MEDIUM-pH-ANDERUNGEN GRUNER ZELLEN BEI BELEUCHTUNGSWECHSEL

Voriibergehende pH-Anderungen im umgebenden Medium
intakter griiner Zellen bei Beleuchtungswechsel

Light-Triggered Transient Changes of the Medium pH of Intact Green Cells
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When light is switched on or off the pH of the medium of green cells of a large number of
various plant species investigated (Elodea, Zea mays, Amaranthus caudatus, Oenothera hookeri x
albicans, Mnium undulatum, Scenedesmus obliquus) increases or decreases respectively. This ef-
fect is linked with the non-cyclic photosynthetic electron flow: 1. the effect is independent of the
gross ion content of the external medium, 2. green plant cells deficient in photosystem II do not
show the effect, 3. addition of 2:-10=¢M DCMU to the medium has a similar effect as switching
off the light. The pH-effect is inhibited by FCCP, it is abolished in N,, but a normal effect is
observed in CO,-free air. The transient changes of H®-net flux upon change of illumination are
discussed in relation to both the proton pump of the thylakoid membranes of chloroplasts and to
CO, fixation after the uptake of HCO3® from the external solution coupled with the release of
OH® ions. The results are also compared to other signals of similar kinetics observed in experi-
ments with intact plant cells, especially with light-triggered transients of membrane potential and
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ATP-level.

In einer Fiille von Untersuchungen mit isolierten
Chloroplastenfragmenten wurde beobachtet, daB
der photosynthetische Elektronenflul in den Thyla-
koidmembranen mit einer H®-Aufnahme durch die
Membranen in das Innere der Thylakoide gekop-
pelt ist. So allgemein anerkannt dies als Tatsache
ist, so umstritten ist gleichzeitig, ob sich in intakten
griinen Zellen die Elektronentransport-abhingigen
Verinderungen der H®-Gradienten an den Thyla-
koidmembranen iiber die Chloroplastenhiille bis
zum Plasmalemma hin fortpflanzen 1.

Beim An- und Abschalten der Beleuchtung treten
voriibergehende Oszillationen des Membranpoten-
tials intakter griiner Zellen auf, die durch mit dem
An- und Abschalten des photosynthetischen Elek-
tronentransportes zusammenhingende H®-Ionenver-
schiebungen innerhalb der Zellen bedingt sein konn-
ten174 Einen Hinweis darauf geben Beobachtun-
gen, daB voriibergehende Anderungen des Milieu-
pH-Wertes mit #hnlicher Kinetik ablaufen® ¢ und
mit den Membranpotentialverdnderungen korreliert
werden konnen 4. Andererseits kann man argumen-
tieren, daB die pH-Anderungen im Milieu nicht un-
mittelbar durch die mit dem Elektronenfluf}l verbun-
denen H®-Fluxe zustandekommen, sondern durch
die photosynthetische CO,-Assimilation bedingt
sind, und somit nur indirekt vom Elektronenflufl
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abhéngen, wenn CO, in Form von HCO;® aus der
L6sung in die Zellen aufgenommen wird 7.

Die hier beschriebenen Untersuchungen der Licht-
ausgelosten Milieu-pH-Anderungen werden mit Be-
zug auf diese beiden Deutungsméglichkeiten disku-
tiert und mit anderen Signalen intakter griiner Zel-
len von mehr oder weniger dhnlicher Kinetik ver-
glichen, bei denen H®-Ionen eine Rolle spielen kon-
nen.

Material und Methoden

Mnium undulatum wurde als Frischmaterial in den
Wildern um Darmstadt gesammelt, abgezupfte Blitt-
chen und zerschnittene junge Sprosse wurden fiir die
Versuche benutzt. Elodea densa wuchs in Becken im
Gewichshaus. Zea mays- (cultivar. INRA und PIO-
NEER), Oenothera hookeri x albicans- und Amaran-
thus caudatus-Pflanzen wurden in Bodenkultur im Ge-
wiéchshaus angezogen. Die Blédtter wurden zu den Ver-
suchen nach Entfernen der Mittelrippe in 0,5 mm dicke
Streifen ldngs geschnitten. Leitbiindelscheidengewebe
von Maisblidttern wurde nach der Methode von Woo
et al.® opripariert. Scenedesmus obliquus, Stamm
GAFFRON D3, und Scenedesmus obliquus, Mutante
BISHOP 11, wurden von der Algensammlung Gé6ttin-
gen bezogen.

