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Aus der Physiologie der Pflanzen und Tiere




Einfithrung

Die Physiologie ist die Wissenschaft von den Funktionen der Lebewesen. Sie muB die
Allgemeingiiltigkeit chemischer und physikalischer GesetzmiBigkeiten beriicksichtigen,
aber auch spezifisch biologische Prinzipien, wie das Prinzip der Ordnung und das
Prinzip der Regulation. Die Grundvorginge aller physiologischen Prozesse - wie zum
Beispiel Stoffwechsel, Entwicklung, Bewegung - spielen sich in den Zellen ab. Die
Zelle ist die Grundeinheit des Lebens. Dabei unterscheiden sich Tier- und Pflanzen-
zelle zwar in Einzelheiten des Aufbaus, aber nicht grundsitzlich (Abb. 6/1).

Lipidtropfen

Vakuole
Proplastide
;.7 Chromatin

lernmembran

Abb, 6/1
Schematische
Darstellung einer
Mitochondrion  jungen Pflanzenzelle
endoplasma-  (nach elektronen-
tisches mikroskopischen

Reltiilum Beobachtungen)

Das Grundplasma ist ein kolloidales System; es besteht im wesentlichen aus Eiweil3-
molekiilen, die ein instabiles Maschenwerk bilden. Im Grundplasma spielen sich viele
chemische Vorginge des Stoffwechsels ab. Durch das Endoplasmatische Retikulum
wird es in viele Reaktionsriume unterteilt. ;

Der Zellkern ist Triger der Erbinformation in der Zelle, er reguliert den Ablauf der
einzelnen Prozesse und spielt eine wichtige Rolle bei der Zellteilung, der Fortpflan-
zung und Vererbung.

Zu den Plastiden gehdren neben den farblosen Leukoplasten und roten bis gelben
Chromoplasten die griinen Chloroplasten, die der Photosynthese dienen und als Assi-
milationspigmente Chlorophylle und Karotinoide enthalten.

Die Mitochondrien sind die Atmungszentren der Zellen; sie setzen durch Oxydation
organischer Substanzen die bendtigten Energiemengen frei. An den Ribosomen findet
die Biosynthese der Eiweile statt; sie sind in groBer Anzahl in den Zellen enthalten.
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Physiologie des Stoffwechsels

Die hochkomplizierte Struktur jeder lebenden Zelle ist instabil und kann deshalb nur
unter stindigem Energieaufwand aufrechterhalten werden. AuBer dieser Erhaltungs-
energie wird fiir die Ausfithrung der meisten Funktionen der lebenden Zelle (z. B.
Stoffaufnahme aus der Umgebung, Bewegungen, Biosynthese lebensnotwendiger Sub-
stanzen) Energie benétigt. Diese Energiemengen werden durch den Abbau organischer,
zelleigener Substanzen in kleine Bausteine gewonnen. Die Gesamtheit der energie-
freisetzenden (exothermen) Reaktionen heiBt Dissimilation.

Die im ProzeB der Dissimilation abgebauten zelleigenen Substanzen miissen laufend
ersetzt werden - entweder durch Aufnahme mit der Nahrung wie beim Tier oder
durch zelleigene Synthese aus einfachen Stoffen unter Benutzung iuBerer Energie-
quellen (Sonnenlicht) wie bei der griinen Pflanze. Dariiber hinaus ist auch fiir die Ver-
mehrung der organischen Materie (Wachstum, Zellerneuerung) die stindige Synthese
zelleigener Substanzen aus aufgenommenen Nihrstoffen notwendig. Die Gesamtheit
dieser meist energiebediirftigen (endothermen) Syntheseprozesse ist die Assimilation.
Dissimilations- und Assimilationsprozesse bilden als widerspriichliche Einheit den
Stoffwechsel der Zelle. Sie lassen sich nicht scharf voneinander trennen und sind mit-
einander verkniipft.

Der Stoffwechsel kann nur unter stindigem Stoffaustausch mit der Umgebung
(AuBenwelt oder Nachbarzellen) erfolgen. Zu den ausgetauschten Stoffen gehéren in
Wasser geloste Substanzen sowie Gase (Kohlendioxid, Sauerstoff). Der Stoffwechsel ist
ein wesentliches Merkmal der lebenden Materie. Fast alle lebenden Zellbestandteile
sind dem stindigen Stoffwechsel unterworfen; sie werden im Stoffwechsel stindig er-
neuert (lediglich DNS-Molekiile bilden eine Ausnahme). Die lebende Zelle ist also
ein dynamisches System.

Der Stoffwechsel der Zelle besteht aus zahlreichen einzelnen chemischen Reaktionen,
die zu einem riumlich und zeitlich geordneten Ganzen verkniipft sind. Keinem Che-
miker gelingt es, auf derart begrenztem Raum eine solche Vielzahl von Reaktionen zu
vereinigen, die noch dazu teilweise gegenliufig sind (Reduktionen und Oxydationen;

“ Aufbau- und Abbauprozesse). Fiir die riumliche und zeitliche Ordnung in einem der-
art komplizierten System spielt die molekulare Feinstruktur der Zelle eine groBe
Rolle. Von gleicher Wichtigkeit ist aber auch eine wirksame Regelung. Dabei spielen
die Enzyme eine iiberragende Rolle. Enzyme sind zelleigene Substanzen, die jeweils
bestimmte chemische Reaktionen katalysieren und deren Geschwindigkeit bestimmen.
Von iiberragender Bedeutung ist jedoch, daB die Enzyme selbst einer mehrfachen
Steuerung unterworfen sind. Sowohl ihre Aktivitit als auch (unter Einschaltung des
genetischen Systems, also der DNS im Zellkern) ihre Produktion unterliegen hoch-
komplizierten Regulationsmechanismen, die im Sinne kybernetischer Systeme selbst-
regulierend arbeiten. Wichtige Einblicke in solche Regulationssysteme sind der
Wissenschaft in den letzten Jahren gelungen (Molekularbiologie, ~ S. 121f.). Die
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Energieniveau

Regulationssy bedingen, daB die einzelnen chemischen Teilreaktionen des Stoff-
wechsels auBerordentlich fein aufeinander abgesttmmt sind. Jede Anderung in den
Bedingungen, denen die Zelle unterworfen ist, wie beispielsweise Anderungen im
Nihrstoffangebot, fithrt zu Umschaltungen im Stoffwechsel (Hemmung bestimmter
Umsetzungen zugunsten anderer), der dadurch den neuen Bedingungen angepaBt wird.

Die Fihigkeit zum Stoffwechsel ist die zentrale Eigenschaft der lebenden Materie.
Der brochene Stoff verbunden mit einem stindigen Energieumsatz,
stellt die Grundlage aller LebensiuBerungen dar. Der riumliche und zeitliche Zusam-
menschluB einzelner Stoffwechselreaktionen zu einem geordneten Ganzen kann als
Kiriterium des Lebens bezeichnet werden.

Bei aller Kompliziertheit und Mannigfaltigkeit der Stoffwechselvorginge lassen sich
doch sehr klar Hauptwege des Stoffwechsels erkennen. Die wichtigsten Stoffe, wie zum
Beispiel Eiweie und Kohlenhydrate, werden bei allen Organismen in grundsitzlich
gleicher Weise umgesetzt. Diese Einheit in der Vielfalt der gesamten lebenden Materie
auf der Erde ist ein deutlicher Beweis ihres gemeinsamen Ursprungs aus Urformen,
aus denen sich im Verlauf der Phylogenese die Vielzahl der heute lebenden Organis-
men entwickelt hat.

OJONORO,

Die Enzyme

Ein Enzym erméglicht eine bestimmte Stoffwechselreaktion und steuert deren Ge-
schwmdxgkcu Die wissenschaftlichen Namen der Enzyme enden mit -ase; zum Bei-
spiel ist Amylase ein Amylose (Stixke) spn.ltendu Enzym.

Enzyme sind zellei org: die aus einem Proteinmolekiil be-
stehen, an das eine andere organische Verbi das Kc ym (,, Wirkgruppe®),
gebunden sein kann. Bei Enzymcn mit Koenzym witd der Proteinanteil als Apoenzym

Abb. 8/1 Erniedri der Aktivi

durch cinen Katalysator am Beispiel der
chemischen Reaktion MN - M + N (Spaltung
des Substrats MN in die Produkte M und N).

