseaufnahme nicht mehr ATP-limitiert ist, beginnt die CO2-Assi-
milation wieder mit voller Geschwindigkeit. Es ist nicht auszuschliefen, daB diese Er-
kldgrung fur den Einflu von Glukose auch auf unsere Lichtsattigungskurven der aeroben
COZ-Assimilution wenigstens teilweise zutrifft.

Im folgenden Abschnitt wird versucht, den Betrag der Refixierung, den wir bisher nur aus

den Lichtsattigungskurven ableiteten, auf eine andere Weise zu bestimmen.
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Abb. 10: Abhangigkeit der CO_-Assimilation von der pro Minute absorbierten Licht-
menge mit und ohne glukose. A =589 nm, D = 3. Die Messungen fur die
Kurve mit Glukose wurden 80 min nach Zugabe der Glukose begonnen.

8. Untersuchungen zum Ausmaf der Reassimilation von Afmungs-COz_

Falls im Licht eine Reassimilation von Afmungs-COz stattfindet, sollte im Licht aus der
Zelle weniger C02 ausgeschieden werden als im Dunkeln (von einer Veranderung der
Atmung durch Licht ist dabei abgesehen). Aufgrund dieses Gedankens versuchten wir,
die Grofe der Reassimilation durch Messungen der COz-Ausscheidung im Licht und im
Dunkeln zu bestimmen. Um das Al‘mungs-CO2 erfassen zu kdnnen, wurden die Algen und
i it auch das veratembare Material mit MC markiert. Bringt man die so vorbereiteten
l::en in ein Medium ohne MC, so kann man anhand der im Auflenmedium erscheinen-
den Radioaktivitat die CO2-Abgabe der Algen verfolgen.
Im einzelnen wurde folgendermaBen verfahren: Algen, die einen Tag lang in einem MCOz—
Luftgemisch gewachsen waren (Vermehrung auf etwa das Dreifache) und dadurch ziem-
lich gleichm&Big markiert worden waren, wurden zur Entfemung des "4CO2 aus dem
AuBenmedium zweimal mit frischem Ndhmedium gewaschen und auf die Dichte D = 4
eingestelit. 10 m! der Suspension wurden dann in die Versuchskivette gefullt und mit
einem 0,8%-C02-Luﬂgemisch durchperlt. Erst 15 min nach dem Einbringen in die Ver-
suchskivette wurde mit der Messung der COz-Ausscheidung der Algen begonnen. (= Ver-
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suchsbeginn). Dazu wurde der die Algen verlassende Gasstrom durch eine Waschflasche

. 14 .
mit NaOH geleitet und darin das ausgeschiedene C02 absorbiert. Nach der gewinsch-
ten Zeit wurden von der Natronlauge aliquote Teile zur Radioaktivitstsbestimmung auf

Plattchen ausgeschmiert.

Kinetik der MCOZ-Produktion im Dunkeln

In die Versuchszeit wurden "Absorptionsperioden" von je 20 min Daver eingelegt, wih-
rend derer das MCOZ aufgefangen wurde. Die Waschflasche war dabei jeweils mit neuer
NaOH beschickt. In Abb. 11 ist das Ergebnis dargestellt; die Absorptionszeiten sind auf
der Abszisse durch Balken kenntlich gemacht. Wie man sieht, sinkt die COZ-Abgabe in-
nerhalb von 2 bis 3 Stunden auf etwa die Halfte. Ein zweiter Versuch ergab ein &hnliches
Resultat. Auch bei den manometrischen Messungen dei Atmung, die einen recht unter-
schiedlichen zeitlichen Verlauf derselben ergaben (vgl. S. 75 ), wurde in mehreren

Fallen ein Absinken der Atmungsgeschwindigkeit auf die Hdlfte beobachtet.

Messung der MCO,,-Produk’rion im Licht

Die Algen wurden in Intervallen von 23 oder 28 min Dauer belichtet; die beleuchtete
Fidche war ca. 6 cm2 groB3. Es wurden vier verschiedene Lichtintensitdten benutzt, derer
Reihenfolge in jedem Versuch anders war. Manchmal wurde auch dieselbe Intensitat im
gleichen Versuch wiederholi. Die Wellenldnge des Lichts betrug 658 nm. Neben den
Lichtzeiten wurden in jedem Versuch auch zwei oder drei Dunkelzeiten gegeben.

Um eventuell auftretende Induktionsphinomene zu vemeiden, wurde nach jedem Wechse!
der Beleuchtungsbedingungen acht Minuten gewartet und erst wihrend der letzten 15 odel
20 Minuten einer Licht- bzw. Dunkelperiode die MCOz—Ausscheidung der Algen gemess:
Aus den MeBlergebnissen der Dunkelzeiten wurden fur die Abschnitte, in denen belichtet
wurde, "Dunkel"-Werte interpoliert, auf die die im Licht gemessene CO_~Produktion be-
zogen wurde. Auch mit den zwischengeschalteten Lichtperioden war die 4CO2-Abgabe
ebenso wie im Dauerdunkel nach 2 1/2 bis 3 Stunden auf die Halfte des Ausgangswerts
gesunken.

Das Ergebnis aus funf Versuchen zeigt Abb. 12: Mit steigender Lichtintensitat sinkt die C
schwindigkeit der ]4C02-Abgabe und erreicht ab~2 uE/min einen konstanten Wert, der

~ 40% der Dunkelkontrolle ausmacht.
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Abb. 11: Kinetik der MCOZ—Abgabe markierter Algen im Dunkeln.
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Abb. 12; MCO -Ausscheidung markierter Algen in Abhangigkeit von der pro Minute ab-
sorbierten Lichtmenge bei 658 nm. D =4, o = 1.



Diskussion und Ergebnisse anderer Autoren

Die Intensitatsabhangigkeit der COZ-Ausscheidung scheint gut durch eine Reassimilation
erklarbar zu sein, die zundchst mit wachsender Lichtintensitat zunimmt, von einer be-
stimmten Intensitdt an jedoch einen konstanten Wert annimmt. Eine solche Intensitatsab-

hingigkeit der Reassimilation hatten wir im vorigen Kapitel angenommen.

Nach Abb. 12 erhdlt man im Licht maximal eine Minderung der Dunkel-COZ—Abgqbe um
50 bis 60%, d.h. falls die reelle CO -Produktion der Zelle (= refixiertes CO + ins
AuBenmedium ausgeschiedenes COZ) im Licht gegeniber dem Dunkeln unvercnden‘ ist,
konnten hochstens 50 bis 60% des Afmungs-CO reassimiliert werden. In ungefahrer Uber-
einstimmung damit steht der groBtmogliche Refixierungswert, den wir aus den Lichtsatti-
gungskurven der COZ—Assimilaﬁon im Durchschnitt zu 47% der Dunkelatmung erhalten
hatten.

Eine gewisse Diskrepanz stellt sich jedoch heraus, wenn man die Abhangigkeit der MCOZ—
Ausscheidung und der Reassimilation von den absoluten Werten der Lichtintensitat betrach-
et. Die Reassimilation sollte ihren maximalen Wert von rund 50% der Dunkelatmung er-
reicht haben, sobald die Intensitatskurven der COz—Assimilation ihre groBte Steigung an-
nehmen und linear werden; das war bei unseren Lichtsattigungskurven bereits bei Licht-
intensitdten > 0,2 ;.JE/min.écm2 der Fall. Die MCOZ-Ausscheidung ist jedoch erst
von Lichtintensitdten > 2 uE/min.écm2 an um einen Betrag von 50% des Dunkelwertes
vermindert, bei schwiicheren Intensitdten aber noch nicht auf diesen Wert abgesunken.

Um auch in dem Intensitatsbereich zwischen 0,2 und 2 uE/min.(Scm2 einen konstanten
Refixierungsbetrag von ~ 50% der Dunkel-COz-Ausscheidung zu erhalten, miBite in die-
sem Intensitatsbereich die reelle COz-Produktion und damit die Atmung gegeniber dem

Dunkelwert erhsht sein.

Wir halten eine bessere experimentelle Sicherung dieser Folgerung fur notwendig. Die
Lichtsattigungskurven der COZ—Assimilation und der COZ—Ausscheidung sollten an mog-
lichst gleichartig gezichtetem Algenmaterial gemacht werden. (Die Algen fur unsere Ver-
suche zur MCO -Ausscheidung waren in Schuttelkultur gewachsen, die Algen, die fur

die Erstellung der Lichtsattigungskurven der CO -Assmllatlon genommen wurden, stammten
aber aus der nomalen Anzucht). Bei der Messung der CO -Produktion wire auBBerdem

. 2
der Intensitétsbereich zwischen 0 und 1 uE/min.6cm” genauer zu priifen.
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Es ist noch zu erwdgen, daf3 die verminderte MCOZ—Ausscheidung im Licht auch auf einer
Atmungshemmung beruhen kinnte. Auf eine Lichthemmung der Atmung schloB bereits
Kok {1948, 1949) aus der Gestalt seiner Lichtsdttigungskurven. Er fand, daf3 die Aimung
in der Regel am Kompensationspunkt um 50% abgesunken war und bei hoheren Lichtinten-
sititen gleichblieb. Unter unseren Versuchsbedingungen war die MCOZ-Ausscheidung
erst bei etwa 3-facher Uberkompensarion der Dunkelatmung auf ihren geringsten Wert
gefallen; insofern ist also unter Resultat nicht dem Koks gleichzusetzen, obwohl der Grad
er Atmungshemmung Ubereinstimmen wiirde. Falls man die verminderte ]4CO2-Ausschei—
dung im Licht als Atmungshemmung betrachtet, ist der Knick in unseren Lichtsdttigungs-
kurven nicht mehr durch die Refixierung zu erkigren. Da der Kol--Effekt von anderen
Autoren nicht regelmaflig beobachtet wurde, halten wir die im Licht veminderte ]4C02—

Ausscheidung im wesentlichen doch fur eine Refixierung.

Versuche zur Refixierung von Afmungs-CO2 machte bereits Steemann Nielsen (1955 b).
Er inkubierte Chlorella zwei Stunden mit MCOZ im Licht und untersuchte - nach Uber-
tragen in ein Medium mit ]2C02 - die Ausscheidung von markiertem Atmungs-CO2 im
Dunkein und im Licht. Dabei fand er bei 8000 Lux und einer COQ-Konzenfra'rion von
0,03% gegeniber dem Dunkelwert nur 40% der Aktivitdt, was unserem Ergebnis bei
hsheren Lichtintensitdten entspricht. Bei 4,5% C02 und 500 Lux kam er auf ghnliche
Werte. Da bei der schwachen Lichtintensitat der COZ—Verbrquch der Zelle niedriger ist
und damit auch das Konzentrationsgefdlle zwischen dem Entstehungsort des Afmungs—CO2
und dem Ort der COZ-Assimilation geringer, hdtte die Atmungskohlensidure hier eher die
Chance haben sollen, aus der Zelle zu entweichen. Im gleichen Sinne sollten die bei den
p)eiden Lichtintensitdten verwandten CO2—Konzenfrofionen wirken: Falls durch die hohe-
re COZ-Konzenfrqﬁon das markierte Afmungs—CO2 in der Zelle starker verdinnt wird,
hatte man nun im Licht einen groReren Prozentsatz der Aktivitdt finden sollen als bei
der niedrigeren COQ-Konzen’rrq'rion .
Steemann Nielsen folgert daraus, dafB freies Atmungs—CO2 nicht refixiert wird. Er halt
jedoch die bevorzugte Assimilation des HCO;—Ions, das bei der Atmung entstehen konnte,
nicht fur ausgeschlossen.
Obwohl Steemann Nielsen fur die Hemmung der COZ—Ausscheidung im Licht auch andere
Grinde fur mdglich halt, die nichts mit einer Reassim ilation zu tun haben, kommt er zu

dem Ergebnis, daB "durchschnittlich 60% des Atmungs—CO2 identisch mit CO2 sind, das
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an der Photosynthese teilnimmt"; das bedeutet jedoch nichis anderes als eine Reassimi-
iation.

Wir glauben, daf3 die Versuche von Steemann Nielsei: Uber die COZ—Abgabe im Licht
bei verschiedenen COZ-Konzenfrcn‘ionen im Auflenmedium die Refixierung von Atmungs-
C02 nicht ausschlielen konnen. Es ist namlich zu bedenken, daB der COZ—Austcusch
zwischen Zellinnerem und Aulenmedium kein reincr Diffusionsvorgang sein muf3, der nur

vom Konzentrationsgefille abhidngt, sondem daB das Plasmatemma auch fir CO2 Pemeabi-

litatsgrenzen bilden kidnnte.

lm Gegensatz zu den Ergebnissen von Steemann Nielsen und uns stehen die Befunde Rythers
(1956). Er zichtete den Flagellaten Dunaliella (Volvocales) mehrere Tage und damit tber
viele Zellgenerctionen in Anwesenheit von MCOZ. Nach Uberfihren in ein ]2C02—ha|—
tiges Medium fand er auf eine 24-stindige Belichtung hin praktisch keinen Radioaktivi-
tgtsschwund der Algen, in der Dunkelkontrolle jedoch einen von ca. 20%. Ryther nimmt
demzufolge eine vollstandige Reassimilation der Atmungskohlensdure an. Eine vollige
Reassimilation ist jedoch unwahrscheinlich, da offenbar ein Teil des Atmungs-CO2 stets
aus der Zelle entweichen kann, wie daraus ersichtlich ist, daf3 am COZ-Kompensqtions-
punkt auch auBerhalb der Pflanze stets noch eine gewisse COz—Konzenfration aufrecht-

erhalten wird.

SchlieBllich ist noch die mit Hilfe der Massenspekirographie durchgefUhrte Arbeit von
Brown und Weiss (1959) an Ankistrodesmus zu nennen, aus der eine Hemmung der CO2-
Abgabe im Licht auf etwa die Halfte hervorgeht, einen Wert, der bereits von verhalt-
nismaBig schwachen Lichtintensitaten an erreicht wird. Der 02-Verbrauch hingegen
dndert sich nicht (abgesehen von einem Ansteigen, das erst bei ziemlich hohen Intensi-
titen erfolgt), wie zu erwarten gewesen wire, wenn analog zur Reassimilation von At~
mungs—C02 der’photosynthe’risch entwickelte Sauerstoff bevorzugt von der Atmung ver-
braucht worden wire. Aus diesem Befund kénnte man noch am ehesten auf eine echte
Lichthemmung der COZ-Produkfion und eine nur geringfugige Reassimilation schlieflen.
Angesichts der ebenfalls massenspektrographischen Untersuchungen von Hoch et al. (1963)
an Scenedesmus und Anacystis, die zwei sich uberlagemde Einflusse des Lichts auf die
Oz-Aufnahme ergaben, namlich eine Hemmung bei schwachen und eine Forderung bei
starken Intensitdten, glauben wir jedoch, auch die von Brown und Weiss gefundene Ver-
minderung der COZ—Abgabe im Licht jedenfalls teilweise auf eine Reassimilation zuriick-

fuhren zu konnen.



-37 -

Aus allen aufgefuhrten Ergebnissen wird deutlich, da8 die Beziehungen zwischen Photo-
synthese, Reassimilation und Atmung noch recht unklar sind und weiterer Untersuchungen

bedurfen.

Il. Der Quantenbedarf der Photosynthese

! . Bestimmung des Verhdltnisses -C02/22

Bei der Messung des Quantenbedarfs der Photosynthese sollte man sich nicht darauf be-
schrinken, den Quantenbedarf nur der COZ-AssimiIarion oder rur der Oz—Enfwicklung
zu bestimmen. Eine alleinige Messung des Quantenbedarfs der COZ-—Assimilotion sagt
z.B. nichts Uber die Reduktionsstufe des assimilierten CO2 aus und damit auch nichts
Uber die Zahl der durch die photochemische Wasserspaltung gebildeten Reduktions-
dquivalente. Aus dem Quantenbedarf der Oz-Enfwicklung erhdlt man keinen AufschluB
darisber, ob die gebildeten Reduktionsiquivalente auch wirklich zur Photo-"synthese"
organischen Materials aus Kohlensiure, Wasser und Mineralsalzen dienen.