Zur pH-Messung dienten eine Glas-Kalomel- oder
eine Einstab-Silber-Elektrode (Ingold 403-30 M8). Die
Einstabelektrode hat eine plane, horizontale Membran.
Sie hat den Vorteil, daf} die Turbulenzen der Lésung
in der kriftig begasten Versuchskiivette weniger stark
registriert werden. Die MeBelektroden waren iiber ein
Radiometer pH-Meter PHM 26c (Ausgang 10 mV/
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pH-Einheit) mit einem Schreiber (Empfindlichkeits-
einstellung 20 mV) gekoppelt. Als Beleuchtung diente
eine Niedervoltlampe. Die Lichtintensitdt in der Ver-
suchskiivette betrug ca. 120 —170 kerg-cm™2-sec™ 1.

Das Pflanzenmaterial wurde am Morgen des Ver-
suchstages prépariert und bis Versuchsbeginn in einer
1074M CaSO,Losung unter Luftzufuhr aufbewahrt.
Der Chlorophyllgehalt wurde nach ARNON® bestimmt.
1g Gewebe (Frischgewicht) wurde zu den pH-Regi-
strierungen in 30 ml Losung (in den meisten Versuchen
destilliertes Wasser) in die Versuchskiivette gebracht.
Die Kiivette war durch ein Wasserbad auf 25 °C ther-
mostatisiert. Der Kiivetteninhalt wurde mit verschiede-
nen Gasen durchspiilt: Luft, COs-freie Luft (KOH-
Waschflaschen) und N, (Bombe).

Die bei der pH-Registrierung erhaltenen Kurven
wurden vom Schreiberpapier auf semilogarithmisch
eingeteiltes Papier iibertragen und zum Erhalt der H®-
Nettofluxkurven differenziert, und zwar durch Ablesen
der H®-Konzentrationen aus der Kurve in 7,5 min aus-
einanderliegenden Abstinden und Bilden der Differen-
zen. Die Flichen unter den peaks, die einer H®-Ionen-
menge pro Gewebefrischgewicht oder Chlorophyll-
gehalt (Picodquivalente H®/mg Chlorophyll) entspre-
chen, wurden durch die Wigemethode ermittelt (und
zwar 5-fach nach geeigneter photographischer Verviel-
filtigung der Kurven). Eine eventuelle Pufferwirkung
von Substanzen, die aus dem Gewebe in die AuBen-
16sung (dest. Wasser oder 10~4M CaSO,) iibergetre-
ten sein konnen, wird durch diese graphische Auswer-
tungsmethode nicht beriicksichtigt.

ATP wurde mit dem Luciferin-Luciferase-Test nach
PRADET1® in der frither beschriebenen Weise be-
stimmt 1.

Ergebnisse

Natur und Verbreitung des beobachteten
pH-Effektes

Bei allen untersuchten Pflanzenarten, den Angio-
spermen Elodea, Zea mays, Amaranthus caudatus,
Oenothera hookeri x albicans, dem Moos Mnium
undulatum und der Chlorophycee Scenedesmus ob-
liquus sowie anderen Griinalgen, beobachteten wir
nach Beleuchtungswechseln Anderungen des Milieu-
pH-Wertes, wie sie beispielhaft in Abb.1 darge-
stellt sind. Beim Ubergang Licht-Dunkel werden
von dem Gewebe H®-Ionen abgegeben oder OH°-
Ionen aufgenommen, beim Ubergang Dunkel-Licht
werden H®-Ionen aufgenommen oder OH®-Ionen
abgegeben. Die starke Durchliiftung der Kiivetten-
16sung sollte Schwankungen des CO,/HCO;®-Gehal-
tes der Losung und dadurch bedingte pH-Anderun-
gen gering halten. Der pH-Effekt ist qualitativ und
quantitativ unabhéngig davon, ob sich im umgeben-

den Medium Ionen befinden (0,1 mm CaSOg; 0,5 —
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Abb. 1. Lichtabhiingige pH-Anderungen im Milieu (dest.