A, = Aktivi ie ohne Katal

Ay = Aktivierung: gie mit Katal

AG = U hied im E ieni isck
MNund M + N



bezeichnet; Apoenzym oder Koenzym allein wirken nicht, erst gemeinsam sind sie als
Holoenzym aktiv.

Enzyme sind biologische Katalysatoren. Chemische Reaktionen finden, auch wenn
sie exotherm sind, erst nach Zufuhr einer bestimmten Energiemenge, der Aktivierungs-
energie, statt. Katalysatoren und Enzyme setzen die Aktivierungsenergie herab (Abb.
8/1). Wihrend der von einem Enzym gesteuerten Reaktion wird das Substrat vor-
iibergehend an das Enzym gebunden; das Enzym tritt im Endprodukt der Reaktion
nicht auf und ist nach beendeter Reaktion nicht verindert. Ein Enzym kann jedoch die
von ihm gesteuerte Reaktion nicht beliebig oft durchfiihren, es verliert allmahlich

seine Aktivitit.
Substrat r Substanz
Koeﬁzym Koenzyrh

Substrat
Koenzym

Abb. 9/1 Modell fiir die Bindung cines Substrats an ein Enzym.
Das Substrat muBl zum Enzym ,,passen* wic der Schliissel zum SchloB (links),
die nicht ,,passende* Substanz (rechts) wird nicht umgesetzt

Die meisten Enzyme greifen nur eine Substanz (ihr Substrat) oder eine geringe An-
zahl chemisch verwandter Substrate an. Diese Substratspezifitat wird durch das Apo-
enzym bestimmt (Abb. 9/1). Die chemische Umsetzung des Substrats, die Reaktion,
wird durch das Koenzym unter Mitwirkung des Apoenzyms vorgenommen; beide
gemeinsam bestimmen, welche Reaktion am Substrat vorgenommen wird, sie bestim-
men die Reaktionsspezifitit des Enzyms. Unterschiedliche Apoenzyme kénnen sich
mit-jeweils gleichen Koenzymen verbinden; an unterschiedlichen Substraten kénnen
dadurch gleiche Reaktionen ablaufen. Bei Enzymen ohne Koenzym hat ein Amino-
sdurerest des Proteinmolekiils die Koenzymfunktion.

Zu den enzymatisch gesteuerten Reaktionen gehoren beispielsweise die Ubertragung
von Elektronen oder Wasserstoff (Redoxreaktionen) sowie von Atomgruppen (z. B.
Amino- oder Methylgruppen) von einem Substrat auf ein anderes, die Spaltung von
Molekiilen (z. B. Hydrolyse von Polysacchariden zu Di- oder Monosacchariden) oder

die Verkniipfung mehrerer kleinerer Molekiile zu einem groBeren Molekiil (z. B. -

Aminosiuren zu Polypeptiden). Jede Zelle bildet eine groBe Anzahl der verschieden-
sten Enzyme. So braucht zum Beispiel ein Bakterium zum Aufbau und zur Vermehrung
seiner Zellsubstanz bis zur erneuten Teilungsbereitschaft etwa 1000 unterschiedliche
Enzyme.

Wyihrend beispielsweise die griine Pflanze alle benétigten Koenzyme selbst herstellt,
miissen viele andere Organismen, auch der Mensch, mit der Nahrung Koenzyme oder
deren Bausteine als Vitamine aufnehmen.

Die meisten Enzyme wirken innerhalb der lebenden Zelle. Manche werden aber
auch in innere Hohlraume (z. B. die proteinspaltenden Enzyme Pepsin in den Magen
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und Trypsin in den Darm) oder nach auBen (die ,,Exoenzyme* z. B. bei Bakterien, in-
sektenverdauenden Pflanzen, Spinnen) abgegeben. Aus den Zellen kénnen die Enzyme
nach mechanischer Zellzerstérung (z. B. Zermérsern) ohne Verlust der Aktivitit extra-
hiert werden. Mit chemischen Methoden kann man sie von Begleitsubstanzen und
anderen Enzymen trennen und sie sogar kristallin darstellen; die in Losung gebrachten
Kristalle sind enzymatisch aktiv. AuBerhalb der Zelle (,,in vitro*) lassen sich Enzyme
am leichtesten untersuchen.

Durch stirkeres Erhitzen, das zur Protein-Denaturierung fiihrt, werden die meisten
Enzyme irreversibel inaktiviert, nur wenige sind kochfest. Dagegen iiberstehen En-
zyme ein Einfrieren und anschlieBendes Wiederauftauen ohne Aktivititsverlust. Die
enzymatischen Reaktionen sind von der Temperatur abhingig. Unterhalb eines deut-
lich ausgepriigten Temperaturoptimums verhalten sie sich wie jede chemische Reak-
tion. Weitere Temperaturerh6hung iiber das Optimum hinaus fiihrt durch Hitze-
denaturierung zur Inaktivierung und schlieBlich zur Zerstérung des Enzymproteins
(Abb. 10/1).

(o

E

o

°

£

3

S

8 E

2

s

x

g

& Abb. 10/1  Abhingigkeit

1 I L der Reakti hwindigkeit von der Temp
0 20 40 80°C fiir eine chemische (C)
Temperatur und eine.enzymatische (E) Reaktion

relative Aktivitdt

Abb. 10/2  Abhingigkeit der
Enzymwirkung vom pH-Wert,
Darstellung am Beispiel der
eiweispaltenden Enzyme
Pepsin (links) und Trypsin
(rechts) sowie des rohrzucker-
paltenden Enzyms
o-Glukosidase
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Proteinmolekiile dissoziieren bei. verschiedenen PpH-Werten unterschiedlich. Bei
Enzymproteinen dndert sich mit der Dissoziation auch die Enzymaktivitit. So besitzen
die einzelnen Enzyme deutlich ausgeprigte, unterschiedliche PH-Optima (Abb. 10/2).

OOy

Zum Stoffwechsel gehdren die meist endotherme, substanzliefernde Assimila-
tion und die exotherme, energiefreisetzende Dissimilation.

Die einzelnen Stoffwechselreaktionen werden durch Enzyme katalysiert.

Enzyme sind Proteine, bei manchen Enzymen ist an das Protein eine andere
organische Verbindung, das Koenzym, gebunden.

Assimilation bei Pflanzen und Tieren

Im Verlaufe der Assimilation werden vom Organismus kérperfremde Stoffe aufgenom-
men und in die Vielzahl der kérpereigenen, komplizierten chemischen Verbindungen
umgewandelt. Je nach der Verbindung, die dabei in den Stoffwechsel einbezogen wird,
spricht man von Kohlenstoff-, Stickstoff- oder Mineralstoffassimilation.

Fiir die Stoffproduktion im Organismenreich spielt die Kohlenstoffassimilation die
bedeutendste Rolle. Da im Verlaufe der von allen Lebewesen betriebenen Dissimilation
stindig organische Substanz abgebaut wird, ist die Synthese neuer organischer Sub-
stanz aus anorganischen Kohstoffen die entscheidende Voraussetzung fiir die Existenz
des Lebens.

Biosynthese organischer Stoffe in den Organismen

Anorganische Rohstoffe
Mineralsalze, Luft, Wasser

Organische Zwischenstoffe
3-Phosphoglyzerinaldehyd (3-Phospho-2.3-Dihydroxypropanal)
Brenztraubensiure (2-Oxypropansiure) u. a.

I

Niedermolekulare Kérpersubstanzen
Monosaccharide, Fettsiuren (Monokarbonsiuren), Aminosiuren u. a.

l

Hochmolekulare Kérpersubstanzen
Polysaccharide, Fette, Proteine, Nukleinsiuren u. a.
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Der Aufbau ho_hmolekularer Koérpersubstanzen aus organischen Zwischenstoffen
ist mit verhaltnismifig geringem Energieaufwand durchfiihrbar. Die dazu notwendigen
Voraussetzungen sind bei allen Lebewesen, vom einfachsten Bakterium bis zum Men-
schen, vorhanden.