Um neben dem fur die COZ—Assimilation gemessenen Quantenbedarf auch den der Oz-
Entwicklung zu erhalten, wurde zundchst das Verhiltnis -C02/02 F!) in eigenen Ver-
suchen (manometrisch) bestimmt. Man kann dann auch mit dem zwei Lichtreaktionen um-
fassenden Photosyntheseschema vgrgleichen, das einen Mindestquantenbedarf ven

8hy /O2 voraussagt .

Die Messungen wurden im Rotlicht (660 nm) und im Blaulicht (430 nm) ausgefuhrt. Die
s\lgendichte D war ~ 8. Mit den Manometerablesungen wurde 10 min nach Hahnschluf3
begonnen; die Photosynthesegeschwindigkeit blieb von da an fir die Dauer des Versuchs
konstant. In drei Versuchen wurde 4 im Blau- und Rotlicht an ein und derselben Suspen-

sion untersucht. In Tab. 3 sind die Ergebnisse aufgefihrt.
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Tab. 3
B=Blau / Vielfaches der Versuchsdauer Nr. des Versuchs
R= Rot Kompensation {min)

d. Dunkelatmg.
B - 0,83 5 90 1
R - 0,88 7 105
B -0,93 19 30 2
R -0,99 15 100
B -0,88 14 60 3
R - 0,96 12 70
R -0,98 8 105 4
R -0,93 11 105 5
R -0,97 10 120 6
R -0,87 14 45 7

Der Durchschnittswert fUrJ} ist fur Rotlicht - 0,95, fur Blaulicht - 0,88. Der niedrigere
J/ —Wert im Blaulicht kénnte auf verstarkter EiweiBsynthese gegentber dem Rotlicht be-
ruhen (Kowallik 1962).
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2. Der Mindestquantenbedarf der COZ-Assimilation und seine Abhdngigkeit von der
Wellenldnge

Der Quantenbedarf der COZ—Assimilotion wurde aus den MeBpunkten der Lichtsittigung-
kurven fur monochromatisches Licht errechnet. Er ist bei einem bestimmten MefB8punkt
gleich dem Quotienten uE absorbiert/uM C02 assimiliert, oder in den graphischen Dar-
stellungen der Abbildungen 8 und 9 gleich dem reziproken Wert der Steigung einer Ge-
raden, die durch den MefBpunkt und den Ursprung geht. Infolge des Knicks in unseren
Lichtsattigungskurven ist der Quantenbedarf bei sehr schwachen Lichtintensitdaten hoch,
nimmt bei starkeren stindig ab und steigt erst, wenn man in das Gebiet der Lichtsatti-
gung kommt. Da der Knick bei verhaltnismaBig schwachen Intensitaten liegt und der
folgende lineare Teil der Kurve sich tber einen mehmals groBeren Intensitatsbereich
erstreckt, ist der EinfluB3 des Knicks auf den Quantenbedarf bei hoheren Intensitaten

nur mehr unbedeutend.

In Tabelle 4, Spalte 4 sind die Werte fur ]/p angegeben, die weder durch den Knick
in den Lichtsattigungskurven noch durch die Lichtsattigung wesentlich erhoht waren.
Spalte 5 enthalt die ]/? -Werte, die aus der Steigung des steilsten Teils der Licht-
sdttigungskurven berechnet wurden (auf diesem Abschnitt lagen dann mindestens drei

MeBpunkte); sie weichen von den Werten der direkten Messungen kaum ab.

Es zeigt sich, daf ]/?) zwischen 527 und 668 nm ziemlich konstant ist. Der Durch-
schnitt aus den Werten von Spalte 4 und 5 betragt 12,7 hy /COz. Im Blaulicht liegen
die Werte durchwegs hsher, maximal etwa 1 1/2 mal. Im Dunkelroten (712 nm) ist der
Quantenbedarf rund dreimal so hoch wie im grinen, gelben und hellroten Teil des

E?Spekrrums.
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A oL D uE/min l/’o 1/p aus d. Steigung
(nm) absorbiert d.Lichtkurven
433 0,592 0,22 0,337 14,4

0,925 1,05 0,528 18,7
" t 1,44 18,2
1 3,9 0,618 15,3
454 0,9 1,0 0,359 ,
u n 0,625 )
487 0,962 2,3 0,528 .7
" g 1,44 2
527 0,683 2,27 0,533 12,5
" " 0,987 12,9
n " 1,535 13,0
0,71 2,25 12,4
544 0,718 2,82 ,44 13,9
" " 1,28 12,8
" " 122 ",
589 0,938 3,5 0,84 11,9
" " 2,22 12,4
0,914 3,5 10,6
0,926 3,5 0,754 12,3
" " 1,64 n,7
" " 2,40 11,8
0,957 3,5 0,872 13,7
1,72 12,7
1,72 12,4
622 0,52 0,72 0,355 14,6
0,665 1,23 0,547 10,8
" “ 1,45 12,7
658 1 4,0 0,86 12,0
" " 1,62 13,8
" " 2,46 12,1
0,613 0,36 0,279 13,6
" " 0,70 13,
0,904 1,1 12,1
0,98 4,0 0,465 ,7
u " 0,680 3,0
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A o D uE/min l/ja 1/¢ aus d.Steigung
(nm) absorbiert d.Lichtkurven
668 1 3,9 0,662 14,4

" " 1,46 11,6
" " 2,72 13,8
1 5,8 1,06 13,4
" " 1,56 12,5
712 0,584 3,6 2,1 41,8
3,1 40,5
0,580 3,6 39,0
0,59 3,5 45,3
0,67 4,0 36,1

Tab. 4: Der Quantenbedarf der CO ,-Assimilation bei verschiedenen Wellenldngen,
Algendichten und Lichtstdrken. Assimilationszeiten zwischen 20 und 45 min.

Besprechung der Ergebnisse und Ergebnisse anderer Autoren

Mindestquantenbedarf

Dem zwischen 527 und 668 nm gefundenen Mindestquantenbedarf von durchschnittlich
12,7 hV/CO2 entsprechen, wenn man mit dem bei 660 nm gemessenen g v - 0,95
umrechnet, 12,1 hV/OZ. Das steht nicht im Widerspruch zu dem in der Einleitung
geschilderten Photosyntheseschema, das zwei Lichtreaktionen umfaf3t.

Betrachtet man die Angaben in der Literatur Uber den Quantenbedarf der CO2—Assimi|mion,
so kann man abgesehen von den Messungen von Warburg und Mitarbeitem eine weitgehen-
de Ubereinstimmung mit unseren Ergebnissen feststellen. Manometrische Messungen fuhr-
ten an Chlorella Warburg und Negelein (1923), Kok (1948), Burk et al. (1949), Rieke
(1949), Warburg und Burk (1950) sowie Warburg et al. (1966) durch. Hierbei fanden
Warburg und Mitarbeiter meist Werte um 4 hV/COz, in der letzten Arbeit (1966) wur-

de sogar ein minimaler Wert von 2,62 hy /CO2 gefunden. Kok (1948) gibt fur die 02—
Entwicklung im Mittel einen Mindestbedarf von 7,5 hu/02 an, daneben ein J/ von
durchschnittlich -0,92, so daf3 sich 8,2 h t//CO2 errechnen. Zwei Bestimmungen von
Rieke ergaben Werte von 12,2 und 16,5 hV/COz, fur Scenedesmus fand er 13,3 und

12,4 h v/COz.
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Die mit anderen Methoden gewonnenen Quantenzahlen liegen durchwegs uber 8 hy /CO2
und entsprechen damit den Ergebnissen von Kok, Rieke und uns: Manning et al. (1938)
bestimmten gasanalytisch den COZ— und Oz—Geholf eines Gasstroms nach Durchleiten
durch eine Chlorellasuspension, die entweder verdunkelt oder belichtet wurde.

Die ]/P -Werte fur die COZ—Assimilufion wie auch fir die OZ-Entwicklung bewegten
sich meist zwischen 28 und 13. Gabrielsen (1947) untersuchte ebenfalls gasanalytisch

die COZ-Aufnahme an Blattern hoherer Pflanzen und erhielt Werte von etwa 12 hV/COZ,
Weitere Messungen an Chlorelia wurden von Evans (vgl. Daniels 1951) und Yuan et al.
(1955) ausgefihrt. in einem geschlossenen System wurde der COZ—Gehqu des Gasge-
misches laufend mit Hilfe der Infrarotabsorption gemessen, auBerdem die Konzentration
des Sauerstoffs aufgrund seiner paramagnetischen Eigenschaften. Evans fand einen Quan-
tenbedarf von 9 bis 10 hV/COz, die letztgenannten Autoren kamen im Mittel auf 8,9
hV/CO2 und ein d} von 1.

Abhtngigkeit des Quantenbedarfs von der Wellenldnge

Nach unseren Massungen war der Quantenbedarf im Grinen, Gelben und Roten konstant,
im Dunkelroten {712 nm) aber stark erhoht. Einen bedeutenden Anstieg des Quantenbe-
darfs beim Ubergang von Hellrot zu Dunkelrot fanden bereits Emerson und Lewis (1943)
bei Chlorella und bei Chroococcus (1942), auBerdem Tanada (1951) bei Navicula.

Auch durch den Vergleich von Aktions- und Absorptionsspektren wurde darauf geschlos-
sen (Haxo und Blinks 1950).

Bei 712 nm waren in unseren Versuchen ca. 40 hv zur Assimilation eines Molekuls CO2
notwendig, also etwa dreimal mehr als bei den optimal wirksamen Wellenldngen. Nach
den Massungen von Emerson und Lewis (1943) war der Quantenbedarf bei derselben Wel-
lenldnge gegentber dem Mindestquantenbedarf (11 hV/Oz) etwa auf das 2,3-fache er-
hoht (25 hV/OZ). 1957 fanden Emerson et al. jedoch bereits bei 700 nm einen Quan-
tenbedarf von Gber 100 hV/OZ, wihrend der Mindestquantenbedarf den durchaus ubli-
chen Wert von 9,5 hv /O2 aufwies. Wie man sieht, sind die Befunde uber das Ausmaf3

des Abfalls der Quantenausbeute im Dunkelroten bei Chlorella recht unterschiedlich.

Die Ergebnisse, die an V.rtretern anderer Algenstdmme gewonnen wurden, sind quantita-

tiv schlecht vergleichbar, da in diesen Algen der Beginn des Abfalls der Quantenausbeute
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bei etwas kirzeren Wellenldngen einsetzt, als bei Grunalgen (Haxo und Blinks 1950,
vgl. Yocum u. Blinks 1954, Brody u. Emerson 1959).

Es sei noch bemerkt, daB3 bei einem Vergleich der Wellenldngenabhingigkeit der Quan-
tenausbeute die aus Messungen der COz-Assimilation erhaltenen Ergebnisse nicht unbe-
dingt mit den bei der Messung der Oz—Entwicklung erhaltenen Ubereinstimmen mussen;
von Kok und Hoch (1961) wurde z.B. bei Anacystis im Dunkelrot ein grofBleres Verhalt-

:nis -CO‘?/O2 gefunden, als im Hellrot.

‘wischen 527 und 668 nm fanden wir eine ziemlich konstante Quantenausbeute. Im
biauen Spektralbereich war sie jedoch deutlich emiedrigt. Das stimmt mit den Befunden
von Warburg und Nzgelein (1923) tberein, die im Blauen (436 nm) eine Verschlechte-
rung der Quantenausbeute gegenitber anderen Lichtqualitdten (546, 578 und 660 nm)
beobachteten. Zu dem gleichen Ergebnis kamen Emerson und Lewis (1943).

Die Verschlechterung der Quantenausbeute im Blauen kann man auf die Anwesenheit der
Karotinoide zurickfuhren. Emerson und Lewis (1943) stellten namlich fest, daf3 beim Ab-
sorptionsmaximum der Karotinoide auch die stdrkste Depression der Quantenausbeute

zu finden war. Das bestdtigte die bereits von Warburg und Negelein (1923) gemachte
Annahme, daB die schlechtere Quantenausbeute im Blauen durch eine geringere photo-
chemische Aktivitat der gelben Pigmente bedingt ist. Beim Vergleich der Erniedrigung
der Quantenausbeute im Blauen mit der Beteiligung der Karotinoide an der Gesamt-
lichtabsorption kamen Warburg und Negelein und auch Emerson und Lewis zu dem SchluB,
daB die Karotinoide doch nicht vollig inaktiv sind und immerhin etwa die Halfte der

Wirksamkeit des Chlorophylls erreichen.

" 3. Der Quantenbedarf der CO_-Assimilation im Rotlicht bei Anwesenheit kleiner
Mengen Blaulichts -

Warburg et al. (1954, 1955) berichteten tber eine Erhshung der Quantenausbeute bei
Chlorella auf das zwei- und mehrfache durch Zusatz katalytischer Mzngen blauen
Lichts zum grinen oder roten MeBlicht. Auf diese Weise konnten stets die optimalen
Werte von ~ 4 hV/O2 erzielt werden. Das blaue Licht sollte dabei ein Photosynthese-
fement aktivieren.

Obwohl der Effekt von verschiedenen Autoren nicht gefunden wurde (vgl. Diskussion),



versuchten wir ihn mit unserer Art der Photosynthesemessung zu reproduzieren.

Nach Warburg ist bei Abwesenheit von Blau der absolute Betrag vonJ/ < 1, mit

Blau > 1. Eine Anderung des Quantenbedarfs der 02-Enfwicklung durch Blau sollte
sich demnach noch drastischer bei dem der COZ-Assimilation auswirken und deshalb
mit unserer Methode gut auffindhar sein.

Zum besseren Vergleich mit den folgenden Ergebnissen seien kurz die Versuchsbedingun-

gen angegeben, unter denen Warburg und Mitarbeiter die Blaulichtwirkung fanden.

Sie benutzten die ZweigefdBmethode zur Photosynthesemessung. Die von den Algen ab-
sorbierte Blaulichtmenge betrug 1,7 bis 20% des absorbierten roten oder grinen MeB-
lichts. Das Blaulicht allein durfte je nach seiner Intensitit die Atmung etwa 0,15 bis
einmal kompensiert haben. MeBlicht und Blaulicht zusammen kompensierten die Atmung
bis zu 12-fach, in einem Falle sogar 26-fach.

Nach dem Einschalten des Blaulichts wurde seine Wirkung nach einigen Minuten biswei-
len jedoch erst nach tber einer Stunde sichtbar. Bei zu lange dauemder Bestrahlung mit

Blaulicht nahm seine Wirkung oft wieder ab.

In unseren Versuchen wurden sehr dunne Algensuspensionen bentUtzt, um die Zellen mdg-
lichst gleichmaBig mit Blaulicht zu beleuchten und dadurch allen die Bildung des von
Warburg u. Mitarb.geforderten Photosyntheseferments zu emdglichen. Als MeBlicht
diente Rot (660 und 622 nm); das Blaulicht hatte eine Wellenldnge von 454 nm, die im
Maximum des von Warburg et al. (1955) angegebenen Wirkungsspektrums fur das kata-
lytische Blaulicht liegt. Die von den Algen absorbierte Blaulichtmenge (uE/min) betrug
9 bis 50% des absorbierten MeBlichts. Die Dunkelatmung wiire durch das Blaulicht al-
lein ein- bis zweifach kompensiert worden; mit dem MeBlicht zusammen war sie 8 bis
24 mal kompensiert.

Im ersten Versuch wurde zuerst 10 Minuten Blaulicht allein gegeben, dann 45 bis 55 Mi-
nuten lang Blau und Rot zusammen. I/f wurde fur Rot und Blau allein jeweils an besond
ren Proben gemessen.