Wasser) von Mnium undulatum-Blittchen. Die obere Kurve
gibt die pH-Anderungen im Licht-Dunkel-Wechsel an. Auf
der Ordinate werden die H®-Konzentrationen abgelesen. Die
untere Kurve zeigt die Anderung der H®-Konzentration pro
Minute und mg Chlorophyll. Die Fldche unter den peaks ent-
spricht dem H®-Nettoflux. Die Groe des H®-Fluxes ist an
den peaks angegeben (Picodquivalente H®/mg Chlorophyll).

10 mMm KCI; 0,5 — 20 mm NaCl), oder ob mit destil-
liertem Wasser gearbeitet wird. In den Féllen, wo
der Medium-pH-Wert einen Trend aufweist (kon-
stante pH-Anderungen im Dauerlicht und im Dauer-
dunkel), waren die transitorischen pH-Anderungen
nach einem Beleuchtungswechsel diesem Trend
tiberlagert.

Durch die Ermittlung der Fliche unter den peaks
der H®-Nettoflux-Kurve 1dBt sich ein quantitativer
Ausdruck fiir die Grofle des Effektes finden. Der
Licht-an-Effekt entspricht dem Licht-aus-Effekt recht
genau (Zahlenangaben in Abb. 1).

Tab. 1 zeigt, dal} das Gewebe auch durch lin-
geren Aufenthalt in der Kiivette nicht geschadigt
wird. Der beobachtete Effekt 1t sich unmittelbar
nach dem Einbringen des Gewebes in die Kiivette
und nach 15 Stdn. in der durchliifteten Kiivetten-
16sung gleichermaflen nachweisen.

peq H®/mg Chlorophyll
- Standardfehler

Licht an Licht aus
bei Versuchsbeginn + 737 4138 — 456 4 41
nach 15 Stdn. + 999 + 34 — 738 + 48

Tab. 1. pH-Anderungen des Milieus von Zea mays-Blattge-
webe in Abhingigkeit von der Versuchsdauer (+ = H®-
Aufnahme, — = H®-Abgabe).
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Abhéngigkeit des pH-Effektes vom pH des Milieus

bei seiner Auslosung

Bei vergleichenden quantitativen Untersuchungen
muf} man berticksichtigen, dal die Grofle des pH-
Effektes wahrscheinlich vom pH bei der Auslosung
eines Licht-Dunkel- oder Dunkel-Licht-Wechsels ab-
hingt 6. Da ein gegebener H®-Flux bei hohem pH
(niedrige H®-Konzentration) eine viel groflere pH-
Anderung des Milieus hervorruft als bei niedrigem
pH (hohe H®-Konzentration), haben wir versucht,
nach Moglichkeit bei neutralem oder sogar leicht
alkalischem pH zu arbeiten, um einen moglichst gro-
fen Schreiberausschlag zu erhalten. Der Kiivetten-
inhalt wurde meist mit einigen Tropfen 0,1 N KOH
auf pH 9—10 gebracht. Beim Durchliiften stellte
sich im Laufe von 20 — 60 min ein bestimmter pH
zwischen 6,8 und 8,0 ein, der auch vom benutzten
Pflanzenmaterial abhing. Erst nach Einstellen eines
konstanten pH-Wertes oder doch wenigstens nach
Erreichen eines konstanten Trends konnten die
Ubergangsphinomene ausgelost werden. Der pH,
bei dem dies geschah, konnte aus den genannten
Griinden nur in Grenzen vorher festgelegt werden.
Dieser Umstand erschwert vergleichende quantita-
tive Messungen unter verschiedenen zur weiteren
Charakterisierung des Effektes gewidhlten Bedin-
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Abb. 2. GroBe der H®-Fluxe, aufgetragen gegen den pH-

Wert, bei dem das Licht eingeschaltet (0) oder ausgeschaltet

(®) wurde; a) Zea mays-Blattgewebe, b) Mnium undulatum-
Blattchen.
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gungen, wie z.B. der Benutzung von Inhibitoren
und Gasen unterschiedlicher Zusammensetzung.