Der Aufbau der organischen Zwischenstoffe aus anorganischen Rohstoffen, also die
eigentliche autotrophe Kohlenstoffassimilation, erfordert einen hohen Energieauf-
wand. Er ist nur mit Hilfe besonderer Zellbestandteile zu bewiltigen, vor allem Chloro-
plasten mit Chlorophyll, die nicht bei allen Organismen vorkommen.

Die chlorophyllhaltigen Gruppen von Organismen konnen ihre organischen Sub-
stanzen aus anorganischen Stoffen herstellen. Sie erndhren sich autotroph.

Die Mehrzahl aller Organismen ist bei der Nahrungsaufnahme auf organische Stoffe
angewiesen, die von anderen Lebewesen gebildet wurden. Sie ernihren sich hetero-
troph.

Da_die Mehrzahl der Organismen heterotroph lebt, wire der Vorrat an organischen

Substanzen bald aufgebraucht, wenn nicht die autotrophen Organismen immer wieder
neue Vorrite an organischen Stoffen bildeten.
* Auch autotrophe Organismen sind zu heterotropher Lebensweise fahig. Im Ex-
periment kénnen héhere Pflanzen im Dunkeln (sie bleiben dann chlorophylifrei) unter
Zufuhr von Traubenzucker, also heterotroph, zum Blithen und Fruchten kommen.
Bei vielzelligen Pflanzen muB sich stets ein groBer Teil der Zellen heterotroph ernih-
ren: Alle chlorophyllfreien Zellen und Pflanzenteile (z. B. Wurzeln, Stengelinneres)
sind auf die Zufuhr organischer Substanzen von den chlorophylifihrenden Zellen her
angewiesen. Auch keimende Jungpflanzen, deren Chlorophyll noch nicht entwickelt
ist, erndhren sich von den organischen Reservestoffen (Stirke, Fett, Eiweif}), die im
Samenkorn oder in unterirdischen Speicherorganen (Wurzelstock, Zwiebel, Knolle,
Riibe) enthalten sind. Die Tatsache, daB alle Lebewesen heterotroph leben kénnen,
aber nur wenige Gruppen zur autotrophen Ernihrung befihigt sind, deutet darauf
hin, daB die heterotrophe Lebensweise erdgeschichtlich ilter ist als die autotrophe.
Wahrscheinlich war die Heterotrophie nach der Entstehung des Lebens auf der Erde
die allgemeine Ernihrungsweise der Urorganismen, welche auf Kosten organischer
Substanzen lebten, die vor der Bildung der ersten lebenden Materie entstanden
waren. %

Autotrophe Ernihrungsweise

Kohlenstoffassimilation: Der Rohstoff fiir die Biosynthese aller organischen Ver-
bindungen durch die autotrophen Lebewesen ist das in der Luft enthaltene und im
Wasser geloste Kohlendioxid.

Bei den meisten autotrophen Organismen entsteht als Hauptprodukt der Kohlen-
stoffassimilation ein Kohlenhydrat, dem die allgemeine Formel (CH;O), zukommt.
Der Vergleich mit der Formel CO, zeigt deutlich die Notwendigkeit der Reduktion.
Reduziert wird jedoch in keinem Falle das Kohlendioxid selbst; vielmehr wird dieses
zuerst an eine organische Substanz gebunden, deren Reduktion im Verlaufe weiterer
chemischer Umsetzungen erfolgt.

Die Reduktion, ein stark endothermer ProzeB, erfordert ein Reduktionsmittel und
Energie. Als Reduktionsmittel fungiert gebundener Wasserstoff (H). Er wird bei den
griinen Pflanzen durch Spaltung von Wassermolekiilen gewonnen; dabei bleibt Sauer-
stoff iibrig, der fiir die Pflanze den Photosynthese,,abfall® darstellt und an die Luft ab-
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gegeben wird. Bei griinen Bakterien werden andere Wasserstoffquellen (Schwefel-
wasserstoff, verschiedene organische Verbindungen) aufgenommen. Als Energiequelle
fir die Reduktion des gebundenen Kohlendioxids und fiir die Wasserspaltung dient
bei griinen Pflanzen das Licht. Diese Form der autotrophen Kohlenstoffassimilation
heiBt deshalb Photosynthese. Auch Kunstlicht ist dabei verwendbar. - Eine Reihe
nichtgriiner Bakterien und Blaualgen gewinnt dagegen die zur Redukion nétige
Energie durch Oxydation von Substanzen, die sie aus der Umgebung aufnehmen.
Diese Form der autotrophen Kohlenstoffassimilation ist die Chemosynthese.

Die Verwertung der Lichtenergie fiir die Photosynthese wird durch Absorption der
Lichtquanten durch den griinen Blattfarbstoff (Chlorophyll) eingeleitet, der somit den
Ausgangspunkt fiir die Unwandlung der Lichtenergie in chemische Epergie darstellt.

An der autotrophen Kohl ilation sind zahlreich Enzyme beteiligt, welche
den Stoffwechselweg vom Kohlendioxid zum Endprodukt der Kohlenstoffassimilation
katalysieren. Das Endprodukt der Assimilation wird Assimil genannt.

Autotrophe Kohlenstoffassimilation

Chemosynthese

einige farblose
Bakterien und Blaualgen

C-Quelle CO, = Co, co,

H-Quelle H,0 H,8, organische Siuren | H,S u. a.

Energiequelle Licht Licht Oxydationsprozesse

lichtabsorbierend, Chloronhull Bakteriochlaranholl

Farbstoff

H Kohlenhod hied P hied, it
Substanzen Substanzen

®OO

Die Photosynthese .

Die grundlegenden Erkenntnisse iiber die Biochemie der Photosynthese wurden zu-
erst an den einzelligen Griinalgen Chlorella und Scenedesmus gewonnen, spiter an iso-
lierten Chloroplasten hoherer Pflanzen (z. B. Spinat) und an Bakterien. ‘

Die Photosynthese 1iBt sich summarisch, also ohne Beriicksichtigung der vielen
Teilreaktionen und Zwischenprodukte, in folgender Gleichung wiedergeben:

(CH;O), ist ein Molekiil Monosaccharid, beispielsweise Fruktose oder Glukose, also
das primire Assimilat.
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In der Gleichung tritt auf beiden Seiten H,d auf. Die einfachere Gleichung
6 CO, + 6 HO—— (CH,0); + 6 O,

gibt aber nicht den wahren Sachverhalt wieder. Der bei der Photosynthese frei wer-
dende Sauerstoff stammt nimlich ganz aus dem Wasser, nicht aus dem Kohlendioxid;
folglich miissen, wenn 6 Molekiile Sauerstoff entstehen, 12 Molekiile Wasser ver-
braucht werden. Die Herkunft des Sauerstoffs konnte unter anderem durch Verwen-
dung des Isotops **O anstelle von %O aufgeklirt werden. Algen, deren Photosynthese
in Anwesenheit von Wasser H,80 ablief, schieden Sauerstoff 180, aus.

Abb. 14/1  Lokalisierung der
Sauerstoffbildung in einer
photosynthetisierenden Zelle
von Spirogyra mit Hilfe
sauerstoffliebender Bakterien,
die sich nur am beleuchteten
Teil des Chloroplastenbandes
ansammeln

Die Photosynthese findet in den Chloroplasten statt. Die beiden Anfangsreaktionen,
nimlich die Lichtabsorption und der Kohlendioxid-Einbau, lassen sich auf den Chloro-
plasten nachweisen und ebenso die Entstehung der beiden Endprodukte, nimlich des
Kohlenhydrats (Assimilationsstirke) und des Sauerstoffs (Abb. 14/1). Die in der
Photosynthese umgesetzten Wassermolekiile werden mit Hilfe der vom Licht geliefer-
ten Energie gespalten (Photolyse). Diese Erkenntnis war einer der ersten Schritte zu
der Entdeckung, daB die Photosynthese in zwei weitgehend voneinander unabhingigen
Stufen abliuft; einer Lichtreaktion und einer Dunkelreaktion. In der Lichtreaktion
wird durch Photolyse der Wasserstoff gewonnen; in der Dunkelreaktion erfolgt mit
Hilfe dieses Wasserstoffes, aber ohne direkte Mitwirkung des Lichts, die Reduktion
des Kohlendioxids (nach seinem Einbau in die organische Substanz, Abb. 14/2). Die
Lichtreaktion findet auf den Membranen der Chloroplasten statt, die Dunkelreaktion
zwischen den Membranen.