Fur den Fall der gemischten Beleuchtung wurde aus der absorbierten Blaulichtmenge (uf)
und dem ]/? -Wert, der an der besonderen Probe mit Blau allein erhalten worden war,
die COZ-Menge (1M) errechnet, die durch das Blaulicht fixiert worden war (unter der
Annahme, daf3 sich l/? fur Blau bei Anwesenheit von Rotlicht nicht dndert). Aus der
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Differenz zwischen Gesant-COz-Fixierung und der berechneten COZ-FIxierung von
Blau allein ergibt sich der Betrag des vom Rotlicht (bei gleichzeitiger Anwesenheit
von Blaulicht) assimilierten CO2' Die Division der absorbierten Rotlichtmenge (WE)
durch diesen Betrag (uM) ergibt den Quantenbedarf fur das MefBlicht in Anwesenheit

von Blaulicht.

Daten des ersten Versuchs:

Aligemeine Versuchsbedingungen wie fur die Lichtsattigungskurven in monochromatischem
Licht (S. 26 ).

Algen: Einen Tag alt, auf D = 0,25 verdinnt. A : 660 und 454 nm

O(,“ohg:afongs 0,54, am Ende des Versuchs 0,58. a<.454 am entsprechend 0,67 bzs.0,72.

Belichtungs- Absorbiertes Licht Vielfaches COZ-Fixierung l/? 660
zeit (E/min) d.Kompen- (uM/min) nm
(min) 454 nm 660 nm sation Gesamt  f.660 nm

10 0,068

45 0,068 0,502 22 0,0378 0,0343 14,6
10 C,0695

55 0,0695 0,146 8,3 0,0141 10,0105 13,9
10 0,071

45 0,071 0,353 17,4 0,0296 0,0260 13,6
45 0,360 16,4 0,0279 12,9
60 0,0735 2,2 0,0038

Im zweiten Versuch wurden die Algen im Kulturthemostaten zusdtzlich zur nomalen Be-
leuchtung drei Stunden mit Blaulicht (durch Farbglas BG 12 von Schott) von 270 )uW/cm2
vorbelichtet, die Dunkelatmung der Algen in der Anzuchtflasche durfte dadurch schat-
zungsweise 0,5 bis 1-mal kompensiert worden sein. Wahrend der Belichtungszeit mit

Blau und Rot zusammen wurden zu zwei verschiedenen Zeiten Proben entnommen.
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Daten des zweiten Versuchs:

Algen: einen Tag alt, auf D = 0,21 verdunnt. A : 622 und 454 nm

o 622 nm anfangs 0,35, am Ende des Versuchs 0,39. d,454 am anfangs 0,65.

Zur Berechnung der COZ-Fixierung durch Blau wurde 'I/? 454 19,5 angenommen.

Belich- Absorbiertes Licht Vielfaches CO,-Fixierung l/f622 m

tungszeit (uE/min) d. Kompen- éJl\i/min) n
(min) 454 622 nm sation esamt f.622 nm

30 0,0555 0,261 13 0,0224 0,0195 13,4

30 " " 0,0212 0,0183 14

40 0,0555 0,161 8,5 0,0146 0,0118 13,7

30 " u 0,0138 0,0110 14,6

30 0,0555 0,600 24 0,0400 0,0371 16,2

55 " " 0,0318 0,0290 20,7

73 0,600 22 0,0382 16,1

Aus keinem der beiden Versuche ist eine besondere Wirkung des Blaulichts ersichtlich;
im zweiten Versuch ist lediglich eine gewisse Abnahme der Geschwindigkeit der C02-
Fixierung mit der Zeit zu bemerken. Da es sich jedoch um einen Einzelversuch handelt,

messen wir diesem Befund keine groflere Bedeutung bei.

Diskussion und Ergebnisse anderer Autoren

Wir konnten den EinfluB des Blaulichts auf den Quantenbedarf der COZ-Assimilaﬁon nicht
bestdtigen, obwohl wir die Beleuchtungsverhiltnisse fur die Algen etwa so wahlten, wie
sie in den Versuchen von Warburg und Mitarbeitern herrschten. Auch andere Autoren

fandenleine besondere Wirkung des Blaulichts auf den Quantenbedarf der Photosynthese.

1949 machten Moore und Duggar an Chlorella Bestimmungen des Quantenbedarfs im
Blauen {436 nm), Roten (650 nm) und Grunen (546 nm). Der Quantenbedarf fur die
OZ-Entwicklung {polarographisch gemessen) blieb auch bei einer Kombination der ver-

schiedenen Lichtfarben gleich (10 hV/Oz). Bei drei Versuchen betrug die Menge des
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absorbierten Blaulichts 71, 135 und 133% der Menge des absorbierten Rotlichts und kom-
pensierte die Dunkelatmung etwa ein~- bis 2,5-fach. Die Belichtungszeit betrug 20 min.
Die Beleuchtungsbedingungen fur den Effekt wiren also gegeben gewesen; sein Ausblei-
ben wiére nur durch eine gegenuUber der Belichtungsdauer sehr lange Induktionszeit er-
klarlich.

Bassham et al. (1955) konnten ebenfalls keinen EinfluB des Blaulichts auf die Quanten-
ausbeute finden. Die photosynthetische Oz-Entwickl ung wurde in ihren Versuchen auf-
'rund der paramagnetischen Eigenschaften des 02 gemessen. Die Energie des einfallen-
den Blaulichts (von einer Cadmiumlampe) wurde zwischen 3 und 10% der des einfallen-
den Rotlichts (630 nm) variiert. Die Dunkelatmung durfte durch Rot allein bis zu sieben-
mal kompensiert worden sein. Uber die Belichtungszeiten werden keine Angaben ge-
macht, so dafl der Effekt ebenfalls durch eine lange Induktionszeit hidtte unerkannt
bleiben kénnen.

Emerson (1958) untersuchte manometrisch den Quantenbedarf bei Kombination von Licht
der Wellenldngen 468 und 546 nm. Unter den von Warburg und Mitarbeitem angegebe-
nen Versuchsbedingungen erzielte er keine Steigerung der Quantenausbeute durch zu-

stitzliches Blaulicht; auch das Variieren verschiedener Parameter blieb erfolglos.

Aufgrund dieser und unserer Befunde ist es nach unserer Meinung recht unwahrschein-
lich, daB katalytische Mengen Blaulichts einen bedeutenden EinfluB auf den Quanten-
bedarf der Photosynthese haben. Eine ausfuhrliche Kritik an den Messungen von Warburg
und Mitarbeitern ist von Kok (1960) gegeben worden.

IIl. Der Emersoneffekt bei der COZ-Assimilation

1. Allgemeines
2 Allgemeines

Bei der Untersuchung des starken Abfalls der Quantenausbeute der Photosynthese im Dun-
kelrot entdeckten Emerson et al. (1957), daB die gleichzeitige Belichtung von Chlorella
mit Dunkel rot (/1 > 680 nm) und kirzerwelligem Licht eine gré3ere Photosyntheselei-
stung ergab, als der Summe der Wirkungen der einzeln eingestrahlten Lichtqualitdten ent-
sprach (Emersoneffekt). Der Effekt wurde mehrfach bestitigt und untersucht (z.B. Blinks
1960, Myers u. French 1960, Duysens u.Amesz 1962, Myers u. Graham 1963, Eley u.
Myers 1967).
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Wir nennen im folgenden die beiden Lichtqualitdten, bei denen der Emersoneffekt
zustandekommt, einfach kurzwelliges und langwelliges oder dunkelrotes Licht. Zur
Charakterisierung des Emersoneffekts kann man den Mehrbetrag heranziehen, der bei
gleichzeitiger Bestrahlung mit lang- und kurzwelligem Licht erzielt wird. Wir be-

zeichnen ihn mit d; er ist durch folgende Beziehung gegeben:

d=Ppp=P- P

Hierbei ist P] die Photosyntheseleistung in langwelligem Licht, P2 in kurzwelligem
und P]2 in gleichzeitig gegebenem kurz- und langwelligem Licht.

Da die Quantenausbeute im Dunkelroten gegenuber kirzerwelligem Licht erheblich
schlechter ist, ist es vielfach Ublich, den Mehrbetrag d auf eine Verbesserung der
Quantenausbeute des dunkelroten Lichts zurickzufihren. Als MaB fur diese Verbesse-

rung gibt man das "Enhancement" E an:

E =(P]2 - P2)/ P]
Inwieweit es berechtigt ist, eine Verbesserung der Quantenausbeute nur des dunkel-
roten Lichts anzunehmen, bleibe vorldufig dahingestellt.
Zur Erklérung des Emersoneffekts auf der Basis der Zwei-Lichtreaktionshypothese steht
das auf Duysens und Amesz (1962) zurickgehende "separate package” Modell zur Dis-
kussion, sowie das "spill over" Modell, das von Myers und Graham und auch anderen

{vgl. Myers 1963) fomuliert wurde. In beiden Modellen ordnet man den Lichtreaktionen

I und Il die Pigmentsysteme | und 1l zu.

Das “separate package" Modell besagt, daf3 sich das absorbierte Licht auf die beiden
Lichtreaktionen in einem festen Verhdltnis verteilt, das durch die Absorptionseigenschaf-
ten der beiden Pigmentsysteme gegeben ist. Dabei sollen vom kurzwelligen Licht uber
50% in Pigmentsystem || dbsorbiert werden, vom langwelligen Licht soll jedoch in Pig-
mentsystem | der Hauptteil absorbiert werden. Fir die vorwiegende Absorption des dunkel-
roten Lichts in Pigmentsystem | spricht die gegeniber kurzwelligem Licht bessere Quanten-
ausbeute im Dunkelroten bei Reaktionen, die nur von Lichtreaktion | getrieben werden

(Hoch und Martin 1963, Sauer und Biggins 1965, Schwartz 1967)

Da nach dem Zwei-Lichtreaktions-Schema die beiden Lichtreaktionen stéchiometrisch im

Verhaltnis 1:1 ablaufen sollen, werden bei Bestrahlung mit kurzwelligem Licht die Quante
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die im Pigmentsystem Il Uber die Zahl derer im Pigmentsystem | hinaus absorbiert
werden, fur die Photosynthese verloren gehen. In langwelligem Licht hingegen wird im
Pigmentsystem | ein Teil der Quanten ungenutzt bleiben. Der Emersoneffekt kommt nun
dadurch zustande, daB bei gleichzeitiger Gabe der beiden Lichtqualititen die "uber-
schissigen" Quanten in dem einen Pigmentsystem (wenigstens teilweise) mit denen im

anderen zusammenwirken und damit die Gesamtphotosyntheseleistung P] gegenuber

der Summe von P] + P2 um den Mehrbetrag d erhshen. ?
.Jach dem "spill over" Modell soll eine Energietbertragung von Pigmentsystem Il auf
"Pigmenfsysfem I in dem MaBe stattfinden, dafl im kurzwelligen Licht (dos ja groBten-
teils in Pigmentsystem |l absorbiert wird) beide Lichtreaktionen gleich stark angeregt
werden. Eine EnergieUbertragung von Pigmentsystem | auf Pigmentsystem Il soll hin-
gegen nicht mdglich sein. Deshalb wird das in Uberwiegendem Mafe von Pigmentsystem |
cbsorbierte langwellige Licht nicht optimal genutzt. Bei gleichzeitiger Belichtung mit
kurz- und langwelligem Licht kommen nun die Quanten des dunkelroten Lichts, die in
Pigmentsystem | im "Uberschu8" vorhanden sind, dadurch zur Wirkung, daf8 vom kurz-

welligen Licht ein groBerer Anteil im Pigmentsystem Il verbleibt und nicht auf Pigment-

system | Ubertragen werden mufB.

Es ist noch zu bemerken, daf die Energietbertrcgung von Pigmentsystem 1l auf Pigment-
system | nicht immer zu 100% méoglich ist. Man findet namlich bei einigen Reaktionen,
die nur von Pigmentsystem | sensibilisiert werden, im kurzwelligen Licht gegeniuber
Dunkelrot einen Abfall der Quantenausbeute bis auf ca. 50%; das bedeutet, falls man
eine praktisch 100%-ige Verwendung des dunkelroten Lichts fur Lichtreaktion | annimmt,
FGB ca. 50% des kurzwelligen Lichts nicht auf Pigmentsystem | Ubertragen werden ksnnen.
bBeispieIe fur solche Reaktionen sind die TPN-Reduktion durch das Ascorbat-Dichloro-
phenolindophenol -Donorsystem in Anwesenheit von DCMU (= 3 (3,4-Dichlorophenyl)-
1,1-Dimethylhamstoff) (Hoch und Martin 1963, Schwartz 1967) und die anaerobe Glukose-
assimilation (Klob 1967). Wie Gingras (1966 a, b) jedoch zeigte, erreicht bei der Photo-
reduktion, die ebenfalls nur vemittels der Lichtreaktion | ablcufen soll, das kurzwellige
Licht 85 - 100% der Wirksamkeit des dunkelroten. In diesem Fall wire also die Energie-

Ubertragung von Pigmentsystem Il auf Pigmentsystem | (fast) vollstandig.

Betrachten wir noch, zundchst am "separate package" Modell, wie E, d und pvon Ande-

rungen des Verhdltnisses der Lichtintensitdten bzw. Photosyntheseleistung bei kurz- und
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langwelligem Licht abhéngen.

Halt man eine bestimmte kurzwellige Beleuchtung und damit P2 fest und gibt wachsende
Intensitdten Dunkelrot hinzu, so wird bei geniigend kleinen Dunkelrotintensitdten der
Uberschuf3 an kurzwelligem Licht in Pigmentsystem Il grofer sein als der des dunkelroten
Lichts in Pigmentsystem |. Wir nennen das den Fall der "gberwiegenden kurzwelligen Be-
leuchtung" . Es kommen dann alle Quanten des dunkelroten Lichts optimal zur Wirkung.
E (das ja angibt, wieviel mal die Quantenausbeute des dunkelroten Lichts erhsht ist),
hat dann immer seinen hchsten Wert und ist konstant; d hingegen, das durch die Zahl
der zusdtzlich genutzten Dunkelrotquanten bestimmt wird, ist der Intensitdt des dunkel-
roten Lichts bzw. dem Wert von P] proportional .

Bei weiterer Erhshung der Intensitat des dunkelroten Lichts wird einmal der Zustand er-
reicht, daB in beiden Pigmentsystemen gleich viel Quanten absorbiert werden. Wir be-
zeichnen das als "Gleichgewichtspunkt" . E hat dabei ebenfalls seinen maximalen Wert.
Da nur am Gleichgewichtspunkt alle Quanten fur die Photosynthese wirksam werden, sollte
auch nur hier die Quantenausbeute am groBten sein, bei allen anderen Beleuchtungsbe-

dingungen aber niedriger.

SchlieBlich ist noch der Fall der "Uberwiegenden Dunkelrotbeleuchtung" zu unterscheiden,
der dann eintritt, wenn man das langwellige Licht so weit verstdrkt, daf im Pigmentsystem |
Uberzahlige Quanten auftreten. E nimmt dann mit steigender Dunkelrotintensitat ab. Alles
kurzwellige Licht, das bei kurzwelliger Beleuchtung allein im UberschuBl in Pigmentsystem |
vorhanden ist, findet nun stets seinen Widerpart im Pigmentsystem | und bestimmt den Betrag
von d. Dieser ist also konstant und von der Intensitat des langwelligen Lichts bzw. von P]

unabhiingig. Schematisch sind die Verhaltnisse in Abb. 13 A dargestellt.

Beim "spill over" Modell ist der Fall Uberwiegender kurzwelliger Beleuchtung gegeben,
wenn die Dunkelrotintensitéten so klein sind, daB noch der gesamte Betrag des dunkel-
roten Lichts, der in Pigmentsystem | im UberschuB absorbiert wird, durch eine entsprechend
verminderte Ubertragung des kurzwelligen Lichts von Pigmentsystem Il auf | wirksam werder
kann. Im Gegensatz zum "separate package" Modell ist unter diesen Bedingungen die
Quantenausbeute optimal,, fur E und d gelten jedoch die gleichen Uberlegungen und Be-
ziehungen wie beim "spill over" Modell.