In Abb. 2 ist die Grofle der gemessenen Effekte
gegen den pH-Wert des Mediums bei ihrer Aus-
l16sung aufgetragen. Die Werte fiir Zea mays-Blatt-
streifen (Abb. 2 a) schwanken stark. Man kann
aber erkennen, daB bei pH-Werten = 7,6 nur noch
sehr geringe Effekte auftreten, und dal sich die
groBten Effekte zwischen pH 6,6 und 7,4 haufen.
Bei Mnium undulatum ergibt sich auf den ersten
Blick ein etwas klarerer Zusammenhang (Abb. 2b).
Die Abhingigkeit des Effektes vom pH-Wert bei der
Auslosung ist also — wie bei BEN-AMOTZ und
GinzBURG® — auch bei unseren Versuchsbedin-
gungen sehr wahrscheinlich signifikant. (Errechnet
man fiir die beiden Kurven von Abb. 2b, die ver-
mutlich Aste von Optimumkurven darstellen, lineare
Regressionen, erhalt man ein p <0,05.)

Die Wirkung von Dichlorphenyl-dimethyl-harnstoff
(DCMU)

Gibt man im Licht so viel DCMU als Hemmstoff
des nichtzyklischen Elektronenflusses der Photo-
synthese zu, daB die Endkonzentration 2-1076Mm
betrigt, erhdlt man einen einer Verdunkelung ent-
sprechenden Effekt. Schaltet man anschlieend noch
die Beleuchtung aus, stellt sich noch ein geringer zu-
sitzlicher Effekt ein (Abb. 3 a). Fiigt man DCMU
dem Kiivetteninhalt sukzessive zu, beobachtet man
jedes Mal einen kleinen Effekt (Abb.3b). In Ge-
genwart von 2-107%M DCMU sind die Licht-an- und
Licht-aus-Wirkungen nur noch gering, und zwar
ca. 17—27% der Kontrollen (vgl. Zahlenangaben
in Abb.3b). 2:107¢ M DCMU hemmt die Photo-
synthese von Blattgewebestreifen bis zu weniger als
15% der Kontrollen!!. (Eine mogliche Pufferwir-
kung von DCMU konnte in Kontrollversuchen mit
HCI ausgeschlossen werden.)

Die Wirkung von p-CF;0-carbonyl-cyanid- phenyl
hydrazon (FCCP)

Bei Versuchen mit dem Entkoppler FCCP wurde
das Gewebe eine Stunde mit dem Hemmstoff vor-
behandelt. Schon bei geringen FCCP-Konzentra-
tionen zeigt sich eine starke Hemmung der Pro-
tonenfluxe (Tab. 2). Hier fallt moglicherweise mit
ins Gewicht, dal sich die pH-Effekte bei den Kon-
trollen und in Gegenwart von FCCP nicht beim
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Abb. 3. DCMU-ausgeloste pH-Anderungen des Milieus a) von
Zea mays-Blattgewebe und b) von Mnium undulatum. Die
Zahlenangaben an den peaks (H®-Flux) bedeuten fiir Mais
peq H®/g Frischgewicht, fiir Mnium peq H® /mg Chlorophyll.

gleichen pH-Wert auslosen lieen. Deshalb ist in
Tab. 2 der pH-Wert, bei dem das Licht ein- oder
ausgeschaltet wurde, mitangegeben. Vergleicht man
die GroBe der Effekte, die bei einem etwa gleichen
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FCCP- Kontrolle mit FCCP

Konzen-

tration

Mol/1 pH peq H® pH peq H® 9 der
beim mg Chl. beim mg Chl. Kon-
Aus- Aus- trolle
16sen 16sen