Diese Darstellung beriicksichtigt zwar den Substanz-, aber nicht den Energieum-
satz wihrend der beiden Teilreaktionen. Tatsichlich sind Licht- und Dunkelreaktion
nicht nur durch einen Strom von Wasserstoff verbunden, sondern auch durch einen
Energiestrom. Diese Energie wird in der Lichtreaktion beim Transport von Elektro-
nen (e-) freigesetzt, die zusammen mit Protonen (H*) bei der Photolyse- des Wassers

Lichtquanten H,0 (CH,0)

Abb. 14/2

Schematische Darstellung der
2H,0 Licht- und der Dunkelrcaktion
der Photosynthese unter Weg-
4 <H> —- (H) Co, lassung des Energieumsatzes.
(CH,0) = !/, Molckiil
Lichtreaktion Dunkelreaktion Monosaccharid
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Lichtquanten
H,0 (CH,0)
2H; 0 —

4 (H) w4, () co,
2/_4. Abb. 15/1  Schematische
be~ bLe~ e Darstellung der Licht- und
y Ir‘ der Dunkelreaktion der
Photosynthese unter Beriick-
Energie s Energie sichtigung des
: Energieumsatzes

Lichtreaktion Dunkelreaktion

gebildet werden, ehe sich beide zu gebundenem Wasserstoff (H) vereinigen (Abb.
15/1).

Lichtreaktion: 12 H,O + Lichtenergie —» 24 (H) + 6 O, + chemische Energie
Dunkelreaktion: 6 CO, + 24 (H) + chemische Energie — > (CHO)s + 6 H,O

6 CO, + 12 H;O 4 Lichtenergie —> (CH,0)s 4 6 H,O + 6 O,

Licht- und Dunkelreaktion sind durch zwei Substanzen miteinander verbunden: eine
wasserstoffiibertragende und eine energieiibertragende Substanz.

Die Oxydoreduktasen. Die wasserstoffiibertragende Substanz ist ein Enzym, das zu
den Oxydoreduktasen gehort. Oxydoreduktasen fithren Oxydationen und Reduktionen
durch, indem sie entweder Wasserstoff (also Elektronen -+ Protonen) oder nur Elek-
tronen von einer chemischen Verbindung auf eine andere iibertragen. Der Wasser-
stoff oder die Elektronen werden dabei voriibergehend an das Koenzym gebunden.
Dasjenige Koenzym, das den Reduktionswasserstoff aus der Lichtreaktion zur Dun-
kelreaktion iibertrigt, wird mit einer internationalen Kurzbezeichnung als NADP
(Nikotinsiureamid-Adenin-Dinukleotid-Phosphat) bezeichnet. Oxydoreduktasen liegen
abwechselnd im oxydierten (NADP) und im reduzierten (NADPH,) Zustand vor.
Sie wirken abwechselnd oxydierend (1. Teilgleichung im Schema unten: NADP oxy-
diert XH,) und reduzierend (2. Teilgleichung: NADPH, reduziert Y).

Substanz (X) auf eine andere (Y).

1. XH, +NADP —> X +NADPH,
2. NADPH, +Y — NADP + YH,

1. 2,
x ") [oxapes, I ™

Wirkung einer Oxydoreduktase (NADP): Ubertragung von Wasserstoff von einer |

— - e

* Oxydoreduktasen sind sowohl bei der Dissimilation als auch bei der Assimilation
von grofiter Bedeutung. In der Lichtreaktion der Photosynthese wird NADPH, ge-
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bildet, dieses flieBt in die Dunkelreaktion ein und kehrt schlieBlich als NADP in die
Lichtreaktion zuriick. - Elektroneniibertragende Oxydoreduktasen spielen beispiels-
weise in der Lichtreaktion eine Rolle. Die Elektronen kénnen durch ein im Koenzym
enthaltenes Metall-Ton, zum Beispiel Eisen, gebunden werden, das dabei einen Wertig-
keitswechsel durchmacht (Fe®+ + e~ = Fe*). %

Wirkung einer Oxydoreduktase (R-Fe?+): Ubertragung von Elektronen von einer
Substanz (X) auf eine andere (Y). :

Al R 0y

Das ATP-System. Die Substanz, die die Energie von der Lichtreaktion zur Dunkelreak-
tion iibertrigt, ist Adenosintriphosphat (ATP), eine energiereiche Verbindung, die bei
ihrer Bildung aus Adenosindiphosphat (ADP) und Phosphorsiure Energie aufnimmt.
Die Energie wird durch Anlagerung eines dritten Phosphorsiurerestes an einen der
beiden Phosphorsaurereste des ADP-Molekiils gebunden, es entsteht ATP. ’

Diese Form der energiebindenden Anlagerung wird in der chemischen Formel
durch ~ symbolisiert. Bei der Abspaltung dieses dritten Phosphorsiurerestes, zum
Beispiel durch Hydrolyse, wird die Energie wieder frei, es entsteht wieder ADP. Die
Energiemenge, die von 1 mol ATP iibertragen wird, betragt 8,9 kcal.

Die energieiibertragende Funktion des ATP-Systems
Adenosin-P ~P 4+ P + 8,9 kcal = Adenosin-P ~P ~ P + HO
ADP + HyPO, + 8,9 kcal = ATP + H,0

In der Lichtreaktion der Photosynthese verliuft die Gleichung von links nach rechts,
ATP flieBt in die Dunkelreaktion ein, speist deren Energiebedarf (Gleichung von
rechts nach links) und kehrt als ADP + H;PO, in die Lichtreaktion zuriick.

Die Lichtreaktion. Die Lichtreaktion ist der ProzeB der Energieumwandlung, der
Transformation von Strahlungsenergie in chemische Energie. Lichtquanten werden im
Chlorophyll absorbiert; dabei geht Energie des absorbierten Lichtquants in das Chloro-
phyllmolekiil iiber; es entsteht ein energiereiches Chlorophyllmolekiil, das ,,angeregte
Chlorophyll (Chl*). Dessen Energie witd zur Photolyse des Wassers verwendet, wo-
bei das Chlorophyll wieder in den Ausgangszustand zuriickkehrt.

Bei der Photolyse des Wassers entstehen Elektronen, OH-Radikale und Wasserstoff-
Tonen (H+). Die von den Lichtquanten durch das ,,angeregte” Chlorophyll gelieferte
Energie liegt jetzt in Form der energiereichen Elektronen vor. Die OH-Radikale sind
,,Abfall*, sie werden zu Wasser + Sauerstoff umgesetzt.

Photolyse des Wassers
1: 2H,0 —»2(©OH) +2H* 4 2e
2: 2(OH)—>H,0 +1/20, -




60; Abb. 17/1  Bilanziertes Schema
des Stoffi (ohne Energi bei der Licht-
reaktion der Photosynthese, bezogen auf 1 (CH,0),

12H,0 24 QH)

Licht
Chlorophyll
v 12 NADP
—
12 H, 0 sl 24, H,0 T»ZAH\ Dunkelreaktion
a7 2,

\

N zur
* 12NADPH; cecceemeps
Dunkelreaktion

(Die Photolyse des Wassers darf nicht verwechselt werden mit der Dissoziation: des
Wassers in H* und OH-. Diese verliuft spontan und ohne Energiebedarf.)

Die Elektronen laufen nun iiber eine Redoxkette, das heiBt iiber mehrere ketten-
f6rmig hintereinander geschaltete Oxydoreduktasen (,* S. 15). Bei den dabei erfolgen-
den Oxydationsschritten wird die urspriingliche Lichtenergie als Oxydationsenergie
frei und zur Synthese des energiereichen ATP aus ADP und Phosphorsiure verwen-
det. Die Elektronen inigen sich schlieBlich mit den Wasserstoff-Ionen (Ht) zu
Wasserstoff, der in gebundener Form (NADPH,) auftritt. ATP und NADPH, flieBen
dann in die Dunkelreaktion ein (Abb. 17/1).