Als Gleichgewichtspunkt definieren wir im "spill over" Modell die Bedingung, daf} die
Intensitdt des langwelligen Lichts so stark ist, daf gerade der maximal mégliche Prozent-

satz des kurzwelligen Lichts in Pigmentsystem 1l verbleibt. Bei weiterer Steigerung des
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E,d
1. B
—
I
E ~—-—d

Abb. 13: Schema der Abhéngigkeit von E und d von der Intensitst des dunkelroten
Lichts (= 1,) bei konstanter kurzwelliger Beleuchtung (Fig. A) sowie von der
Intensitadt ées kurzwelligen Lichts (= |,,) bei konstanter dunkelroter Beleuchtung
(Fig. B). Die punktierte Linie gibt dié Lage des Gleichgewichtspunktes an. In
Fig. A ist links davon der Bereich iberwiegender langwelliger Beleuchtung; in
Fig. B liegen die Verhdltnisse umgekehrt.
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dunkelroten Lichts bleibt er konstant und es ergeben sich analoge Verhgltnisse wie
beim "separate package" Modell, namlich ein sinkender Wert von E und ein gleich-
bleibender, von P1 unabhéngiger Betrag von d.

Halt man eine bestimmte Dunkelrotbeleuchtung (und damit P]) fest und schreitet von
niedrigen zu hohen Intensitdten kurzwelligen Lichts, so werden dabei - sowohl im Fall
des "separate package" als auch des "spill over" Modells - zuniichst E und d zunehmen
(uberwiegende Dunkelrotbeleuchtung) und dann konstant bleiben (Uberwiegende kurz-

wellige Beleuchtung). Diese Abhingigkeiten von E und d zeigt das Schema in Abb. 13 8.

Erhsht man die intensitdt des kurzwelligen Lichts (= l2) bei konstanter Intensitdt des
dunkelroten Lichts (= I]), so ist das gleichbedeutend mit einer VergrsBerung des Ver-
halinisses I2/|], das man deshalb in diesem Fall in Abb. 13 B auch anstelle von I2 auf

der Abszisse auftragen konnte.

Unschwer |@Bt sich erkennen, daB die in Abb. 13 B dargestellte Abhingigkeit von E

auch erhalten bliebe, wern das Verhaltnis |2/I] nur durch Variieren von Il gedndert
wirde; d hingegen sollte dann im Bereich Uberwiegender Dunkelrotbeleuchtung konstant
sein und erst nach Uberschreiten des Gleichgewichtspunkts mit Zunahme des Verhaltnisses
I2/|l sinken. Da die geschilderten Abhtingigkeiten fur E und d von der Intensitit bzw.
dem Verhaltnis der Intensitdten des lang- und kurzwelligen Lichts fir beide Modelle
gleichartig sind, besagt der experimentelle Befund solcher Abhdngigkeiten nur, daf}
eines der Modelle zutreffen kénnte, nicht aber welches.

Um eine Entscheidung fur das eine oder andere Modell treffen zu kénnen, wiren Messunge
der Quantenausbeute erforderlich, wobei sich fur das "separate package" Modeil am
Gleichgewichtspunkt eine bessere Quantenausbeute als in kurzwelligem Licht allein er-

geben miifite, wogegen sie fur das "spill over" Modell gleich wire.

In Ubereinstimmung mit beiden Modellen stehen die Befunde von Emerson (1957), Myers
und French (1960), Myers und Graham (1963) und Bannister und Vrooman (1964), wonach
E standig zunimmt, wenn man P] konstant halt und P2 vergroBert, schlieBlich aber, wenn
P2 ein Mehrfaches von P] betrdgt, gleichbleibt. Entsprechend fanden Govindjee {1963)
und Bannister und Vrooman (1964) beim VergrsBern von P] und Konstanthalten von P2
eine Abnahme von E. (Das Verhdltnis P]/P2 war dabei offenbar stets so gro3, daB sie

nie die Bedingung tberwiegender kurzwelliger Beleuchtung mit konstantem E hatten).
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Bei all diesen Untersuchungen wurde die OZ-Produktion gemessen. Fir die CO_-
Assimilation wurde der Emersoneffekt von Gibbs etal. (1963) mit Hilfe von MC nach-
gewiesen. Die Daten sind jedoch zu begrenzt, um eine Ubereinsfimmung oder einen
Widerspruch zum “separate package" bzw. "spill over" Modell festzustellen; auch die
Angaben von Blinks (1963) und Gingras (1966 a) iber den Emersoneffekt bei CO2
Messungen mit der Glaselektrode reichen dazu nicht aus. Es schien uns deshalb not-
wendig, den Emersoneffekt bei der COZ-AssimiIaﬁon genauer zu untersuchen. E und d
liten bei verschiedenen Werten von P2 und P] bestimmt werden und die Ergebnisse

mit den Voraussagen des "spill over" bzw. "separate package" Modells verglichen werden.

2. Experimentelle Einzelheiten

Die frisch geernteten Algen wurden auf die Dichte D = 3,5 gebracht. Von dieser Sus-
pension wurde - wie bei der Erstellung der Lichtsittigungskurven im WeiBllicht - for

jede neue Versuchsbedingung ein Teil entnommen und zur Assimilationsmessung benutzt.
In die Versuchskivette wurden jeweils 10 ml eingefullt. Die Beleuchtung der Kuvette
erfolgte wie bei der Erstellung der Lichtséttigungskurven in monochromatischem Licht.
Sollte mit zwei Lichtqualitdten gleichzeitig belichtet werden, so wurden die beiden qua-
dratischen Lichtflecke genau tbereinander projiziert. Die beiden Strahlenginge wurden
dazu mittels eines teildurchlassigen Spiegels vor der abbildenden Linse vereinigt.

Es wurde mit den Wellenldngen 589 und 712 nm gearbeitet. afiir 712 nm lag zwischen
0,6 und 0,7, fir 589 nm zwischen 0,9 und 0,95.

Die Photosyntheseleistung bei 712 und 589 nm nennen wir Py und Py bei gleichzeitiger

lelichi‘ung mit 712 und 589 nm P2 Sie wird in uM COZ/min'm ml Algensuspension an-
gegeben. Mit i2 und il wird die pro Minute von den Algen absorbierte Lichtmenge
(}JE/min) bei 589 und 712 nm bezeichnet. Die Lichtintensitdten waren so bemessen, daf3
mdglichst keine Seittigung der Photosynthese auftrat. Unter unseren Versuchsbedingungen
war die Lichtsattigungskurve fur 589 nm - abgesehen von dem Knick bei niedrigen In-
tensitaten - bis zu Py = 0,2 annshemd linear (#bb. 14). Es wurde darauf geachtet, daf3

Pl diesen Wert nicht iberstieg.
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Abb. 14: CO_-Assimilation in Abhdngigkeit von der pro Minute absorbierten Lichtmenge ,
bei2589 nm.
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3. Berechnung des “"Enhancements"

Unsere Lichtsdttigungskurven wiesen bei schwachen Intensititen (unterhalb des Kompen-
sationspunkts) eine geringere Steigung auf, als bei hsheren Intensitédten. Der Zuwachs
der COZ-Fixierung, den man durch Hinzufigen einer bestimmten Lichtmenge zu einer
schon vorhandenen Beleuchtung erhilt, ist deshalb groBer, als die COZ—Fixierung, die
diese Lichtmenge allein erzielt.Man konnte demnach erwarten, daB der Ausdruck Pip ™
Py (= Zuwachs der COZ-Fixierung durch dunkelrotes Licht bei gleichzeitiger Beleuch-
tung mit Gelb) groBer als Py ist. Das Verhaltnis (p]2 - p2)/p] , das wir mit £ bezeich-

nen, wire also > 1, ohne daB3 ein Synergismus von zwei Lichtqualitidten vorliegen muBte.

Wir umgehen diesen Einflu8 der Nichtlinearitét unserer Lichtsattigungskurven, indem wir
zur Berechnung des korrigierten "Enhancements", €' , ein korrigiertes Py p]’ einsetzen:

6‘ = (p]2 - p2)/p]’ . p]J ist der Zuwachs der COZ-Fixierung, den man durch Hinzufi-
gen von i] zu einer bereits vorhandenen Dunkelrotbeleuchtung erhalten hitte; dabei soll-
te diese Dunkelrotbeleuchtung bereits zu Photosyntheseleistungen fihren, die tber dem
Knick in den Lichtsattigungskurven liegen. p]l wurde aus i1 und der Quantenausbeute
?712 emittelt, die durch die Steigung des geraden Teils der Lichtséttigungskurven

fir 712 nm gegeben war: p]' = i] . ? 712. Bei sehr kleinen Dunkelrotintensititen wur-
de bisweilen Py gar nicht gemessen, sondem nur p]' errechnet.

Die Werte von Py lagen stets Uber dem Knick der Lichtsattigungskurven.

]
Die Differenz P12~ Py~ Py bezeichnen wir mit 5 , die Differenz P12 Py~ pll mit 5 .

Die obigen—Uberlegungen Uber den EinfluB der Gestalt unserer Lichtsdttigungskurven auf
das "Enhancement" treffen nicht zu, wenn die COz—Fixierung im Dunkelroten unabhdngig
von der im kurzwelligen Licht verlguft. Da hierfur keinerlei Angaben aus der Literatur
vorliegen und auch kein Grund einzusehen ist, halten wir die korrigierten Ausdriicke

[l )
¢ und J , fur bedeutungsvoller und instruktiver als die unkorrigierten, £ und &

4. Ergebnisse

Die Wirkung verschiedener Dunkelrotintensititen wurde bei zwei Standardwerten fur P,
geprift, und zwar bei py ca. 0,06 bis 0,07, und bei Py ca- 0,12 bis 0,14, im folgenden
einfach Py = 0,65 bzw. Py = 0,13 genannt. Die Dunkelatmung durfte durch diese Photo-
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syntheseleistungen 2,5- bis 3-fach bzw. 5- bis 6~fach kompensiert worden sein.

Wir bringen die Ergebnisse von 12 Versuchen, deren einzelne Daten in Tab. 7 am Schlufl
dieses Kapitels aufgefihrt sind. Zwei Versuche mit anderer Algendichte und Photosyn-
theseleistung Py sind nicht mit angefthrt, lieferten jedoch Ubereinstimmende Resultate.
Fortgelassen wurden auch drei Versuche, in denen sich ungewshnlich stark schwankende

Werte fur € und trergaben.

)
a) ¢ und § in Abhingigkeit vom Verhaltnis i¢i2_

Da die einzelnen Versuchsergebnisse erheblich streuten, wurde aus allen Versuchen fir
drei Groflenbereiche des Verhaltnisses iz/i] der Durchschnitt der Werte von € und d-)
berechnet, auBerdem auch fisr jeden Bereich das Mittel der Werte von i2/il, das den je-
weiligen Schwerpunkt des Verhaltnisses iZ/i] angibt. Die Bereiche waren so abgegrenzt,
daB in jedem sowohl bei Py = 0,065 als auch bei Py = 0,13 eine moglichst gleich grofle
Anzahl von Mefpunkten lag.

Bereich
von iz/il 0-1,55 1,55-2,6 > 2,6
Schwerp.
von /iy 0,78 1,895 3,80
P. .=
2
g 1,50+ 0,07 2,1340,17  3,57+0,14 0,065
§ 0,0142+0,0010  0,0127 +0,0018 0,0153 +0,0014
Zahl der
MefBlpunkte 10 8 5
=n
Schwerp.
von 12/|] 1,27 2,07 3,95 Pz -
&’ 1,75+0,09 1,97 +0,08 2,19+0,15 0,13
]
§ 0,0203 +0,0011 0,0189+0,0017 0,0135 +0,0019
n 4 5 7

. J . . . . .
Tab. 5: Durchschnittswerte von £' und & und ihre mittleren Abweichungen bei verschiedenen
Verhdltnissen i2/i]'
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Wie aus Tab. 5 ersichtlich ist, findet bei Py = 0,065 eine deutliche Zunahme der Werte

von & mit dem Verhaltnis i2/" statt. Bei Py = 0,13 ist das nicht in dem MaRe der Fall,

was sich insbesondere beim Ubergang zu hsheren Werten von |2/ . zeigt. Z.B. ist beim

Verhaltnis 12/ 1 ~ 2 €'bei Py =0,13 um ~ 10% kleiner als bei Py = 0,085 (Tab. 5,

Spalte 3, Zeile 3 und 7), beim Verhalinis |2/ P 3,9 jedoch bereits um fast 40%

(Tab. 5, Spalte 4, Zeile 3 und 7).

{)bleibf bei Py = 0,065 fur die verschiedenen Verhdltnisse von i2/i] annidhemd konstant
'und betrdgt im Mittel 0,0141.

)
Bei Py =0,13 ist & im Bereich von i2/i] =0bis =2,6 ebenfalls konstant, liegt aber um
etwa 40% hsher als bei Py = 0,065. Zu groBeren Verhdltnissen i2/i] (> 2,6) fallt es
auf etwa den gleichen Wert ab, den es bei Py = 0,065 hat. Die hsheren Werte von J—

/

entsprechen ca. 80% der Dunkelatmung.

b) € und J-in Abhtsngigkeit vom Verhaltnis i2ﬁl—

Entsprechend zu Tab. 5 sind die Abhsngigkeiten von £ und J‘vom Verhaltnis iz/iI in
Tab. 6 dargestellt.

Bereich
von i,/ 0-1,0 1,0-1,7 >1,7
Schwerp.
von .2/.] 0,56 1,10 1,75 by -
0,065
l 3 1,59 +0,11 2,34+0,22 3,70+ 0,32
- d 0,0195+0,0015 0,0190+0,0019  0,0186 + 0,031
n 6 4 3
SChwerp.
iof/i 2,67
von /i, 0,84 1,44 -
¢ 1,56 +0,25 2,35+0,09 3,14 +0,30 0,13
§ 0,0196+0,0039  0,0280 +0,0016 0,0191 +0,0027
n 2 4 5

Tab. 6: Durchschnittswerte von & und Jund ihre mittleren Abweichungen bei verschiedenen
Verhiltnissen ;2/51'



- 58 -

Fur die Abhdngigkeit von & erhalt man im Prinzip dasselbe Resultat wie fur & ’, namlich
bei Py = 0,065 ein stdrkeres Ansteigen der Werte von ¢ zu gréBeren Verhéltnissen

iz/i] hin als bei Py =0,13. Z.B. findet man ein £ von ~ 1,58 bei Py = 0,13 erst bei
dem Verhiltnis iz/il =0,84, bei Py = 0,065 jedoch schon bei iz/i] =0,56 (Tab. 6,
Spalte 2, Zeile 3 und 7). Verdreifacht man diese Verhaltnisse, so ist bei Py = 0,13 ¢
von ~ 1,58 auf 3, 14 gestiegen, bei Py = 0,065 aber schon auf 3,7 (Tab. 6, Spalte 4,
Zeile 3und 7).

Die Werte von 5 sind bei Py = 0,065 - wie es auch fur {’der Fall war - vom Verhilt-
nis i,/i, undbheingig. Im Mittel betrégt d bei P, =0,065 0,0191 und ist damit um
einen Betrag von 0,0050 gréBer als J’. Dieser Betrag ist gleich der Differenz zwischen
den Werten von Py und p]’ , die zur Berechnung von J bzw. J)eingeserzf werden.

Innerhalb der Fehlergrenzen sind auch bei Py = 0,13 etwa die gleichen Differenzen zwi-

)
schen J und Jwie bei Py = 0,065 zu finden.