Versuch 1

10-6 6,52 527 6,74 354 68

105 6,52 527 6,91 41 13

Versuch 2

107 7,58 54 7,64 17 31

Versuch 3

5-10-8 7,28 50 7,78 25 50

2-10-7 17,28 50 7,88 19 38

5-10-7 7,28 50 7,83 22 44

2-10-6 7,28 50 7,75 22 44

5-10-6 7,28 50 7,76 13 25

Tab. 2. pH-Anderungen des Milieus von Mais-Blattstreifen

beim Einschalten der Beleuchtung in Abhingigkeit von der

FCCP-Konzentration. (Ahnliche FCCP-Wirkungen konnen
beim Licht-aus-Effekt beobachtet werden.)

pH ausgelost wurden, insbesondere auch bei steigen-
der FCCP-Konzentration, so wird die Hemmung

des pH-Effektes durch FCCP einwandfrei klar.

Die Wirkung verschiedener Gasgemische

Wird das Gewebe in der Kiivette von CO,-freiem
Stickstoff statt von Luft durchspiilt, so bleiben bei
Beleuchtungswechsel die pH-Anderungen vollstiin-
dig aus. Maisblattgewebe, das 6 Stdn. lang mit N,
und anschliefend mit Luft bespiilt wurde, zeigt den
pH-Effekt nur noch in sehr geringem Mafle. Die
Versuche von JESCHKE !? lassen in Gegenwart von
N, +1% CO, bei Belichtung keine pH-Anderungen
im Medium von Elodea-Bldttern erkennen. Bei N,-
Begasung allein zeigten aufeinanderfolgend ein
Licht-Dunkel-, ein Dunkel-Licht- und ein Licht-Dun-
kel-Wechsel keine Wirkung, dann fiihrte ein Dun-
kel-Licht-Wechsel zu einer betrdchtlichen Ansédue-
rung des Milieus (JESCHKE 1970, Abb. 6) 12,

In CO,-freier Luft ergeben sich die pH-Effekte
qualitativ ebenso wie in normaler Luft (Tab. 3).
Quantitativ konnte man aus diesen Daten eine Er-
niedrigung des Effektes durch das Entfernen des
CO, aus dem Luftstrom herauslesen. Die Aussage-
kraft des Vergleichs der Daten ist aber insofern be-
eintrdchtigt, als sich die pH-Effekte in COy-freier
Luft immer nur bei hoheren pH-Werten auslosen
lieBen als die Kontrollen in Luft und dadurch die
Effekte entsprechend Abb. 2b kleiner sein konnten.
ohne daBl die CO,-Abwesenheit selbst eine Rolle
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Licht an Licht aus
pH peq H® pH peq H®
beim mg Chl. beim mg Chl.
Aus- Aus-
l6sen 16sen
Versuch 1
Luft 6,78 + 590 17,25 — 845
6,71 + 681 7,12 — 907
COq-freie Luft 7,50 + 84 17,66 — 17
7,47 -+ 142 17,78 — 160
Versuch 2
Luft 7,21 + 344 749 — 554
COq-freie Luft 7,70 + 149 8,11 — 224
7,60 + 183 — —
Versuch 3
Luft 6,65 +1280 6,75 —1390
COgq-freie Luft 7,23 + 615 — —

Tab. 3. pH-Anderungen des Milieus von Zea mays-Blattge-

webe bei Begasung des Kiivetteninhalts mit Luft und CO,

freier Luft (+ = H®-Aufnahme, — = H®-Abgabe des
Gewebes) .

spielt. Auch der von BEN-AMOTZ u. GINZBURG 6 im
Medium von Dunaliella bei Belichtung und Ver-
dunkelung beobachtete pH-Effekt war unabhingig
von der Anwesenheit von CO,. Andererseits ist
nach CuMMINS et al.® das Vorhandensein von Bi-
carbonat eine Voraussetzung {fiir lichtinduzierte
Protonenfluxe bei intakten Ulva-Zellen.