-Mc;dcll ciner ;I;th:;nenﬁbcmagcndcn Redoxkette
(a, b, c und d sind elektroneniibertragende Oxydoreduktasen)

[ i i i s

f
|
{
i
|
|

* Im ,angeregten” Chlorophyll (Chl*) ist durch die Absorption eines Lichtquants
ein Elektron auf ein hoheres Energieniveau geraten (vergleichbar einer hoheren Elek-
tronenschale in einem Atom). Am urspriinglichen Niveau dieses Elektrons bleibt eine
Elektronenliicke (positive Ladung) zuriick. Das Elektron kann auf seinem hohen

Licht
\

\ o~ " —s
N>y Zur Dunkel-
"f reaktion
{ chit HY et
\
Cht A
(e

——

A S — 1 Abb.17/2 Vorginge bei
5 Mo H 2H0 + 70, der Photolyse des Wassers
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Energieniveau von einer Oxydoreduktase iibernommen werden (hohes Energieniveau
= stark negatives Redoxpotential der Oxydoreduktase). Dabei entsteht positiv geladenes
Chlorophyll (Chl*); die im Chlorophyllmolekiil zuriickbleibende Elektronenliicke ent-
faltet einen so starken ,,Elektronensog®, daB} die Photolyse des Wassers durch Elek-
tronenentzug aus Wassermolekiilen einsetzt. Das Chlorophyll kehrt damit in seinen
Ausgangszustand (Chl) zuriick (Abb. 17/2).

Auf der Stufe des H,O liegt ein sehr niedriges Energieniveau vor (stark positives
Redoxpotential). Die Energie der Lichtquanten wird primir dazu benutzt, die Elek-
tronen,auf ein hohes Energieniveau zu heben (statk negatives Redoxpotential). Der
RiickfluB der Elektronen zu Oxydoreduktasen von mittlerem Energieniveau ist exo-
therm; er verliuft iiber eine lingere Redoxkette. Dabei wird die Oxydationsenergie
aus den Redoxreaktionen durch ATP-Bildung aufgefangen. %

o =
[ Ubersicht aber die Energi dlung in der Lichtreaktion : i
Licht- — ,,angeregtes — Elektronen- — Oxydations- —» ATP- ’
energie Chlorophyll* energie energie Energie !

Die Dunkelreaktion. Die Dunkelreaktion stellt den ProzeB der Substanzumwandlung,
der Transformation anorganischer in organische Substanz, dar. Sie ist mit einer im
Vergleich zur Lichtreaktion geringfiigigen Energieumwandlung verbunden, nimlich
mit der Transformation der ATP-Energic (einer besonderen Form chemischer Ener-
gie) in die chemische Energie des Assimilats (des Kohlenhydrats). Die Dunkelreaktion
verliuft nicht nur im Dunkeln, sondern kann als lichtunabhingiger ProzeB gleicher-
weise am Licht und im Dunkeln ablaufen.

% Bei der Erforschung der Dunkelreaktion haben radioaktive Isotope eine grofe
Rolle gespielt. Algen wurden wihrend der Photosynthese mit Kohlendioxid versorgt,
das statt des normalen Isotops !2C das strahlende Isotop 1C enthielt. Nach Photo-
synthesebeginn extrahierte man in kurzen Zeitabstinden (Bruchteilen von Sekunden)
die Algen und konnte so feststellen, welche Verbindungen zu den verschiedenen
Zeitpunkten den radioaktiven Kohlenstoff enthielten. Damit wurde der Weg des assi-
milierten Kohlenstoffs deutlich. %

Die Dunkelreaktion beginnt mit der Bindung des Kohlendioxids an eine Substanz,
die in der Zelle gebildet wird. Dieser ,,Akzeptor ist eine Pentose (Ribulosediphosphat).
Damit durch Verbrauch dieses Akzeptors die Dunkelreaktion nicht nach kurzer Zeit
zum Erliegen kommt, muB dieser immer wieder zuriickgebildet werden. Die Dunkel-
reaktion ist ein KreisprozeB, in den Kohlendioxid einflieBt und aus dem Kohlenhydrat
abstromt. Dieser KreisprozeB verliuft in 3 Phasen:

Karboxylierende Phase:  Akzeptor bindet CO, es entsteht eine Karboxylgruppe. <

Reduzierende Phase: Die Karboxylgruppe wird unter Verwendung von ATP
und NADPH, aus der Lichtreaktion zur Aldehyd-
gruppe reduziert.

|

Regenerierende Phase: Reduktionsprodukt wird iiber viele Zwischenstufen
unter Abzweigung von Kohlenhydrat zuriickverwandelt
in den Akzeptor.
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Abb. 19/1  Bilanziertes Schema der Dunkelreaktion der Ph hese, bezogen auf 1 (CH,0),.
Oben karboxyli de, rechts reduzi de, links regenerierende Phase. Die Zahlen in Kreisen

bedeuten die gesamte Anzahl der an dieser Stelle vorhand Kohl ffatome in Schema

Auch die regenerierende Phase benotigt ATP aus der Lichtreaktion. Alle Teil-
schritte der Dunkelreaktion werden durch spezifische Enzyme gesteuert (Abb. 19/1).
* Bei allen chemischen Umsetzungen der Dunkelreaktion spielt der Phosphor in
Form des Phosphorsaureesters eine groBe Rolle, da alle Zwischenverbindungen (be-
ginnend mit dem Akzeptor und endend mit dem regenerierten Akzeptor und dem
Kohlenhydrat) als Phosphorsiureester vorliegen. In dieser Form sind sie reaktions-
bereiter.

In der karboxylierenden Phase entsteht durch Bindung von Kohlendioxid an eine
Pentose (Ribulosediphosphat) eine Verbindung mit 6 Kohlenstoff-Atomen. Diese ist
unbestindig und zerfillt hydrolytisch in 2 Molekiile Phosphoglyzerinsiure. Glyzerin-
sdure (2.3-Dihydroxypropansiure) ist, wie an der Bruttoformel (C3HgO,) zu erkennen
ist, kein Zucker,

In der‘reduzierenden Phase findet cine Energieumwandlung statt: Phosphoglyzerin-
sdure wird unter Verbrauch von NADPH, und ATP zum Aldehyd (Alkanal), dem
Phosphoglyzerinaldehyd reduziert (Abb. 20/1). Dieser Phosphoglyzerinaldehyd ist ein
sehr wichtiger organischer Zwischenstoff (* S. 11). Glyzerinaldehyd (2.3-Dihydroxy-
propanal) ist ein Zucker, eine Triose (C3HgO,).

Bei der Reduktion nimmt die ATP-Energie folgenden Weg: Zuerst wird 1 Mole-
kiilrest Phosphorséure durch ein Enzym (Phosphotransferase) dem ATP-Molekiil ent-
nommen und an die Karboxylgruppe des Phosphoglyzerinsiuremolekiils gebunden,
dabei entsteht ADP. Die Energie bleibt in der gleichen Form (~) erhalten, denn nun
ist das Reaktionsprodukt 1.3-Diphosphoglyzerinsiure durch die Anlagerung des
Phosphorsiurerestes an einen anderen Siurerest (die Karboxylgruppe) energiereich.
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n |
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|
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3-Phospho - 13- Diphospho- 3-Phospho-
glyzerinsdure glyzerinsdure glyzerinaldehyd

Abb. 20/1 Reduktion des gebund CO, in der Dunkelreaktion mit Hilfe von NADPH, und ATP

aus der Lichtreaktion

Durch Wiederabspaltung des Phosphorsiurerestes wird so viel Energie frei, daB die
1.3:Diphosphoglyzerinsiure ohne zusitzlichen Energiebedarf durch NADPH, redu-
ziert werden kann. Der entstehende Phosphoglyzerinaldehyd ist nun um die Reduk-
tionsenergie des Wasserstoffs aus der Lichtreaktion reicher als die 1.3-Phosphoglyzerin-
sdure. Damit ist die kritische Stufe der Kohlenstoffassimilation, die stark endotherme
Reduktion des Kohlendioxids, vollzogen (Abb. 20/1).