Den Groflen ¢ und Jkommf weitaus weniger Bedeutung zu als den Groflen g’ und A-)
(vgl. S. &5 ); es wurden hier aber trotzdem auch die Ergebnisse fir £ und ggebrachr,
um zu zeigen, dafl die Abhdngigkeiten des "Enhancements" ¢ und des Mehrbetrags d
vom Verhdltnis iz/i] auch ohne Korrektur qualitativ gleich bleiben. In der folgenden

Diskussion beschrinken wir uns jedoch nur auf die Besprechung der Befunde fur ¢’ und J
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) ) Y ..
P‘ P] P2 P]z £ I Cg_ J |2/l] ]/f
{0,0767 10,0810  0,1361 0,2180 1,07 1,01 0,0052 0,0010 0,54 21,9]
[0,0503 0,0549  0,1400 0,2060 1,31 1,20 0,0157 0,0110 0,80 18,4
0,0228 0,0279  0,1440 0,1985 2,39 1,95 0,0317 0,0266 1,58 13,9
0,0194 0,0252 0,1226  0,1712 2,51 1,93 0,0293 0,0234 1,33 16,8
0,0113 0,0159 0,137 0,1729 3,20 2,28 0,0249 0,0203 2,12 14,1
'0,0044 0,0095 0,1367 0,1550 4,17 1,92 0,0139 0,0088 3,55 13,
0,0290 0,0341 0,175 0,1700 1,81 1,54 0,0235 0,0184 0,88 20,4
0,0176 0,0226 0,1175 0,1598 2,40 1, 7 0,0247 0,0197 1,33 17,8
0,0083 0,0118 0,1195 0,1415 2,65 1,87 0,0137 0,0102 2,5 9,0
0,0087 0,0153 0,1415 0,1670 2,93 1,67 0,0168 0,0102 3,02 13,3
0.0151 0,0218 0,1415 10,1830 2,75 1,90 0,0264 0,0197 2,12 8,0
0,0237 0,0302 0,1410 0,1910 2,11 1,66 0,0263 0,0198 1,53 14,5
[0,0585 0,0651 0,1410 0,2175 1,31 1,18 0,0180 0,0114 0,71 18, 5]
0,0153 0,1314  0,1600 1,94 0,0133 3,02 14,2
0,0077 0,1314 00,1478 13 0,0087 6,04 13,4
0,0166 0,1390 0,1787 2,39 0,0231 2,70 13,2
0,0083 0,1372  0,1600 2,75 0,0145 5,40 12,7
0,0083 0,0687  0,0964 3,33 0,0194 2,70 12,4
0,0042 0,0663  0,0846 4,34 0,0141 5,35 12,2
0,0086 0,0638  0,0902 3,09 0,0178 2,64 13,3
0,0102 0,0725  0,0960 2,32 0,0133 1,98 12,8
0,0051 0,0718  0,0888 3,35 0,0119 3,95 11,5
0,0204 0,1390 0,1770 1,86 0,0176 1,98 13,9
0,0102 0,1390 0,1650 ,55 0,0158 3,95 12,4
0,0049 0,0722  0,0905 3,74 0,0134 4,34 12,7
0,0099 0,0722  0,0910 1,90 0,0089 2,19 15,0
0,0139 0,0732 0,0954 1,60 0,0083 1,57 16,1
0,0172 0,0212 0,0732 0,117 2,24 1,81 0,0213 0,0173 1,03 16,5
0,0057 0,0120 0,0643 0,0824 3,16 1,51 0,0124 0,0046 1,77 15,7
0,0116 0,0198 0,0616 0,0960 2,98 1,74 0,0228 0,0146 1,07 16,7
0,0450 0,0531 0,0624 0,1295 1,49 1,26 0,0221 0,0140 0,40 22,4
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PPy P2 P & & g 5 iy i

0,0067 0,0126 0,0638 0,0924 4,27 2,27 0,021¢9 0,0160 1,73 14,1
0,0195 0,0252 0,0702 0,1104 2,06 1,60 0,0207 0,0151 0,875 16,2
0,0756 0,0812 0,0638 0,1640 1,35 1,24 0,0246 0,0192 0,27 23,8

0,0081 0,0105 0,0634 0,0931 3,68 2,82 0,0216 0,0192

2 14,0
0,0138 0,0172 0,0634 0,0927 2,05 1,64 0,0145 0,0111

1

1

1

/ 1,07 17,4
0,0255 0,0277 0,0602 0,1012 1,61 1,48 0,0155  0,0133 0,65 20,44
,25 0,34

4
0,0475 0,0525 0,0602 0,1260 1,39

0,0183 0,0133 25,3

0,0100 0,0726 0,0980 2,54 0,0154 2,48 12,9
0,0157 0,0202 0,0726 0,1055 2,10 1,63 0,0172 0,0127 1,22 15,5
J,0146 0,0779  0,1085 2,10 0,0160 1,70 13,2
0,0257 0,0300 0,0779 0,1195 1,62 1,39 0,0159 0,0116 0,83 16,6

Tab. 7: Die einzelnen Versuche sind durch die waagrechten Linien abgegrenzt. Die ein-
geklammerten Werte wurden nicht fur Tab. 5 herangezogen, da p12 in diesen
Fallen offensichtlich im Bereich der beginnenden Lichtsdttigung der Photosynthe-
se lag. ]/60 bezieht sich auf das gleichzeitig gegebene Licht von 589 und 712 nm.

5. Diskussion

a) Vergleich der Ergebnisse mit den Vorhersagen des "spill over" und des "separate

package" Modells

&) Die Abhtngigkeit von E vom Intensitatsverhalinis des lang- und kurzwelligen Lichts

bei verschiedenen Werten von P2 _

Solange man die Bedingung Uberwiegender kurzwelliger Beleuchtung hat, sollte E von
Anderungen des Verhaltnisses der Intensitat des kurzwelligen zur Intensitat des langwelli-
gen Lichts unbeeinfluBt bleiben (vgl. S. 52 ).

Im Fall Uberwiegender Dunkelrotbeleuchtung jedoch wichst E mit diesem Verhidltnis

(vgl. S. £1 ). Wie Bannister und Vrooman (1964) gezeigt haben, gilt dabei fur das

"spill over" Modell folgender Zusammenhang:
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2 -1 2

E=1+ 2a B (1)

Hierbei bedeutet I] bzw. |2 das von den Algen pro Zeiteinheit absorbierte lang- bzw.
kurzwellige Licht, a den von Pigmentsystem Il absorbierten Bruchteil von I] und b den
groBimoglichen Bruchteil von I2, der in Pigmentsystem Il wirksam wird. Fur das "separate

package" Modell gilt entsprechend:

T @

Aus Gleichung (1) und (2) geht hervor, daB fir beide Modelle im Fall iiberwiegender
Dunkelrotbeleuchtung die Differenz (E - 1) dem Verhaltnis I2/I] proportional ist und
damit von den absoluten Werten von 12 und l} unabhangig ist.

Betrachten wir die Versuchsergebnisse, so stellt man zwar bei der schwachen Photosynthe-
seleistung im Gelblicht, Py = 0,065, zwischen dem Ausdruck (&' - 1) und dem Verhalt-
nis i2/i] Proportionalitit fest, nicht aber bei der stdrkeren Photosyntheseleistung im Gel-
ben, Py = 0,13 (Abb. 15). Es zeigt sich damit, daB die Werte von £’ nicht nur vom Ver-
haltnis i2/i] bestimmt werden, sondern auch vom absoluten Betrag von Py bzw. 12.

Fur Py = 0,13 liegen die Werte von £ bei relativ groBen Verhdltnissen iz/i] (= 3,9
deutlich tiefer als fur Py = 0,065. Beim Ubergang zu kleineren Verhaltnissen i2/i| nghem
sie sich jedoch bis zum Verhaltnis i2/i] = 1,3 denen fur Py = 0,065 an. Fir noch klei-
nere Verhdltnisse i2/i] ist in Abb. 15 mit gestrichelter Verbindungslinie ein Punkt einge-
zeichnet, der wieder gegentber den Werten von ¢ fur Py = 0,065 abfallt. Dieser Punkt
wurde aus drei Messungen erhalten (Tab. 7, Zeile 1, 2 und 13), die nicht in Tabelle 5
einbezogen wurden, da bei ihnen P12 im Bereich der beginnenden Lichtsattigung der Pho-

tosynthese lag.

Bannister und Vrooman (1964) fanden bei gleichen Verhdltnissen P2/P] bzw. l2/|] eben-
falls bei groBeren absoluten Werten von P2 einen geringeren Wert fur E als bei den klei-
nen P -Werten. Sie furhten diese Erscheinung auf eine bei den hsheren Werten von P2

2
beginnende Lichtsittigung der Photosynthese zuriick.
. . )
Es ist zu Uberlegen, ob vielleicht in unseren Versuchen die Werte von Pi2 und damit von &
bei Py = 0,13 durch die beginnende Lichtsittigung der Photosynthese zu niedrig ausge-

fallen waren.
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Py = 0,065

(7)

2 I P, =013
%(5; 2

0 1 2 3 4 e

Abb. 15: Das korrigierte Enhancement £' in Abhangigkeit vom Verhiltnis der pro Minute
absorbierten Lichtmengen von 589 und 712 nm (= i,/i,) fur zwei verschiedene
Photosyntheseleistungen bei 589 nm (= p2). Durchséhnittswerte aus (n) Messungen.

/3) Der EinfluB der Lichtsittigung der Photosynthese auf das Enhancement

Will man den Abfall der Werte von £ fur Py = 0,13 gegeniber denen fur Py = 0,065 bei
gleichen Verhdltnissen i2/i] durch den EinfluB8 der beginnenden Lichtsittigung der Photo-
synthese erkldren, so sollte dieser EinfluB bei den am stirksten differierenden Werten

von 5,(bei gleichem Verhalinis i2/i]) am groBten sein. Da die Unterschiede der Werte
von & fur Py = 0,065 und Py = 0,13 am krassesten bei den groflen Verhdltnissen iz/i]
waren, wirde man also bei diesen Verhaltnissen iZ/il die hohen, von der Lichtsatti-
gung der Photosynthese am meisten betroffenen Werte von P12 erwarten. In Wirklichkeit
war es aber umgekehrt: Da namlich i2 bzw. Py konstant gehalten wurde, lagen gerade

bei den kleinen Verhaltnissen i2/i] die hohen Werte von i, und damit Pyg VoI Die

1
Lichtsattigung der Photosynthese hdtte also bei den kleinen Verhaltnissen i2/i] zu den
groBten Differenzen zwischen den Werten von £ ’ for Py = 0,065 und Py = 0,13 fuhren

sollen.
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’ Diese Voraussage stimmt fur unsere Ergebnisse nur teilweise. Sie trifft nicht zu, wenn

" man in Abb. 15 die Werte von £) fur p2 =0,065 und Py = 0,13 bei den Verhaltnissen

i iz/i] = 1,3 und = 3,9 betrachtet. Es bestand némlich gerade bei dem grof3en Verhalt-
nis i2/i‘ die grofite Differenz der Werte von €. Die erwartete Wirkung der Lichtsatti-
gung zeigt sich jedoch fur die Werte von &’ bei den Verhaltnissen iz/i] = 0,7 und

: i2/i] = 1,3; hierbei sind erwartungsgemdf die Werte von &' fur Py = 0,13 gegeniiber
Py = 0,065 bei dem kleineren Verhaltnis iz/i] stirker abgefallen.

’er EinfluB der beginnenden Lichtsittigung der Photosynthese auf die Abhdngigkeit von
E vom Verhdltnis IZ/II bzw. P2/P] fur verschieden groBe Betrige von P2 wurde zur Ver-
anschaulichung an einem Modellfall untersucht. Dabei wurde das in Abb. 16 graphisch
dargestellte Verfahren angewandt:

Auf einer linearen, von der Lichtsdttigung nicht beeinfluBten "idealen" Lichtintensitats-
kurve der Photosynthese (Abb. 16, Kurve a) wurden willkirlich zwei verschiedene Werte
von P2 festgelegt, namlich P2 =7 und P2 = 14. (Die Dimension dieser Werte ist un-
wichtig, da sie zur Untersuchung der dimensionslosen Grofle E dienen). Zu dem Wert 7
fur P2 wurden nun die Werte 1, 2 und 4 fur P] addiert, und zu dem Wert 14 fir P2 die
Werte 2, 4 und 8 fur P] (vgl. Abb. 16). Man hat dann bei den zwei Werten von P

drei jeweils gleiche Verhdltnisse P2/P], namlich 7, 3,5 und 1,75.

2

Um die Werte fur P]2 zu bekommen, war zu der Summe P2 + P] noch der Betrag von d
zu addieren. Es wurden verschiedene Werte von d eingesetzt, was weiter unten noch be-
grindet wird. Die fur P, erhaltenen Werte sind auf Kurve a in Abb. 16 durch Punkte

12
markiert .

!* nun den EinfluB der beginnenden Lichtsittigung auf die Werte von P12 (und damit E)

¢ hiheren absoluten Werten von P2 untersuchen zu kénnen, wurde von Kurve a in Rich-
tung zur Abszisse ein Kurvenast abgezweigt, der zusammen mit dem geraden, unter der
Abzweigste|le gelegenen Teil die "wirkliche" Lichtsattigungskurve der Photosynthese
darste|len sol| (Kurve b in Abb. 16). Wie man sieht, liegen bei dem groferen Wert von
P2 (= 14) die "wirklichen" Werte von P]2 (auBer dem kleinsten) auf Kurve b niedriger

als die idealen Werte, was in Abb. 16 durch entsprechende Pfeile angedeutet ist.

Es ist noch zy erl dutem, nach welchen Gesichtspunkten die verschiedenen Betrdge von

d ausgewihlt wurden . Wie bereits friher erwshnt (S. 50 ) gibt es nach dem "spill over"



- youyp10296 |[D}||9POW Ud4||2459610p 9| "qqy U
wap YooN _n_ 4 USSSIUJ|RYISA UBUSPBIYISIdA 183G
Nn_ UOA 9JJ9A\ 19MZ 1N} J UOA SO 31P §nP asayjuhs

-ojoyd 19p BunBiipsiydl uspuauuiBaq 1ep gnjjuil i/l "9V

Wl L g €

Warld L g £ |

0't

Al

'l

4\

-

wxmh wi Bunip i3 218yYeN “||P4
-||opoW wautd 1aq _m UOA B419p B1p JND 9sayjuks
-ojoyd 1ap BunbipRsiyd1] uspusuulBaq Jep gnjjuly 9| "qqy

1
€«

7 il
‘&\\_\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\
S

QLI

0}

St

24

$14




- 65 -

und "separate package" Modell fur die Kombination Dunkelrot + kurzwelliges Licht ver-
schiedene Beleuchtungsbedingungen, die sich auf die GrsBe von d auswirken und die
hier bertcksichtigt wurden. Fur die drei"Verhéltnisse P2/P] wurden folgende Bedingungen

unterschieden:

A) Uberwiegende Dunkelrotbeleuchtung

Der Wert von d ist bei Uberwiegender Dunkelrotbeleuchtung von P] unabhangig (vgl.
§.80 und Abb. 13 A). Da unter dieser Bedingung d nur durch die Zahl der in Pigment-
system 1| Uberschussigen bzw . einsparbaren Quanten bestimmt wird, muB3 d proportional
zu I2 bzw. P2 sein. Fur diesen Fall gibt in Abb. 16 die senkrechte Schraffur den Wert

von d an, der fur P2 =7 willkurlich mit 0,5 festgelegt wurde.