Versuche mit Elektronentransport-defekten Zellen

Griines Leitbiindelscheidengewebe von Zea mays,
bei dem die Lichtreaktion II der Photosynthese in-
aktiv ist 8, und die Mutante BISHOP 11 von Scene-
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Abb. 4. pH-Anderungen bei Scenedesmus obliquus. Nach Zu-

gabe von einigen Tropfen 0,1 N KOH bis pH 10 wurde der

Versuch gestartet. D3 (———) = normale Algen, B1l

( ) = mutierte Algen ohne Photosystem II. L. = Licht
an, D = Licht aus.
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desmus obliquus, die kein Photosystem II besitzt,
zeigen den pH-Effekt nicht. Mit dem normalen
Stamm von Scenedesmus obliquus (Stamm GAFFRON
D3), bei dem beide Lichtreaktionen aktiv sind, fin-
det man den lichtabhéngigen pH-Effekt in der typi-
schen Weise (Abb. 4).

Diskussion

Die Ursache der Licht-ausgelosten pH-Anderungen
im Milieu intakter Zellen

Die hier beschriebene, voriibergehende rasche
Protonenaufnahme (oder OH®-Abgabe) beim Licht-
einschalten und die gleich grole Protonenabgabe
(oder OH®-Aufnahme) beim Lichtausschalten hiingt
mit groer Wahrscheinlichkeit mit dem Ein- und
Ausschalten des photosynthetischen, nichtzyklischen
Elektronentransportes zusammen:

1. Der Effekt ist unabhéngig von dem Ionen-
gehalt des Mediums (s. auch l.c.7?), er kann des-
halb nicht durch Ionenaustauschpumpen!?® bedingt
sein.

2. Griine Pflanzenzellen mit defektem Photo-
system I (Leitbiindelscheidenzellen von Maisblat-
tern, PS Il-defekte Scenedesmus-Mutante) zeigen
den Effekt nicht, er kann also nicht durch den zykli-
schen Elektronenflul zustande kommen.

3. DCMU-Zugabe hat die gleiche Wirkung wie
Verdunkelung.

Damit 1aBt sich aber noch keine Entscheidung
dariiber treffen, ob dieser Zusammenhang indirek-
ter Natur (Aufnahme von CO, als HCO3®° und Frei-
werden eines OH®-Ions bei der CO,-Assimilation
bzw. CO,-Abgabe bei der Respiration 714 15)
oder eine unmittelbare Folge der Protonenpumpe
der Thylakoide ist, indem sich die Licht-bedingte
Verinderung von H®-Gradienten an den Thylakoid-
membranen iiber die Chloroplastenhiille hinweg
bis zum Plasmalemma hin fortpflanzt2=% 6,

Als Hinweis auf einen indirekten Zusammenhang
zwischen Elektronentransport und pH-Effekt dient
die Tatsache, daB3 vielfach ein molares Verhiltnis
von

A[H®]: O,-Entwicklung bzw. -Aufnahme:
CO,-Fixierung bzw. -Abgabe = 1:1:1

gefunden wird (%; eigene unveroffentlichte Ergeb-
nisse), und dafl der pH-Effekt bei einer Carboxy-

dismutase-defekten Chlamydomonas-Mutante bei in-
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taktem photosynthetischen Elektronentransport aus-
bleibt 7 (s. auch L. c.¢). Bei allen diesen Versuchen
wurden die pH-Messungen im geschlossenen System
durchgefiihrt, das sich wesentlich von dem hier be-
schriebenen offenen System mit kriftiger Begasung
unterscheidet (s.u.). Ferner machen Befunde von
KrAUSE und HeBER 17, da} die duBere Hiille intak-
ter Chloroplasten fiir Protonen impermeabel ist, die
Annahme einer direkten Koppelung mit der Pro-
tonenpumpe der Thylakoide schwierig. Mit isolierten
Chloroplastenfragmenten (Thylakoiden) der Carb-
oxydismutase - defekten ~ Chlamydomonas - Mutante
laBt sich der bei intakten Zellen fehlende pH-Ef-
fekt ohne weiteres nachweisen.