Dieses Beispiel verdeutlicht die Funktion einer Transferase. Transferasen sind En-
zyme, die Atomgruppen von einem Molekiil auf ein anderes tibertragen (lat. transferre
= iibertragen). Die Phosphotransferasen iibertragen Phosphorsiurereste. Sie sind be-
sonders wichtig, da sie gleichzeitig Bindungsenergie iibertragen kénnen, wie aus dem
Beispiel ersichtlich ist. ' )

In der regenerierenden Phase werden die meisten Phosphoglyzerinaldehydmolekiile
iiber viele. Zwischenstufen in Ribulosediphosphat, den Akzeptor der karboxylierenden
Phase, zuriickverwandelt. Jedes sechste Phosphoglyzerinaldehydmolekiil kann aber zur
Synthese des Monosaccharids Fruktosediphosphat (2 CsHgOs CgH,30,) ab-
gezweigt werden und stellt somit den Reingewinn der Photosynthese dar. In der regene-
rierenden Phase wird ATP zur Herstellung von Ribulosediphosphat aus Ribulose-
phosphat benétigt; das ist ‘ein zweites Beispiel fir die Wirkung einer Phosphotrans-
ferase. *

Photosyntheseprodukte. Das erste Produkt der Photosynthese ist Fruktosediphos-
phat. Es wird zum groBen Teil in verschiedene Monosaccharide, vor allem Glukose,
umgewandelt. Griine, photosynthetisierende Zellen konnen zwar bereits Zwischen-
produkte aus der Dunkelreaktion entziehen und fiir verschiedene Zwecke (z. B. Bio-
synthese anderer Substanzen als Kohlenhydrate) verwenden; aber fiir alle nichtgriinen
Zellen der Pflanze sind die in der Photosynthese entstandenen Monosaccharide Grund-
lage des gesamten Stoffwechselgeschehens. Sie sind nicht nur Ausgangsmaterial fiir
den Aufbau der meisten anderen organischen Zellbestandteile, sondern stellen .auch
das oxydierbare Material dar, aus dem in der Dissimilation die Energie fiir die Lebens-
vorginge gewonnen wird. )

Unter giinstigen Bedingungen wird tagsiiber in einer photosynthetisierenden Zelle
so viel Zucker gebildet, daBl er nicht vollstindig weiter verarbeitet oder abtranspor-
tiert werden kann. Eine zu hohe Zuckerkonzentration wiirde aber den osmotischen
Wert in der Zelle.zu stark erhohen und das Plasma schidigen. So wird ein Teil des
loslichen Zuckers voriibergehend durch Umwandlung zu unléslicher Stitke aus dem
Stoffwechsel ausgeschieden. Diese Assimilationsstirke lagert sich in Form kleinster
Kérnchen in den Chloroplasten ab (Abb. 21/1). Nachts wird sie wieder zu Zucker
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Abb. 21/1 Stirke,
links Assimilations-
stirke in den Chloro-
plasten einer
Moosblattzelle
(500fach vergr.),
rechts Speicherstirke
in der Zelle einer
Kartoffelknolle
(200fach vergr.)

abgebaut, in dieser loslichen Form transportiert und an die Orte des Verbrauchs
(chlorophylifreie Zellen) und der Speicherung geleitet. In den Speicherorganen wer-
den Kohlenhydrate als Speicherstirke abgelagert. Aus Monosacchariden entstehen in
der Pflanze auBer der Stirke noch andere Polysaccharide, beispielsweise Zellulose (aus
Glukose) und andere Bestandteile der pflanzlichen Zellwand.

% Stirke und stirkeihnliche Produkte stellen fiir die Pflanze in der Regel eine Zucker-
reserve dar, die nach Bedarf wieder in den Stoffwechsel einbezogen wird. Manche
Pflanzen (Zuckerrohr, Zuckerriibe) speichern Saccharose’ (Rohrzucker), die aus Glu-
kose und Fruktose gebildet wird. %

Komplizierter ist die Synthese der iibrigen organischen Stoffe, wie beispielsweise der
Aminosiuren und Fettsiuren (Bausteine von Proteinen und Fetten). In photosyntheti-
sierenden Zellen werden diese teilweise aus Zwischenprodukten der Dunkelreaktion
gebildet. In den iibrigen Zellen miissen zu diesem Zweck Zuckermolekiile wieder teil-
weise zerlegt und chemisch umgebaut werden. Fiir die Synthese vieler organischer
Stoffe sind noch andere chemische Grundstoffe (vor allem Stickstoff) notwendig, die
aus den Mineralsalzen des Bodens gewonnen werden (* S. 47 ff.).

2
v

Der EinfluB innerer und duBerer Faktoren auf die Photosynthese

Pigmente. Das photosymhetis;:h aktive Pigment

e, ist das Chlorophyll (Abb. 21/2). Das Chlorophyll-
/C\ /C\ /C\ molekiil absorbiert jedoch nur einen geringen Teil
H3C—C, c c C—CaHs  dereingestrahlten Lichtenergie (etwa 3 bis5 %), und
C—f!J ,!,=C/ es wird nicht das gesamte Spektrum des Somen-
7 \./ N\ lichts absorbiert. Je ein Absorptionsmaximum
HC aMg\ /CH liegt im kurzwelligen blauen und im langwelligen
H,C\ c—N" TEI—C\ roten Spektralbereich (Abb. 22/1).
b N Wenn ein Chlorophyllmolekil durch Licht in
/NS NI \S den angeregten Zustand (* S. 16 f.) iibergeht,
", /(|: c|: (|: kann 1 Lichtquant nur jeweils 1 Elektron auf ein
H (l:Hz HIIZ—'C=0 hoheres Energieniveau bringen, unabhingig von
CH,  COOCH,
CO0C30 Hiq Abb. 21/2  Strukturformel von Chlorophyll a
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der Energie des Lichtquants. Die photosynthetische Wirkung hingt also von der Anzahl
absorbierter Quanten ab, nicht von deren Energie. Demnach ist Rotlicht mit seinen
energieirmeren Quanten wirtschaftlicher als Blaulicht, wenn man photosynthetisierende
Zellen mit rotem oder blauem Licht gleicher Intensitit kiinstlich bestrahlt.

Fiir die Reduktion von 1 Molekiil Kohlendioxid werden etwa 8 Lichtquanten be-
notigt.

Cﬁloroplasten enthalten neben Chlorophyll verschiedene Karotinoide. Auch das von
einigen Karotinoiden (z. B. vom B-Karotin) absorbierte Licht ist photosynthetisch
aktiv. Dadurch wird das Lichtspektrum vollstindiger ausgenutzt (s. Abb. 22/2).
Allerdings kann ein ,angeregtes* Karotinmolekiil (Car*) nicht selbst die Lichtreak-
tion der Photosynthese betreiben, sondern nur die von ihm absorbierte Energie auf
ein Chlorophyllmolekiil weitergeben, das dadurch seinerseits ,,angeregt® wird, als
hitte es selbst ein Lichtquant absorbiert. Bei Belichtung von Chloroplasten findet eine
Energieiibertragung zwischen den Pigmenten statt.

Karotin
Chlorophyll
s
]
a
S
a
<
Abb. 22/2
1 : Absorptionsspektren des
400 500 500 700 nm Chlorophylls :
blau grun rot und des Karotins



Energieiibertragung zwischen Karotinoiden und Chlorophyll |
Licht
| Car —> Car*
Car* 4+ Chl —— Car + Chl*

Kohlendioxid. Die Luft enthilt Kohlendioxid nur zu 0,039, das entspricht 0,13 bis
0,16 g Kohlenstoff je m3 Luft. Diese Konzentration ist fiir die Pflanze nicht optimal.
Bei ausreichender Belichtung verstirkt eine kiinstliche Erhhung des Kohlendioxid-
gehalts der Luft die Photosyntheseleistung, indem sie die Dunkelreaktion beschleu-
nigt. Am giinstigsten ist ein Gehalt von 0,1%, Kohlendioxid; Konzentrationen iiber
19, wirken giftig.