B) Uberwiegende kurzwellige Beleuchtung
Bei Uberwiegender kurzwelliger Beleuchtung sollte d dem Wert von PI proportional sein
(vgl. S. 50 und Abb. 13 A). Fur diesen Fall wurde bei P] =1 und P2

0,5 fur d beibehalten. Den verschiedenen Werten von d entsprechen dann in Abb. 16

=7 der Betrag

die Hohen der gesamten zu dem jeweiligen Wert von Pl gehorigen Schraffuren.
C) Bedingung des Gleichgewichtspunkts bei einem mittleren Verhaltnis P2/P] (=3,5)

Wenn beim Verhaltnis P2/P] = 3,5 die Bedingung des Gleichgewichtspunkts herrscht,
ist bei dem kleineren Verhdltnis P2/P] = 1,75 Uberwiegende langwellige, bei dem gro-
Beren Verhaltnis P2/PI =7 uberwiegende kurzwellige Beleuchtung gegeben (vgl. auch
$. 52 und Abb.13). Dann nimmt d beim Ubergang von uberwiegender kurzwelliger Be-
leuchting (PZ/PI =7) zum Gleichgewichtspunkt (durch Vergrsfiem von PI) proportio-
nal zu P] zu (vgl. S.50). Die GroBe von d entspricht in Abb. 15 bei PZ/Pl = 7 der
senkrechten Schraffur und bei PZ/PI = 3,5 der senkrechten plus der nach rechts oben
gerichteten, wobei der Betrag von d bei PI =1 und P2 = 7wieder willkirlich mit 0,5
festgesetzt wurde.

Beim Ubergang vom Gleichgewichtspunkt (P2/P1 =3,5) zu Uberwiegend langwelliger
Beleuchtung (P/P] =1,75) durch VergroBern von P] bleibt d konstant (vgl. S. 50
und Abb. 13 A); d.h. in Abb. 15 ist d beim Verhéltnis P2/P‘ = 1,75 wie auch beim
Verhdltnis P2/P] = 3,5 gleich der Hohe der senkrechten plus der nach rechts oben ge-

richteten Schraffur.
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In den Fallen A, B und C wurden fur die drei jeweils gleichen Verhaltnisse P2/P‘ bzw.
I2/|] verschiedene Beleuchtungsbedingungen angenommen, was fur die drei Falle die
Annahme einer verschieden starken Absorption von I2 bzw. I] in den beiden Pigment-
systemen voraussetzt. Deshalb ist es verstandlich, daB sich z.B. beim Verhaltnis

P2/P] =1,75 im Fall A und C verschiedene numerische Werte fur d (und damit E)
ergeben kénnen, wenn auch bei diesem Verhaltnis beide Male Uberwiegende Dunkel-
rotbeleuchtung gegeben war. Nur bei dem Verhaltnis PZ/PI =7 war d (und damit E)

auf Grund willkurlicher Festlegung fur alle drei Falle gleich groB.

Es wurden nun fir die Bedingungen A, B und C die entsprechenden Werte von P]2 auf
der Kurve b abgelesen und zur Berechnung von E verwandt. Tragt man E fur P2 =7
und P2 = 14 in Abhdngigkeit vom Verhdlinis P2/P] auf, so erhdlt man fur die Félle

A, B und C die Kurven in Abb. 17 A, 17 B und 17 C. Abb. 17 zeigt - ganz gleich
welchen der drei Félle man betrachtet - mit abnehmendem Verhdltnis P2/P‘ bzw.
|2/|]+) fur die hohere Photosyntheseleistung von P2 (= 14) einen immer starker werden-
den Abfall der Werte von E gegeniber den E-Werten fur die kleinere Photosynthese-
leistung von P2 (=7).

Damit ist augenfllig gezeigt, daB in unseren Versuchen lediglich die starkere Abnah-
me von £ fur Py = 0,13 gegentuber Py = 0,065 beim Ubergang vom Verhilinis iQ/il =
1,3zu i2/i] =0,7 (Abb. 15) auf der beginnenden Lichtsattigung der Photosynthese
beruht, die Zunahme der Differenz der Werte von & fur Py = 0,13 und Py = 0,065

ab i2/i] = 1,3 mit wachsendem Verhaltnis i2/i] aber unmaglich durch die beginnende

Lichtsdttigung der Photosynthese erklart werden kann.

Der EinfluB der Lichtsattigung der Photosynthese auf die Ergebnisse von Bannister und

Vrooman (1964) fur das Enhancement

Wie bereits erwihnt, fanden Bannister und Vrooman bei gleichen Verhaltnissen P2/P‘
bei groBeren absoluten Betrdgen von P2 niedrigere Werte fur E als bei kleinen Betrdgen
von P2. Sie fuhrten diese Erscheinung auf die beginnende Lichtsittigung der Photosyn-

these zurick, was fur unsere Resultate nur teilweise angdngig war.

+) Das Verhaltnis P_/P. entspricht ganz dem Verhaltnis 1,/1., nur ist es wegen der besse-
ren Quantenausbéeute im kurzwelligen Licht (= ?’2) gégenuber der im Dunkelrot (= V
um den konstanten Faktor ?2/?] groBer.
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Um die Daten von Bannister und Viooman (1964) besser mit den unsrigen vergleichen zu
kennen, wurden aus dem Nomogramm der Abb. 3 in der Arbeit der genannten Autoren
die Werte von E fur verschiedene Betrage von P2 entnommen und gegen das Verhaltnis
PZ/PI aufgetragen (Abb. 18). Dabei stellt sich fur den Bereich PZ/PI < 3 heraus, daf3
fur groBere absolute Betrage von P2 die Werte von E mit abnehmendem Verhaltnis P2/Pl
schneller absinken, als fur kleinere Betridge von P2. Das wird offensichtlich durch die
beginnende Lichtsattigung der Photosynthese verursacht (vgl. Abb. 17). Diese Erklarung
trifft aber nicht mehr fur den Bereich P2/P] > 3 zu, da hier gerade das Umgekehrte der
Fall war.

Die Daten der Abb. 1 von Bannister und Vrooman (1964), die im Gegensatz zu dem Nomo-
gramm in Abb. 3 direkte Meflpunkte enthdlt, wurden ebenso dargestellt, wie es fur die
aus Abb. 3 entnommenen Werte geschah. Wie aus Abb. 19 ersichtlich ist, ergeben

sich dabei bei Verhdltnissen PZ/PI > 3 fur die Werte von E fur verschiedene Betrage
von P2 die gleichen Beziehungen wie in Abb. 18. Uber den Bereich PZ/PI < 3 1aft
sich aus Abb. 19 wegen einer zu geringen Anzahl von MeBpunkten nichts aussagen.

Es ist also festzustellen, daf3 die niedrigeren Werte von E fur die hoheren absoluten Be-
trdge von P2 bei gleichem Verhaltnis P2/P, in den Ergebnissen von Bannister und Vroo-
man (1964) fur den Bereich PQ/P] > 3 nicht durch die beginnende Lichtsattigung der
Photosynthese bedingt waren. Das entspricht ganz unseren Befunden fur die Werte von
5‘ bei Py = 0,065 und Py = 0,13 fur Verhaltnisse iz/i] > 1,3. Ein EinfluB der beginnen-
den Lichtsittigung der Photosynthese ist jedoch fur die Ergebnisse von Bannister und
Vrooman im Bereich P2/P] < 3 anzunehmen (vgl. Abb. 18, Abb. 17). Diesem Bereich
entsprechen offensichtlich die Verhdltnisse i2/iI < 1,3 in Abb. 15.

éuer Mehrbetrag d in Abhtingigkeit von |, bei verschiedenen Werten von P2

Beim VergrsBiem von ll bzw. P, sollte d (bei konstantem P2) bis zum Gleichgewichtspunkt

1

oroportional mit I] bzw. P, zunehmen (Uberwiegende kurzwellige Beleuchtung), dann

1
aber konstant werden (Uberwiegende Dunkelrotbeleuchtung, vgl. S. 50 und Abb. 13 A).
Weiterhin gilt, daB bei Uberwiegender Dunkelrotbeleuchtung der Betrag von d proportio-

“nal zu P, ist (vgl. S. 6&). Bei zwei Werten von P2, von denen der eine doppelt so grof3

2



Abb. 18:

Abb. 19:
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Das "Enhancement" E in Abhtngigkeit vom Verhdltnis der Photosyntheselei-
stungen bei 482 und 696 nm (PZ/PI)' Umzeichnung nach Abb. 3 bei Bannister
und Vrooman (1964).
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Das "Enhancement" E in Abhéngigkeit vom Verhaltnis der Photosyntheselei-

stungen bei 482 und 696 nm (P2/P]). Umzeichnung nach Abb. 1 bei Bannister
und Vrooman (1964).
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wie der andere ist, waren demnach die in Abb. 19 dargestellten Abhingigkeiten von d von

II zu erwarten.

In unseren Resulraten findet man fur den kleineren Wert von P, (= 0,065) ein von :] un-
abhingiges J (Abb. 21, Kurve a), d.h., wenn man dies Ergebms auf das in Abb. 20
dargestellte Schema Ubertrdagt, wiren die MefBpunkte fur 5 auf dem waagrechten Ast
der Kurve fur den kleineren P2-Wert gelegen.

Der kleinste Wert von | (= 0,35 uE/min) ergab bei Py = 0, 13 etwa denselben Betrag
von 8 wie bei Py = 0, 065 und hétte somit in Abb. 20 dem Punkt A zugeordnet werden
mUssen .

Bei hsheren Werten von iI findet man fur die Kurve fur den groferen Betrag von Py
(=0,13) keine Ubereinstimmung mehr mit dem nach Abb. 20 zu erwartenden Kurvenver-
lauf. Die Werte von (g)auf der tatsdchlich gefundenen Kurve liegen namlich bei die-
sen Werten von i] betrdchtlich tiefer.

Der Grund dafr ist nur bei dem hschsten Wert von i‘ (2,5 puE/min) die beginnende Licht-
sittigung der Photosynthese. Er wurde namlich aus den drei Messungen erhalten (Tab.7,

Zeile 1,2 und 13), in denen P, schon auf dem abflachenden Teil der Lichtsattigungs-

kurve der Photosynthese lag. F]uzr das Abweichen der Punkte bei den niedrigeren Werten
von i, von den theoretischen Betréigen ist jedoch eine solche Erkldrung nicht magl ich.
Bei der relativ schwachen Lichtstarke von 0,7 pE/min war némlich die Abweichung

(~ 0,0042) von dem theoretisch zu erwartenden Wert groBer als bei der vergleichswei-
se hoheren Lichtstdrke von 1,3 uE/min ( ~ 0,0033). Im Gegensatz dazu sollte auf
Grund der beginnenden Lichtsittigung der Photosynthese bei groBeren Werten von i]

die Differenz zwischen den wirklichen und den theoretischen Werten von g grofler sein
als bei den kleinen Werten von i] .
Zusammenfassend ist ber das Absinken von E und d bei hsheren absoluten Werten von
P2 und P] in Zusammenhang mit dem "spill over" und “separate package" Modell fol-
gendes zu sagen:

Nach beiden Modellen kommt der Mehrbetrag d und damit E durch eine zusdtzliche
Nutzung von Quanten in den beiden Lichtreaktionen zustande. Diese beiden Lichtreak-

tionen sind nach dem Serienschema der Photosynthese (vgl. Abb. 1) - auf dem das

"spill over" und das “separate package" Modell basiert - stochiometrisch om Gesamt-
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Abb. 20: Schema der Abhangigkeit von d von |, bei zwei verschiedenen Werten von P,,.

Nach dem "spill over" bzw. "separate package" Modell. Erkldrung zum Punkt
A im Text.
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Abb. 21:

3
Der korrigierte Photosynthesemehrbetrag §in Abhadngigkeit von der pro Minute
absorbierten Lichtmenge von 712 nm (i) fur zwei verschledene Photosynthese-
leistungen bei 589 nm (p,). Durchschnittswerte von §’ aus (n) Messungen mit mitt-
lerer Abweichung. Die Werte von | fur die einzelnen Punkte wurden analog wie
die in Tab. 5 aufgefihrten Verhql’mlsse |6/ als Schwerpunkte folgender drei
Bereiche von i, emittelt: 0 - 0,47, 0 9'und > 0,9 pE/min.
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prozel3 der Photosynthese beteiligt. Es sollten also erst beim Einsetzen der Lichtsatti-
gung der Photosynthese die Werte von d und E hinter denen zuriickbleiben, die man
ohne den EinfluBl der Lichtsittigung der Photosynthese nach den beiden Modellen er-
wartet hétte.

Wir fanden bei hoheren Werten von Pior die sicher nicht von der Lichtsattigung der
Photosynthese beeinflult worden waren, relativ kleinere Werte von & "und Jals bei
den kleineren Werten von Py undp]2.

’Es liegt daher die Vermutung nahe, dafl der Mehrbetrag d und das Enhancement E auf
eine Lichtreaktion zurickzufihren sind, die nichtstschiometrisch zum Gesamtprozef
der Photosynthese verlduft. Eine solche Reaktion &t sich am besten in ein Parallel -
schema der Photosynthese einbeziehen, das im folgenden Abschnitt ersrtert werden

soll.

b) Vergleich der Ergebnisse mit den Vorhersagen eines Parallelschemas der Photosynthese

Ein Parallelschema der Photosynthese mit zwei nebeneinander ablaufenden Lichtreak-
tionen wurde bereits friher (French u. Fork 1961) vorgeschlagen. In jingerer Zeit ha-
ben Amon und Mitarbeiter (Amon et al. 1965) dieses Konzept wieder aufgegriffen; in
Anlehnung an ihre Vorstellungen soll hier zur Erklarung der fur £’ und ) ‘gefundenen

Abhéingigkeit ebenfalls ein Parallelschema der Photosynthese entwickelt werden.

«) Allgemeine Grundziige des Parallelschemas

Fir das Parallelschema der Photosynthese werden zwei Lichtreaktionen angenommen
'(Abb~ 22). Die eine (hier als Reaktion A bezeichnet) treibt einen zyklischen Elektro-
nenflul, der mit der Bildung von ATP gekoppelt ist. Reaktion A soll besonders wirk-
sam durch dunkelrotes Licht angeregt werden. Bei der anderen Lichtreaktion (Reaktion B)
werden aus Wasser ein OZ—MolekUI und vier Reduktionsdquivalente gebildet. Damit

ist eine nichtzyklische Phosphorylierung mit einem ATP/2e-Verhaltis von | gekoppelt.
Den Lichtreaktionen A und B werden die Pigmentsysteme A und B zugeordnet.

Fur die Reduktion eines Mols CO2 zur Stufe des Kohlenhydrats kann man einen Bedarf
von 2 Mol NADPH und 3 Mol ATP annehmen (vgl. Bassham u. Calvin 1957). Da in Re-
aktion B NADPH und ATP im Verhaltnis 2 : 2 gebildet werden, liefert sie nur 2/3 des
zor Coz-Assimilation erforderlichen ATP. Der restliche Bedarf an ATP soll durch die
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Abb. 22: Parallelschema der Photosynthese. RA = Reduktant der Reaktion A, RB =
Reduktant der Reaktion B. ElektronenfluB der pseudozyklischen Phosphorylierung

gestrichelt eingezeichnet.
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Abb. 23: Parallelschema der Photosynthese mit Aufteilung der Reaktion B in die Licht-

reaktionen BI und B” mit den Reduktanten RB und RB . Elektronenfluf} der

pseudozyklischen Phosphorylierung gestrichel! eingezeichnet.
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zyklische und eine pseudozyklische Phosphorylierung gedeckt werden.

) Zyklische und pseudozyklische Phosphorylierung

P

Die Existenz einer zyklischen Phosphorylierung in vivo zeigt eine Reihe ATP-abhangi-
ger Reaktionen wie z.B. die anaerobe Glukoseassimilation (Kandler 1954, Tanner et.
al. 1965, Kandler und Tanner 1966), die Photoreduktion (Gingras 1966 a), die Syn-
these von Isocitratlyase (Syrett 1966) und vermutlich auch die Hemmung der Oz-Auf-
nahme, die den Kok-Effekt hervorruft (Kok 1948, Hoch et al. 1963). Alle genannten
Reaktionen werden im Gegensatz zur Photosynthese durch dunkelrotes Licht wirkungs-
voller als durch kurzwelliges Licht angeregt. Fur die anaerobe Glukose-Assimilation
ist sogar die Quantenausbeute im Dunkelrot besser als im kurzwelligen Licht (Klob
1967). Im Einklang damit stehen auch die in vitro Versuche von Amon et al. (1967),
wonach die zyklische Phosphorylierung bei gleicher Lichtintensitat im Dunkelroten
ca. funfmal schneller als im Hellrot ablauft.