Diese Beobachtungen sprechen alle fiir einen in-
direkten Zusammenhang von Elektronentransport
und pH-Anderung im Milieu intakter Zellen. Weni-
ger beweiskréftige Argumente in diesem Sinne sind
die groflere lag-Phase und die verldngerte Halb-
wertszeit des pH-Effektes bei intakten Zellen gegen-
iiber isolierten Thylakoiden?, die auch durch die
Fortsetzung der Gradienten iiber mehrere Membra-
nen hinweg bedingt sein konnten. Ebenso kann die
FCCP- (Entkoppler-) Hemmung der transitorischen
pH-Anderungen sowohl durch eine verminderte
CO,-Fixierung (ATP-Bereitstellung!) als auch nach
der Mitchell-Hypothese durch rasches Entladen
der bei der Ladungstrennung an den Thylakoid-
membranen entstandenen Potentiale erklart werden.
Auch die pH-Abhingigkeit des Effektes wird bei
beiden Erkldrungsmoglichkeiten verstidndlich.

Der Befund, dafl der pH-Effekt bei Begasung
mit reinem Stickstoff nicht auftritt (diese Arbeit;
l.c. 712), steht ebenfalls mit der Annahme der
HCO,°-Aufnahme und CO,-Fixierung als Ursache
in Einklang. Der pH-Effekt sollte dann aber in N,
+CO, zu beobachten sein, was im Versuch von
JEscHKE 2 jedoch nicht der Fall war. Daf} der pH-
Effekt auch bei kraftiger Begasung mit Luft zu mes-
sen ist, wodurch der HCO;°/CO,-Gehalt des Mi-
lieus konstant gehalten werden sollte, scheint dieser
Erklarung ebenfalls zu widersprechen. Dabei ist die
von uns im offenen System bei Begasung mit Luft
beobachtete pH-Anderung im Milieu (max. ca.
4 neq/mg Chlorophyll) aber sehr viel geringer als
die im geschlossenen System gefundenen Werte (bis
ca. 6 ueq/mg Chlorophyll bei Chlamydomonas?,
ca. 10 ueq/mg Chlorophyll bei Dunaliella ®). Da die
HCO,;°-Konzentration Luft-gesittigten Wassers z.
B. bei 25 °C und pH 6,5 etwa 600 nMol/l betrigt
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(s. l.c.18), ist es bei einer durchschnittlichen Photo-
syntheserate von ca. 600 — 800 nMol CO, -min™1!-¢
Fr.-Gew.™! unter den gewihlten Bedingungen durch-
aus moglich, daB} trotz der starken Beliiftung der
Kiivette die Photosyntheseleistung von 1g Gewebe
in 30 ml Losung innerhalb weniger Minuten zu ge-
ringen Anderungen der HCO4®-Konzentration fiihrt
und die beobachtete maximale pH-Verdnderung von
4neq H® pro gFr.-Gew. in 30ml Lésung (Abb.
3 a) verursacht.

Auch die Tatsache, daB3 die pH-Anderungen, wenn
vielleicht auch in etwas vermindertem Mafle, in CO,-
freier Luft beobachtet werden konnen, scheint gegen
ihre ausschlieliche Verursachung durch eine durch
photosynthetische CO,-Fixierung bedingte HCO,°-
Aufnahme und OH®-Abgabe zu sprechen. Dabei
wissen wir allerdings nicht genau, inwieweit hier
respiratorisch gebildetes CO, quantitativ eine Rolle
spielen kann.

Vergleich der pH-Anderungen mit anderen Licht-
ausgelosten transitorischen Signalen intakter Zellen

Obwohl sich gegenwértig kein eindeutiger Beweis
dafiir finden 14ft, ist es doch nicht ausgeschlossen
und erscheint weiterhin bemerkenswert, dal} sich
neben CO,-Fixierungs-abhingigen pH-Anderungen
auch Elektronentransport-bedingte H®-Verschiebun-
gen am Plasmalemma auswirken. Es ist wichtig zu
betonen, dal wir hier ein transitorisches Phdnomen
diskutieren. Im Dauerlicht und im Dauerdunkel war
bei unseren Versuchen der H®-Nettoflux entweder
gleich Null oder hatte einen bestimmten Wert unab-
hingig von der Beleuchtung. Auch das Ruhemem-
branpotential, dessen Licht-ausgeloste transitorische
Verénderungen mit den H®-Verschiebungen zeitlich
korreliert sind, war in vielen unserer friiher be-
schriebenen Versuche im Dauerlicht und im Dauer-
dunkel annihernd gleich grof % 19,

Wir haben das Wirken eines Regulationsmecha-
nismus noch unbekannter Natur angenommen, um
die Einstellung des gleichen Potentialniveaus nach
voriibergehender Auslenkung zu erkldren > 4.