Bei den Landpflanzen dringt Kohlendioxid durch die Spaltéffnungen in das Blatt-
_innere ein; auf dem gleichen Wege werden Sauerstoff und auch Wasserdampf abge-
geben. Untergetauchte Wasserpflanzen nehmen das im Wasser geloste Kohlendioxid
durch die gesamte Blattoberfliche auf; sie kénnen Kohlendioxid auch aus im Wasser
gelosten Hydrogenkarbonaten entnehmen:

Ca(HCO,); — Ca(OH), -+ 2 CO,

Wasser. Als Rohmaterial der Kohlenhydratbildung steht Wasser in chlorophyllhaltigen
Zellen stets in ausreichender Menge zur Verfiigung. Selbst bei groBer Trockenheit sinkt
der Wassergehalt kaum so weit ab, daB er zum begrenzenden Faktor der Photosynthese
wird.

Trockenheit beeintrichtigt aber indirekt die Photosynthese. Bei Wassermangel schlie-
Ben sich die Spaltéffndngen ( S. 46, 72). Auf diese Weise wird zwar weiterer Was-
serverlust eingeschrinkt, aber gleichzeitig auch die Zufuhr von Kohlendioxid. Das
kann zur Verminderung der Photosyntheseleistung fithren; bei lang anhaltender groBier
Trockenheit konnen Pflanzen auf diese Weise »verhungern®,

Licht. Ebenso wie die verfiigbare Kohlendioxidkonzentration die Dunkelreaktion
begrenzen kann, kann die Lichtintensitit die Lichtreaktion steuern. Licht-Photosyn-
these-Kurven (Abb.23/1) geben die quantitative Beziehung zwischen Licht- und

% 5 Lichtpflanze
£
<
2
2 3}
‘f- Schattenpflanze
£ 2F
s
z
1k
0 Abb, 23/1
Lichtintensitdt Lichtphotosynthesekurven
= | einer Licht-
und einer Schattenpflanze
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Photosyntheseintensitit an. Bei geringen Lichtintensititen bestimmt die Geschwindig-

keit der Lichtreaktion den GesamtprozeB der Photosynthese; dann nimmt die Photo-
syntheseintensitit proportional der Lichtintensitit zu. Sobald aber die Geschwindig-
keit der Lichtreaktion diejenige der Dunkelreaktion zu iiberschreiten beginnt, bestimmt
die Dunkelreaktion als der nunmehr langsamere Teilvorgang den GesamtprozeB, die
Kohlendioxidkonzentration wirkt begrenzend, und eine weitere Steigerung der Licht-
intensitit ist ohne Wirkung.

% Hier wird das zu verallgemeinernde Prinzip' der begrenzenden Faktoren deutlich,
das von Justus von LIEBIG im Zusammenhang mit Fragen der Diingung formuliert
wurde:

Kann ein ProzeB (Photosynthese, Wachstum) durch mehrere Faktoren (Licht- und
Kohlendioxid, Stickstoff-, Kalium-, Phosphordiingung) beeinflut werden, so 1iBt sich
seine Intensitit nur durch Steigerung desjenigen Faktors erhdhen, der gerade im Mini-
mum vorliegt, also begrenzend wirkt. %

Die Netto-Photosynthese. Das MaB des photosynthetischen Substanzgewinns bietet
die Netto-Photosynthese. Da die Pflanze stindig, Tag und Nacht, atmet, findet ein
stindiger Substanzverlust statt (Dissimilation).

i Netto-Photosynthese = Photosynthese minus-Atmung- -
| Stoffbilanz = Substanzgewinn minus Substanzverlust

Die Netto-Photosynthese 1iB8t sich durch Messung des Gaswechsels leicht quantitativ
verfolgen. Bei positiver Stoffbilanz wird Kohlendioxid verbraucht und Sauerstoff aus-
geschieden, bei negativer Stoffbilanz verliuft der Gaswechsel umgekehrt.

Pflanzen sonniger Standorte (Wiesen, Acker), Lichtpflanzen, und Pflanzen schattiger
Standorte (Wilder), Schattenpflanzen, unterscheiden sich durch die Licht-Photo-
synthese-Kurven (Abb. 23/1). Bei niedrigen Lichtintensititen haben Schattenpflanzen,
bei hohen Lichtintensititen Lichtpflanzen eine héhere Netto-Photosynthese. Das ist
eine stammesgeschichtlich entstandene Anpassung an den Standort. Licht- und Schat-
tenblitter findet man an besonnten oder beschatteten Stellen an einer Baumkrone.
Bei Lichtblittern liegen die photosynthetisierenden Zellen in mehreren Schichten
iibereinander, erst bei hoheren Intensititen erreicht geniigend Licht alle Zellen. Die
geringere Oberfliche der Lichtblatter schiitzt diese gegen die Verdunstungsgefahr, die
am sonnigen Standort groB ist. Bei Schattenblittern sind die photosynthetisierenden
Zellen, unter VergroBerung der Blattfliche, flach ausgebreitet.

Temperatur. Die Dunkelreaktion der Photosynthese ist ein chemischer Proze8 und
wie alle enzymatischen Reaktionen (Abb. 10/1) temperaturabhingig. Die Lichtreak-
tion gehort zu den photochemischen Prozessen. Diese sind nicht temperaturabhingig.
Je nach Lichtintensitit ist der TemperatureinfluB auf die Photosyntheseintensitit des-
halb verschieden-stark. Die Temperaturabhingigkeit ‘der Photosynthese 1it sich in
Gestalt ciner Optimumkurve (ihnlich Abb. 10/1) darstellen. Die Assimilationstitig-
keit beginnt mit einer gewissen Mindesttemperatur, dem Minimum, sie nimmt bei
steigender Temperatur zu und erreicht schlieflich das Optimum. Wird die optimale
Temperatur iiberschritten, so fallt die Photosyntheseintensitit wieder ab, um bei Er-
reichung des Temperatur-Maximums aufzuhéren. Die Temperaturgrenzen schwanken
von Art zu Art.
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% Bei der Mehrzahl der heimischen Pflanzen liegt das Minimum etwa bei 0 °C. Polar-
und Hochgebirgspflanzen, aber auch heimische Nadelholzer, photosynthetisieren noch
unter dem Gefrierpunkt. Das Optimum liegt meist zwischen 20 °C und 30 °C, das
Maximum zwischen 35 °C und 50 °C. Im allgemeinen wird die Photosynthese bei Tem-
peraturen iber 30 °C schon merklich vermindert. *

Das Zusammenwirken der AuBenfaktoren. Der Kohlendioxidgehalt der Luft be-
einflut die Gestalt der Licht-Photosynthese-Kurve, weil er die Dunkelreaktion be-
grenzt. Eine Anderung der Kohlendioxidkonzentration in der Luft muB also eine
Verinderung der Licht-Photosynthese-Kurve verursachen. Dasselbe gilt fiir-die Tem-
peratur, da diese die Geschwindigkeit der Dunkelreaktion beeinfluBit; bei unterschied-
lichen Temperaturen ergeben sich verschiedene Licht-Photosynthese-Kurven. Bei
Trockenheit schlieBen sich die Spaltéffnungen, es tritt Kohlendioxidmangel ein, und
wieder indert sich die Licht-Photosynthese-Kurve. SchlieBlich ist diese Kurve auch
noch von der Nihssalzversorgung der Pflanze abhingig.

Dieses Beispiel zeigt, daB die AuBenfaktoren nicht unabhingig voneinander auf die
Photosynthese wirken, sondern sich in enger Wechselwirkung befinden.

Der Tagesgang der Photosynthese ist von allen genannten AuBenfaktoren abhingig.
Bei Beginn der Sonneneinstrahlung am Morgen ist die Lichtintensitat noch so gering,
daBl die Stoffbilanz negativ bleibt. Mit zunehmender Lichtintensitit und steigender
Temperatur steigt die Netto-Photosynthese bald in den Bereich positiver Stoffbilanz,
um kurz nach Mittag ein Maximum zu erreichen. In den heiBesten Stunden sinkt die
Photosynthese oft voriibergehend ab, weil sich infolge starker Verdunstung die Spalt-
offnungen schlieBen. In den Abendstunden nimmt die Photosynthese stetig ab. Der
geschilderte ,Normal“verlauf wird stark durch die Witterung beeinfluBt (z. B. Bewsl-
kung, Luftfeuchtigkeit). Die Leistung der Photosynthese im Verlauf des Tages reicht
aus, um den Bedarf der Pflanze an organischen Verbindungen fiir die Atmung, die
stindige Substanzerneuerung, die Substanzzunahme beim Wachstum und die Reserve-
stoffspeicherung zu decken.