Ein weiteres Charakteristikum der Indikatorreaktionen der zyklischen Phosphorylierung
ist ihre im Vergleich zur nomalen Photosynthese bei weitaus geringeren Lichtinten-
sitdten einsetzende Lichtsattigung. Bei der in Abb. 21 dargestellten Abhdngigkeit von
{,von i] findet man fur den grofleren Wert von Py ebenfalls eine frih beginnende
Lichtsattigung (bei Intensitdten, die bei der normalen Photosynthese bei weitem nicht
in den Suttigungsbereich gefuhrt hitten). Diese Ubereinstimmung ist nicht zufallig,
sondem ergibt sich daraus, dafl - wie spdter gezeigt wird - die Mehrleistung § ‘umer
gewissen Voraussetzungen auch eine Indikatorreaktion fur die zyklische Phosphorylie-

rung ist.

Es ist noch die Frage zu beantworten, wie die Zelle bei hsheren Lichtintensitaten den
Teil des zur COZ—Assimilction notwendigen ATP erzeugt, der nur bei niedrigeren
Lichtintensitdten von Reaktion A im erforderlichen Umfang geliefert werden kann.

Es tritt hier eine pseudozyklische Phosphorylierung in Aktion, indem der durch Reak-
tion B gebildete Reduktant zum Teil mit 02 zurickreagiert. Fur einen solchen Ubergang
zu einer pseudozyklischen Phosphorylierung sprechen die Befunde von Hoch et al.(1963),
wonach ein verstarkter ]80-Ausf0usch, den eine pseudozyklische Phosphorylierung be-

dingen wirde, erst von mittleren Lichtintensitdten an zu beobachten ist. (Diese
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Intensitdten lagen bei Photosyntheseleistungen, die zwischen 15 und 50% des Photo-

synthesesittigungswertes betrugen).

Ein wichtiges Merkmal des Parallelschemas und ein wesentlicher Unterschied zum
Serienschema der Photosynthese ist es also, dafl der GesamtprozeB der Photosynthese
bereits durch eine Lichtreaktion zuwege gebracht werden kann, namlich durch Reak-
tion B. Sie liefert die Reduktionsenergie und kann auBBerdem durch eine Ruckreaktion,
die pseudozyklische Phosphorylierung, auch die notwendige Menge ATP erzeugen. Die
andere Lichtreaktion, Reaktion A, karn nur in beschranktem Umfang ATP liefem, da
sie jedoch dazu im Gegensatz zur pseudozyklischen Phosphorylierung nicht auf Saver-
stoff angewiesen ist, emoglicht sie auch unter anaeroben Bedingungen verschiedene

Syntheseleistungen, z.B. die Glukose-Assimilation oder die Photoreduktion.

IY) Erkldrung des Emersoneffekts nach dem Parallelschema der Photosynthese
v

im Parallelschema der Photosynthese @t sich - wie auch im Serienschema - ein "spill

over" und ein "separate package"” Modell zur Erkldrung des Emersoneffekts heranziehen.

Das separate package Model|

Zundchst machen wir die vereinfachende Annahme, daB Dunkelrot ausschlieBlich von
Pigmentsystem A absorbiert wird und kurzwelliges Licht ausschlieBlich von Pigment-
system B. Eine Energiebertragung zwischen den beiden Pigmentsystemen soll ausge-
schlossen sein.

Im Gegensatz zum Serienschema der Photosynthese wiire dann im kurzwelligen Licht die
Quantenausbeute optimal, da ja die Photosynthese auch mit Lichtreaktion B alleine
vollstandig und mit guter Ausbeute ablaufen kann.

Im Dunkelrot wiirde man gar keine Photosyntheseaktivitat finden, da in Reaktion A kein
Wasser gespalten wird.

Bei gleichzeitiger Gabe von Dunkelrot und kurzwelligem Licht wiirde nun die zyklische
Phosphorylierung der Reaktion A einen entsprechenden Teil der pseudozyklischen Phos-
phorylierung Uberflussig machen, so daB in Reaktion B mehr Reduktionsiquivalente zur
Assimilation von CO2 verfugbar wisrden und dadurch der Mehrbetrag d und das "En-

hancement" E zustande kime. E wire dabei allerdings unendlich groB3, da die Quanten-
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ausbeute unserer Annahme zufolge Null wire. In Wirklichkeit betrégt aber die Quanten-
ausbeute im Dunkelrot (712 nm) etwa ein Viertel bis ein Drittel derjenigen im kurzwelli-
gen Licht. Das bedeutet, dall Pigmentsystem B auch etwas im dunkelroten Licht absor-

biert und daher eine C02-Assimi|ation emdglicht. Damit nimmt E endliche Werte an.

Wie fur Pigmentsystem B ist auch fur Pigmentsystem A anzunehmen, daf3 es auch im an-
deren Wellenldngenbereich absorbiert. Bei der anaeroben Glukoseassimilation, einer In-
dikatorreaktion fur Reaktion A, betrigt namlich die Quantenausbeute im kurzwelligen
'Licht immerhin etwa 50% derjenigen im langwelligen (Kiob 1967); d.h. es kommt sogar
ein recht betrdchtlicher Teil des kurzwelligen Lichts in Pigmentsystem A zur Wirkung.
infolgedessen sollte man bereits mit maBigen Intensitaten kurzwelligen Lichts eine Satti-
gung von Reaktion A erreichen. Damit entfiele die Voraussetzung fur ein "Enhancement"
durch langwelliges Licht. AuBlerdem sollte bei hoheren Intensitdten, wenn Reaktion A
gesdttigt ist, die Quantenausbeute der Photosynthese merklich sinken, weil dann das

in Pigmentsystem A absorbierte Licht groBitenteils verloren geht. Da die beiden letzt-
genannten Konsequenzen experimentell nicht zu bestitigen sind, scheidet das "separate

package" Modell aus.

Dcsnspill over Modell

Wir gehen wieder von der vereinfachenden Voraussetzung aus, daf3 alles dunkelrote Licht
nur in Pigmentsystem A, alles kurzwellige Licht in Pigmentsystem B absorbiert wird. Es
soll jedoch eine Energieubertragung von Pigmentsystem B auf Pigmentsystem A moglich

sein, aber nicht umgekehrt.

Im kurzwelligen Licht besteht dann die Moglichkeit, daB3 die in Pigmentsystem B absorbier-
te Lichtenergie entweder vollstindig fur Reaktion B und die pseudozyklische Phosphorylie-
rung verwandt wird, oder daf3 ein Teil der Energie auf Pigmentsystem A Ubertragen wird,
der dann einen Teil des zur Photosynthese notwendigen ATP in Reaktion A erzeugt. Wel-
che Miglichkeit zutrifft, kann hier nicht entschieden werden.

Dunkelrotes Licht wisrde auch bei diesem Modell nicht zur photosynthetischen COZ-
Assimilation fuhren, da definitionsgemaf keine Energie auf Pigmentsystem B Ubertragen
werden kann.

Bei gleichzeitiger Belichtung mit kurz- und langwelligem Licht kommt nua ein Mehrbe-
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trag an COZ-AssimHufion auf folgende Weise zustande: Durch die vom dunkelroten Licht
bewirkte zyklische Phosphorylierung wird eine entsprechende Menge von dem Teil des
kurzwelligen Lichts eingespart, der ohne Dunkelrot fur die ATP-Bildung in der zykli-
schen oder pseudozyklischen Phosphorylierung benstigt wird. Dadurch kann ein groRe-
rer Teil des kurzwelligen Lichts fur die Erzeugung von Reduktionsdquivalenten verwen-

det werden, so daB es zu einer zusdtzlichen COZ-Assimilqtion kommt .

Es ist noch zu beriicksichtigen, daf3 die Absorptionsbereiche von Pigmentsystem A und B
entgegen unserer vereinfachenden Annahmen nicht ausschlieBlich auf dunkelrotes bzw.
kurzwelliges Licht beschrankt sind, sondem sich in Wirklichkeit teilweise Uberlappen.
Eine gewisse Absorption von Pigmentsystem B im Dunkelroten ist - wie auch bei der
Besprechung des "separate package" Modells angefihrt - daraus ersichtlich, daf3 auch
noch im Dunkelrot die Photosynthese vonstatten geht, wenn auch mit drei- bis vier-
mal schlechterer Ausbeute.

Im Gegensatz zum "separate package" Modell bedeutet beim "spill over" Modell die
relativ gute Quantenausbeute der anaeroben Glukoseassimilation (Indikatorreaktion
fur Reaktion A) auch im kurzwelligen Licht nicht auch eine verhaltnismaBig starke
Absorption von kurzwelligem Licht in Pigmentsystem A. Reaktion A kann namlich
auch durch das "spill over" von Energie des kurzwelligen Lichts auf Pigmentsystem A
emsglicht werden. Die Energietbertragung von Pigmentsystem B auf Pigmentsystem A
scheint aber nicht vollstandig zu sein, denn die Quantenausbeute der anaeroben Glu-
koseaufnahme ist im Kurzwelligen schlechter als im Dunkelrot.

Wir kdnnen nicht entscheiden, ob die Anregung von Reaktion A durch kurzwelliges
Licht ausschlieBlich durch die Energietbertragung von Pigmentsystem B auf Pigment-
system A erfolgt, oder ob ein Teil des kurzwelligen Lichts auch direkt in Pigmentsystem
A absorbiert wird. Sollte Pigmentsystem A auch im kurzwelligen Licht absorbieren, so
durfte es jedenfalls nicht in nennenswertem AusmaB geschehen. Bei stirkerer Absorp-
tion ergdben sich namlich dieselben unhaltbaren Konsequenzen wie beim "separate

package" Modell.

Vergleich der Versuchsergebnisse mit den Voraussagen des "spill over" Modells fur die

Abhingigkeit von d von |, und von E vom Verhaltnis |2/—|-] _

Nach dem hier geschilderten "spill over" Modell sollte d mit der Intensitat des dunkel-
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roten Lichts so lange wachsen, bis der gesamte Betrag der durch kurzwelliges Licht be-
wirkten Phosphorylierung "ersetzt" ist, oder bis Reaktion A in Lichtsittigung Ubergeht.
Da bei relativ kleinen Werten von l2 bzw. P2 Reaktion A bei gentgend hohen Dunkel-
rotintensitdten immer die gesamte notwendige ATP-Bildung Ubemehmen kann, wird
vom kurzwelligen Licht immer ein gleichbleibender Bruchteil fur die Bildung von Re-
duktionsenergie gespart. Der maximal erreichbare Wert von d miiite somit proportional
zu P2 bzw. I2 sein. Bei gentigend hohen Werten von P2 bzw. I2 wurde jedoch der

maximal erreichbare Betrag von d durch die Lichtsdttigung von Reaktion A begrenzt

und damit unabhingig von P, werden. Man erhielte demnach beim Auftragen von d

gegen I] bei groen Werten 2von P2 eine Art Lichtsattigungskurve fur Reaktion A. Eine
solche Kurve stimmt mit der wahren Lichtsattigungskurve fir Reaktion A nur annghernd
tberein, da ein Teil des dunkelroten Lichts auch von Pigmentsystem B absorbiert wird
und vermutlich auch eine geringfigige Anregung von Reaktion A durch die Absorp-
tion von kurzwelligem Licht in Pigmentsystem A erfolgt.

Die gefundene und dem Serienschema widersprechende Abhingigkeit von d von i]
bei zwei verschiedenen Werten von Py 16Bt sich nach dem Parallelschema wie folgt
deuten: Das maximal erzielbare J bei dem kleineren Wert von Py (= 0,065) ist durch
die Zahl der einsparbaren Quanten des kurzwelllgen Lichts begrenzt. Das geht daraus
hervor, daB bei dem hsheren Wert von Py (=0,13) 5 noch weiter gesteigert werden
konnte. Bei dem hsheren Wert von Py (=0,13) hatte 8 gegeniber dem kleineren Wert
von p, (= 0,065) jedoch weniger als proportional zugenommen. Das ist durch die Be-
grenzung der Reaktion A durch Lichtsdttigung zu e\rklﬁren. Die bei dem grofleren Bc-
trag von p, gewonnene Lichtsattigungskurve fur S muBte also mit den oben gemachten
Vorbehalten der Lichtsattigungskurve fur Reaktion A entsprechen. Wie aus Abb. 21 er-
sichtlich ist, beginnt die Lichtstttigung bereits bei verhaltnismaBig niedrigen Licht-
stirken des dunkelroten Lichts (0,5 - 1 pE/min), die bei der nomalen Photosynthese
nur zur halben bis einfachen Kompensation der Dunkelatmung gereicht hatten. In gu-
ter Ubereinstimmung damit setzt etwa in denselben Intensitdtsbereichen auch die
Lichtsdttigung der anaeroben Glukoseassimilation ein (Klob 1967), die ebensowie die

b
RMehrleistung & eine Indikatorreaktion fur Reaktion A ist.

Es soll nun versucht werden, die in Abb. 15 dargestellte Abhingigkeit von &’ vom Ver-
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hdltnis i2/i1 bei zwei verschiedenen Werten von Py fur die nach dem Serienschema kei-

ne befriedigende Deutung gefunden wurde, im Rahmen des Parallelschemas zu erkldren.

Bei einem bestimmten Verhaltnis |2/l] sollte E unabhingig von den absoluten Werten
von 12 und 'l bzw. P2 und P] stets den gleichen Wert haben, da E nur ein Verhilinis
von Photosyntheseleistungen ist. Falls man jedoch die Moglichkeit einer Lichtsittigung
bericksichtigt, sei es der Photosynthese oder der Reaktion A, so sollte bei entsprechend
hohen absoluten Werten von P2 und P] der Wert von d und damit auch von E kleiner

als bei den geringen Werten von P2 und P] werden.

Wie bereits friher gezeigt wurde (S.63 ), bedingte die Lichtsittigung der Photosynthese
den Abfall des Wertes von £ fur den groBeren Betrag von Py (= 0,13) nur bei dem rela-
tiv kleinen Verhdlinis i2/i] =0,7. Sie war jedoch nicht fur die Differenzen derg’ -Wer-
te bei groferen Verhdltnissen iz/i] verantwortlich. Hier fiel £’ fur den groReren Wert
von p, gegeniber dem kleineren Wert von Py mit wachsendem Verhaltnis iZ/il immer
starker ab.

Wir fihren diese Verringerung der Werte von £ auf die Lichtsattigung von Reaktion A
zuriick. Es soll nun niher beschrieben werden, wie sich die beginnende Lichtsattigung
von Reaktion A auf die Werte von E fir kleine und groe Werte von P2 bei verschiede-
nen Verhdltnissen I2I1 auswirkt. Das geschieht am besten, wenn man sich zunachst die

Anderungen von d vergegenwirtigt.

In dem Bereich der Verhaltnisse I2/|], in dem E - wie in unseren Versuchen bei dem klei-
neren Wert von Py - mit dem Verhaltnis IZ/II abnimmt, ist d konstant und durch die
Zahl der einsparbaren Quanten kurzwelligen Lichts bestimmt. Falls man also in diesem
Bereich bei einem bestimmten Verhdltnis I2/|] die absoluten Werte von l2 und I] ver-
doppelt, sollte d ebenfalls doppelt so gro werden, der Wert von E sich aber nicht &n-
dem, da ja das Verhdltnis |2/l] gleichbleibt.