In diesem Zusammenhang ist es interessant, daf}
auch der ATP-Spiegel Licht-ausgelosten transitori-
schen Schwankungen ausgesetzt zu sein scheint 20722,
Wir konnten diese voriibergehenden Anderungen
des ATP-Spiegels an Mais-Blattgewebe auch fiir
unsere Versuchsbedingungen bestdtigen (Abb. 5).
Es 1dBt sich zeigen, dal der ATP-Spiegel bei Ein-
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schalten des Lichtes ansteigt und nach 30— 60 sec
ein Maximum erreicht; danach geht der ATP-Ge-
halt entweder direkt (Abbn.5b, c, e) oder nach
Durchlaufen eines Minimums (Abbn. 5 a, d) auf ein
mehr oder weniger gleichbleibendes Niveau zuriick.
Bei Verdunkelung senkt sich der ATP-Spiegel vor-
ibergehend und stellt sich dann auf ein Niveau ein
(Abbn. 5a, c—e). Dabei konnen wieder Nach-
schwingungen auftreten (Abb.5b), die — wie im
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+3nMol ATP/g Trockengewicht, wobei die Belich-
tungs- bzw. Verdunkelungsdauer jeweils 3 Stdn. be-
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kann man zeigen, daf} sich der ATP-Spiegel nach
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Abb. 5. Voriibergehende Anderungen des ATP-Spiegels verschiedener Pflanzenzellen und Gewebe nach Einschalten und Aus-

schalten des Lichtes. a) —c) Zea mais-Blattgewebe: ATP-Gehalt in nMol/g Trockengewicht * Standardfehler (n = 2—4);

d) Elodae densa: ATP-Gehalt in Chloroplasten (x) und im Cytoplasma (®), nach HEBER u. SANTARIUS 22; e) Euglena graci-
lis, nach HoLM-HANSEN 21,
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einer kurzzeitigen Anderung wieder auf ein sehr
dhnliches Niveau einstellt wie vor dem Beleuch-
tungswechsel (Abbn. 5a—c) 1% 23,

Die Hohe von Membranpotentialen lebender Zel-
len konnte unmittelbar mit dem ATP-Niveau kor-
reliert werden 2%, wobei wohl energetische Zusam-
menhiénge entscheidend sind 2°. Das voriibergehende
Ansteigen des ATP-Spiegels nach Einschalten des
Lichtes muf} aber auch mit einem H®-Verbrauch
und das Absinken des ATP-Spiegels nach Ausschal-
ten des Lichtes mit einer H®-Bildung (Hydrolyse!)
im Innern der Zellen gekoppelt sein. Dies kann
ebenfalls zur Erklirung der H®-Verschiebungen am
Plasmalemma dienen. Quantitative Erwédgungen
sind erschwert, weil wir keine Angaben iiber den
fir die Dissoziation der ionischen Gruppen von
ATP, ADP und AMP wichtigen pH-Wert in den
relevanten Zellkompartimenten haben.

Der oben erwihnte Regulationsmechanismus kann
in einer Regulation zwischen Atmungsketten- und
Photophosphorylierung bestehen. Zudem ist zu be-
denken, dafl beim photosynthetischen Elektronen-
transport nach der Mitchell-Hypothese H®-
Ionen in die Thylakoide aufgenommen, d.h. aus
dem Cytoplasma entfernt werden, wihrend bei der
Respiration umgekehrt H®-Ionen ins Medium der
Mitochondrien abgegeben werden 26. Es ist vielleicht
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fekt in COy-freier Luft) gibt hierzu vielleicht einen
Hinweis.
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tiale und Ionenfluxe — in intakten griinen Zellen.
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