Die Steigerung der Stoffproduktion durch Schaffung optimaler Photosynthese-
bedingungen ist ein wichtiges ackerbauliches und girtnerisches Ziel. Eine optimale
Pflanzdichte verschafft den Pflanzen ausreichendes Licht. In den Gewichshiusern
kann kiinstliches Zusatzlicht geboten werden. Dort ist auch durch Beheizung die Ein-
haltung optimaler Temperaturen méglich. In der Nihe von Industriebetrieben werden
groBe Gemiisebauanlagen errichtet; das als Verbrennungsprodukt anfallende Kohlen-
dioxid wird durch Rohre in die Gewichshiuser geleitet; bei einer Erhéhung der
Kohlendioxidkonzentration auf 0,1%, konnten zum Beispiel bis zu dreifache Ertrige
an Tomaten und Gurken erzielt werden. In Mistbeeten kommt es zu einer Kohlen-
dioxidanreicherung; die im stark gediingten Boden der verglasten Friihbeete vorhan-
denen Bakterienmassen atmen sehr viel Kohlendioxid aus, und die Pflanzen gedeihen
dadurch besonders gut. Da Kohlendioxid schwerer als Luft ist, kann es bei Windstille
auch im Freiland zu erhohter Kohlendioxidkonzentration in Bodennihe kommen.
Hierin liegt ein Vorteil der Stallmistdiingung, da die organischen Bestandteile des
Mistes die Entwicklung der Bodenmikroben sehr fordern.
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Photosynthese ist die wichtigste Form der autotrophen Assimilation.

Photosynthese ist die Umwandlung der Strahlungsenergie des Lichtes in die
chemische Energie des Assimilats: Aus energiearmen anorganischen Stoffen
(CO, + HyO) und Energie (Licht) wird energiereiches organisches Assimilat
(vor allem Kohlenhydrat) produziert.

In der Lichtreaktion der Photosynthese werden mit Hilfe der vom Chloro-
phyll absorbierten Lichtquanten Wassermolekiile gespalten und gebundener
Wasserstoff in Form von NADPH, sowie chemische Energie in Form von ATP
gewormen

In der Dunkelreaktion der Photosynthese wird mit Hilfe der Produkte aus
der Lichtreaktion Kohlendioxid in einem zyklischen ProzeB gebunden, reduziert
und zu Kohlenhydrat verarbeitet.

Lichtintensitit, Kohlendioxidgehalt der Luft, Temperatur und andere Fak-
toren beeinflussen die Photosyntheseintensitit.

Die Chemosynthese

Chemosynthese ist die Kohlenstoffassimilation bei einer Reihe autotropher, farbloser
(also chlorophyllfreier) Bakterien, die offensichtlich erdgeschichtlich uralt sind. Wie
bei der Photosynthese ist das Ausgangsmaterial fiir die Synthese organischer Substanz
das Kohlendioxid, das reduziert werden muB, die zur Reduktion benétigte Energie
stammt allerdings aus anderen Quellen (/ S. 13).

Die Photosynthese verliuft in zwei Stufen: der energieliefernden Reaktion und der
Kohlendioxidumsetzung. Ebenso gibt es bei der Chemosynthese die voneinander weit-
gehend unabhingigen Stufen der energieliefernden Reaktion (Oxydationsreaktion) und
der Kohlendioxidumsetzung. Die zweite Stufe der Synthese, die Kohlendioxid-
umsetzung, stimmt bei Photo- und Chemosynthese im Prinzip iiberein.

Die fiir die Energiegewinnung aufgenommenen oxydierbaren Substanzen kénnen
bei verschiedenen Organismengruppen unterschiedlich sein, in vielen Fillen liefern sie
auch den zur Reduktion des gebundenen Kohlendioxids notwendigen Wasserstoff
(Elektronen + Protonen). Manchmal aber wird Wasser als Protonenquelle benutzt.

Oxydiert werden Schwefelwasserstoff, Ammoniak, Methan, Wasserstoff, Kohlen-
monoxid, Eisen(II)-Ionen, Mangan(II)-Ionen. Die Oxydationsprodukte werden wieder
abgegeben. Der Nutzeffekt der Oxydation ist gering; es konnen etwa nur 5%, der
Oxydationsenergie zur Kohlendioxidumsetzung ausgenutzt werden. Deshalb miissen
groBe Substanzmengen oxydiert werden. .

Die farblosen Schwefelbakterien oxydieren HyS (Schwefelwasserstoff). Sie kommen
auf dem Grund von Tiimpeln mit viel organischem Material, auch auf Rieselfeldern
und in Gewissern vor. Der Schwefelwasserstoff entsteht groBtenteils durch Fiulnis
aus EiweiBen. Er wird in zwei Oxydationsschritten zu Sulfaten oxydiert.

| Schwefelbakterien
2H,S + Oy — >2H,0+28 AH——100kenl mol-1. g
|25+30, +2H,0—2H,;50, __zsskal mol-1

-3 i il i S — NS
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Dieser Vorgang spielt bei der »»Selbstreinigung der Gewisser* eine bedeutende Rolle;
er hat groBe wirtschaftliche Bedeutung. Stadt- und Industrieabwisser werden auf
diese Weise - auf Rieselfeldern oder in Klirbecken - biologisch gereinigt, denn Schwe-
felbakterien kénnen nicht nur Schwefelwasserstoff, sondern auch Thiosulfate, Sulfide
und Sulfite oxydieren.

Wirtschaftliche Bedeutung haben auch die nitrifizierenden Bakterien, die das fliich-
tige, aus der EiweiB-Fiulnis stammende Ammoniak zu Nitrit und weiter zu Nitrat
oxydieren, es somit im Boden festhalten und der Pflanze verfiigbar machen (Erhaltung
der Bodenfruchtbarkeit). Nitritbakterien, Nitratbakterien und die heterotrophen Fiul-
nisbakterien sind miteinander vergesellschaftet.

Nitrifizierende Bakterien
Nitritbakterien: 2 NH; + 3 O, — 2 HNO, + 2 H,O || AH = — 130 kcal - mol-!
Nitratbakterien: 2 HNO, + O, —> 2 HNO, AH = — 36 keal - mol-!

Eisenbakterien gewinnen ihre Energie zur Kohlendioxidreduktion durch Oxydation
von zweiwertigem zu dreiwertigem Eisen. Dieser Vorgang fithrt zur Bildung des
Raseneisenerzes.

| Chemosynthese ist eine Form der autotrophen Assimilation.
Sie unterscheidet sich von der Photosynthese durch die abweichende Energie-
quelle: Oxydationsenergie statt Lichtenergie.

Bedeutung der autotrophen Kohlenstoffassimilation
fiir das Leben auf der Erde

Die autotrophe Kohlenstoffassimilation ist ein Vorgang des Substanzgewinns. Quanti-
tativ iberwiegt bei weitem die Photosynthese; die Chemosynthese spielt nur eine unter-
geordnete Rolle. Die Photosynthese deckt den Bedarf an organischen Baustoffen fiir

die Pflanze. Da ein Teil der Assimilate in der Dissimilation unter Energiefreisetzung -

wieder abgebaut wird, speist sie indirekt auch den gesamten Energiebedarf der PAanze.
Da die Pflanze unmittelbar oder mittelbar die Ernihrungsbasis fiir alle heterotrophen
Organismen darstellt, deckt die Photosynthese zusammen mit der Chemosynthese den
gesamten Baustoff- und Energiebedarf aller Organismen einschlieBlich des Menschen.

Man schitzt, da8 die gesamte Masse der Landpflanzen der Erde jihrlich 20 Milliar-
den Tonnen Kohlenstoff aus der Atmosphire entzieht (1300 kg je Hektar); die Lei-
stungen der Meeresalgen betragen ein Vielfaches davon, so daB insgesamt durch die
Pflanzenwelt jahrlich 150 bis 200 Milliarden Tonnen Kohlenstoff in Kohlenhydrate
umgewandelt werden. Das ist mehr als das Zwanzigfache dessen, was von Industrie
und Haushalten an Kohlenstoff in Form von Kohle oder Erdél benstigt wird. Dabei
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