Wenn beim Verdoppeln von |

und ll der Wert von | so groB wird, daB3 Reaktion A auf

2 1
Grund der beginnenden Lichtsittigung nicht mehr zu dem doppelten Wert von d fuhrt,

so nimmt E einen kleineren Wert an. Der Betrag von d wird bei diesem Wert von i] durch
den Verlauf der Lichtsittigungskurve fir Reaktion A bestimmt, der nun auch dem der

Lichtsattigungskurve fur d entspricht.
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Auf dem abflachenden Ast der Lichtsdttigungskurve fur d nehmen die Werte von d mit
wachsendem l] immer noch in gewissem Umfang zu. Die Abweichung von dem ohne
Lichtsdttigung zu erwartenden Betrag von d und E wird also am kleinsten sein, wenn
schon der kleinere absolute Wert von Il verhdltnismaBig groB ist, da dann beim Ver-
doppeln bereits der volle Sattigungswert fir d bzw. Reaktion A erreicht wird. Andern-

falls wird die Abweichung gréfer sein und damit auch E stdarker abfallen.

' Unter unseren Versuchsbedingungen lagen nun die groBten Werte von i] bei den klein-
sten Verhdltnissen i2/i] (vgl. S. 62 ), d.h. beim Verdoppeln der Werte von il und
12 (bzw. p2) wdre der geringste Abfall der Werte von E auf Grund der beginnenden
Lichtsdttigung von Reaktion A bei den kleinsten Verhdltnissen i2/i] zu erwarten.

Das wird durch unsere Versuchsergebnisse bestitigt (Abb. 15). Vom bereits erdrterten

EinfluB der beginnenden Lichtsittigung der Photosynthese beim Verhiltnis i2/i‘ =0,7

ist hier abgesehen.

J) Der Mindestquantenbedarf in einem Parallelschema der Photosynthese

Wenn man dem Vorschlag von Arnon et al. (1965) folgend annimmt, daf3 ein Photon
geniigt um in Reaktion B aus Wasser unter Oz-Enfwicklung ein Reduktionsdquivalent
zu bilden, so wiren (abgesehen vom ATP-Bedarf) mindestens 4 hy notwendig, um

ein Molekul C02 zur Stufe des Kohlenhydrats zu reduzieren. Dazu ist noch der Quan-
tenbedarf fur die Bildung eines Molekiils ATP zu rechnen, da ja 4 hy in Reaktion B
nur zwei von den insgesamt drei zur Assimilation eines Molekils C02 erforderlichen
Molekilen ATP liefern. Fir den Quantenbedarf der ATP-Bildung in Reaktion A oder
der pseudozyklischen Phosphorylierung erscheint ein Hochstwert von 2 hy /ATP
diskutabel. Dieser Wert ergibt sich unter der Annahme von nur einer Phosphorylie-
rungsstelle in Reaktion A bzw. in der pseudozyklischen Phosphorylierung und unter
Zugrundelegung eines ATP/2e-Verhiltnisses von 1. Dieses Verhdltnis hat eine gewis-
se Wahrscheinlichkeit fur sich, da es in allen Ubrigen Phosphorylierungstypen, der
nichtzyklischen und der oxydativen Phosphorylierung gefunden wurde. Fir die COZ-
Assimilation wére also ein Mindestquantenbedarf von hichstens 6 hv /CO2 zu erwar-
ten. Experimentell fanden wir in guter Ubereinstimmung mit anderen Autoren aber

einen Quantenbedarf von 12 bis 13 h p /COZ' Wenn man nun an dem Quantenbedarf
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von 4 fur Reaktion B festhalt, mUBte man den tbermidBig hohen Wert von 8 bis 9 h¢/
zur Bildung eines Molekils ATP fordem. Ein Quantenbedarf von 4 fir Reaktion B
wird nicht nur durch diese unwahrscheinliche Foigerung in Frage gestellt, sondern
auch durch eine Betrachtung der energetischen Verhdltnisse.

Um in Reaktion B den Oxydanten und den Reduktanten zu bilden, stehen bei 680 nm,
der Grenze guter Quantenausbeute der Photosynthese im Roten, 42 kcal pro Einstein
zur Verfigung. Auf der oxydierenden Seite der Reaktion B hat man ein Nomal-Po-
tential (E'o) von > 0,82 V anzunehmen, um aus Wasser Sauerstoff freisetzen zu kén-
nen. Auf der reduzierenden Seite ist ein E'o von< -0,55 V einzusetzen; wie Kok
(1966) naémlich zeigte, sind Chloroplasten in der Lage, Viologene mit einem E'o
vonn~ 0,55 V und vemutlich noch weniger in einer Hillreaktion zu reduzieren. Die
Potentialdifferenz, die mindestens tberwunden werden muf3, betrdgt also 0,82 +
0,55 =1,37 V, was 31,6 kcal/Aquivalent entspricht. Man hdtte also von einem Ein-
stein bei 680 nm nach Verwendung fur Reaktion B einen UberschuB von hschstens

10 kcal. Bei den photochemischen Primdrprozessen sollen aber mindestens 7 kcal ver-
loren gehen (Franck 1953, vgl. Rabinowitch 1956 und Kok 1960); femer ist der Ener-
gieverlust bei der Oz-Entwicklung aus (hschstwahrscheinlich) Peroxyden mit wenig-
stens 1,3 kcal zu beriicksichtigen (Lumry et al. 1954), die hsheren Schitzungen
hierfir belaufen sich sogar auf 5 kecal (Franck 1953). Ein Quantenbedarf von 4 hy
fur Reaktion B ldge also hart an der Grenze des Mdglichen. Wenn man bedenkt, daf3
die der obigen Berechnung zugrundegelegte Potentialdifferenz von 1,37 V nur einen
Mindestwert darstellt, erscheint ein Quantenbedarf von 4 fur Reaktion B sehr frag-
wiirdig.

Einleuchtender erscheint die Uberwindung der Potentialdifferenz zwischen dem oxydie-
renden und dem reduzierenden Teil der Reaktion B in zwei Schritten, indem 2 x 4 =
8 Quanten unter Wasserspaltung vier Reduktionsdquivalente erzeugen. Unter dieser
Annahme ist man nicht gezwungen, einen tbemdBig hohen Quantenbedarf fur die
ATP-Bildung in Reaktion A bzw. in der pseudozyklischen Phosphorylierung anzuneh-
men, sondern kidme dafir auf Werte zwischen zwei und drei, wenn man unsere nied-

rigsten Werte fur den Quantenbedarf der COZ-Assimilation berticksichtigt.
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Es sind verschiedene Mechanismen denkbar, um durch zwei Lichtquanten die Energie
zur Bildung eines Reduktionstiquivalentes aus Wasser aufzubringen. Eine von Franck
(1960) diskutierte Moglichkeit besteht darin, daB ein Chlorophyllmolekil die not-
wendige Energie durch zweimalige Anregung erhilt, nagmlich durch eine erste Anre-
gung durch Licht und eine zweite durch Energietbertragung von einem anderen ange-

regten Chlorophylimolekul .

Eine andere Moglichkeit ware es, fur Reaktion B zwei Lichtreaktionen Bl und BII an-

zunehmen, die durch eine Elektronentransportkette verknipft sind (Abb. 23).

Reaktion B wirde damit eine sehr grole Ahnlichkeit mit dem Serienschema der Photo-
symthese haben. Man kdnnte deshalb daran denken, daf3 es gar nicht nétig ist, Reak-
tion A von Reaktion BI zu unterscheiden; Reaktion A kénnte identisch sein mit der
zyklischen Phosphorylierung, die nach dem Serienschema zwischen dem Reduktanten
und dem Oxydanten der Lichtreaktion | stattfindet. Eine frihe Lichtsattigung der
zyklischen Phosphorylierung liefe sich dann dadurch erkldren, daB3 die am zyklischen
ElektronenfluBl beteiligten Redoxsysteme nur eine geringe Durchsatzgeschwindigkeit
gestatten. Allerdings kénnte auch nach diesen Uberlegungen der Reduktant von Licht-
reaktion | Uber die Sdttigungsintensitit der zyklischen Phosphorylierung hinaus gebil-

det und zur Reduktion von CO2 verwendet werden.

Damit sollte das "Enhancement" der COZ-Assimilafion - wie das bei den beiden Mo-
dellen des Serienschemas der Fall war - erst beim Einsetzen der Lichtsittigung der
Photosynthese geringer werden. Diese Voraussage ist aber - wie bereits friher gezeigt
wurde (S.#1) - mit unseren experimentellen Befunden nicht vereinbar; somit ist die

Vereinigung von Reaktion A und BI n_icht méglich.

Falls an Reaktion B zwei Lichtreaktionen mit zwei verschieden absorbierenden Pig-
mentsystemen beteiligt sind, zwischen denen keine oder nur eine einseitige Energie-
Ubert ragung méglich ist, miBite eine zweite Art von "Enhancement" maglich sein.
Dieses "Enhancement" sollte im Gegensatz zum "Enhancement” mit Dunkelrot erst
beim Beginn der Lichtséttigung der Reaktion B bzw. der Photosynthese abnehmen. Man
findet jedoch bei verschiedenen Paarungen von Wellenldngen nur das "Enhancement"
mit Dunkelrot. Das spricht gegen die Beteiligung von zwei Pigmentsystemen an Re-

aktion B, wie sie oben spezifiziert wurden.
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Aus der Anwesenheit zweier solcher Pigmentsysteme ergdbe sich als weitere Konsequenz,
daB fur die Hill-Reaktion mit NADP als Elektronenakzeptor ein "Enhancement" er-
zielbar sein muBte. Diesbezigliche Versuche von Govindjee et al. (1964) ergaben
ein “"Enhancement"”, allerdings fur Dunkelrot. Das ist auf der Basis des Parallelschemas
schwer zu verstehen. Im Gegensatz zu Govindjee et al. (1964) konnten jedoch Gibbs
et al. (1963) und Gordon (1962) keinerlei "Enhancement" fur die NADP-Reduktion
nachweisen. Die Frage eines "Enhancements" der NADP-Reduktion ist also noch nicht
geklart.

Zwei verschieden absorbierende Pigmenisysteme in Reaktion B, zwischen denen kein
oder ein beschranktes "spill over" maglich ist, wiirden weiterhin eine Wellenlédngen-
abhangigkeit der Quantenausbeute der Photosynthese zur Folge haben.

Die Quantenausbeute ist aber im grofiten Teil des Spektrums konstant und zeigt (auBer
der auf die Karotinoide zurtickzufihrenden Depression im Blauen) nur den Abfall im
Dunkelroten ("red drop").

Die schlechte Quantenausbeute im Dunkelrot erkldrt sich nach dem Parallelschema durch
die hauptsichliche Absorption des dunkelroten Lichts im Pigmentsystem A, die nur
einen zyklischen, nicht aber den fir die COZ—Redukfion notwendigen nichtzyklischen
Elektronentransport zustande bringt.

Die Tatsache, daB - abgesehen vom Dunkelrot - im sichtbaren Teil des Spektrums die
Quantenausbeute konstant ist (zur Depression im Blauen vgl. oben) und ein"Enhance-
menf"fehlf, |&Bt darauf schlieBen, daB zwei an Reaktion B beteiligte Pigmentsysteme
entweder nur ganz geringfigige Absorptionsunterschiede aufweisen oder zu einer

uneingeschrankten gegenseitigen Energieibertragung befshigt sind.

Die Annahme zweier Lichtreaktionen in Reaktion B und ihrer Verbindung durch eine
Elektronentransportkette hat zur Folge, daf3 Redoxksrper mit recht hnlichem Po-
tential (z.B. Plastocyanin und Cytochrom f) nicht wie beim Serienschema der Photo-
synthese in nur einem Elek tronentransportsystem untergebracht werden mussen, sondern
auf zwei Systeme (Reaktion A und B) aufgeteilt sein ksnnen. Vielleicht lieBen sich
bei einer kritischen Betrachtung der spektroskopischen Befunde ber lichtbedingte An-
derungen des Redoxzustandes verschiedener Elektronenubertrager manche davon sinn-

voller in einem Parallelschema einordnen als im Serienschema der Photosynthese.
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D. Zusammenfassung

1. Die photosynthetische COZ-Assimilation wurde bei Chlorella mit Hilfe von MCOZ
in absoluten Werten gemessen. Die benutzte Versuchsanordnung gestattete beziiglich
COZ-Versorgung, Temperatur und pH-Werf des Mediums fir mehrere Stunden optimale

Bedingungen aufrechtzuerhalten.

2. Die maximal erzielbare Photosyntheseleistung schwankt fur Algenmaterial verschie-
dener Emte zwischen 160 und 340 pM COz/h‘mg Chlorophyll.

Zur COZ-Sdftigung der COZ-Assimilcnfion sind im Starklicht (sdttigend) bei dichten Sus-
pensionen (80 ug Chlorophyll/ml) ~ 0,75 Volumprozent CO2 der Gasphase erforderlich,
bei dunnen Suspensionen (4 ug Chlorophyll/ml) ~ 0,65% C02
statt mit 2%-C02-Luff mit gewshnlicher Luft kultiviert, so liegt die COZ—S'dtfigungs-

. Werden die Algen an-

konzentration fur dinne Suspensionen bei ~ 0,2% COZ'

3. Die COZ—Assimilation im Starklicht geht zwischen PH 3,7 und Py 7,3 gleich gut

vonstatten; zwischen PH 7,8 und PH 8,3 ist sie um ca. 10% vemindert.

4. Lichtsattigungskurven der COZ-Assimilqtion in m_onochromatischem Licht weisen
bei schwachen Lichtintensititen eine geringere Steigung auf als in einem geradlinigen
Abschnitt bei hsheren Intensitdten. Die Ubergangsstelle liegt bei Photosyntheselei-
stungen unterhalb des Kompensationspunkts. Der Knick in den Lichtsattigungskurven

wird auf die Reassimilation von Afmungs—lZCO2 zurickgefihrt .

5. Die MCOZ-Ausscheidung MC-markierfer Chlorella in 12C-hcﬂtigem AuBenmedium

vemindert sich bei Belichtung (658 nm) maximal um 50 bis 60%. Das beruht wahrschein-

1
lich im wesentlichen auf der Refixierung von Atmungs- ZCOZ'

6. Der Mindestquantenbedarf der COZ—Assimilction ist bei den Wellenlangen 527, 544,
589, 622, 658 und 668 nm etwa konstant und betrégt durchschnittlich 12,7 hv /COZ,
Bei 712 nm betrdgt er ca. 40 hy /COZ' Bei 433, 454 und 487 nm liegt er zwischen 14
und 20 h p /COZ'

7. Schwache Intensitdten von Blaulicht (454 nm) bewirken keine Verbesserung der Quan-

tenausbeute von gleichzeitig gegebenem mehrfach starkerem Rotlicht (622 und 660 nm).



8. Durch gleichzeitige Belichtung mit 712 und 589 nm wird uber die Summe der Ein-
zelwirkungen hinaus eine zusitzliche COZ-—Assimilotion ( § ) und damit ein"En-
honcement”( € ) erzielt; €& ist gleich dem Verhaltnis

P(589 nm + 712 nm) - P 589 nm
P 712 nm

(P = Assimilationsleistung bei der betreffenden Wellenldnge).

£ ist bei gleichen Intensitatsverhéltnissen von 589 und 712 nm bei einem bestimmten
Wert von P 589 nm (2,5 bis 3-fache Kompensation der Dunkelatmung) gréler als bei
einem doppelt so groflen Wert von P 589 nm. Bei dem gréfleren Wert von P 589 nm ist
nur ein 1,4 mal so grofes gerreichbqr wie bei dem kleineren Wert von P 589 nm.

Es wird gezeigt, dal3 diese Ergebnisse nicht durch die beginnende Lichtsattigung der
Photosynthese bedingt waren. Die Befunde lassen sich besser durch ein Parallelschema

als durch ein Serienschema der Photosynthese erkldren.
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