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STUDIES ON THE LIGHT-INDUCED REVERSIBLE
XANTHOPHYLL-CONVERSIONS IN CHLORELLA
AND SPINACH LEAVES

Summary. 1. Using new methods in thin-layer chromatography, experiments
were carried out to prove the light-induced changes in the quantity of various
xanthophylls in Chlorelle and spinach leaves. The probable connection of these
interconversions to electron transport in photosynthesis was demonstrated.

2. The kinetics of these xanthophyll conversions were investigated during
strong illumination and in the succeeding dark period (Chlorella).

Already after llumination of 1 min one can detect a decrease of the di-epoxide
xanthophyll violaxanthin and a corresponding increase of the epoxide-free zea-
xanthin. The intermediate of this interconversion is the mono-epoxide anthera-
xanthin. Neoxanthin exhibits no change in concentration under the given light
intensity and an illumination time of 60 min and more; the same result can be
observed with the other carotenoids (o-carotene, ([-carotene, lutein, lutein-
5,6-epoxyd) and the chlorophylls a and b.

3. The light-induced formation of zeaxanthin is not correlated with those
pigment interconversions which are photooxidative in their nature and which may
be detected only after long illuminations. However, by using damaged, e.g., briefly
heated Chlorella cells, a photooxidative-induced decrease of carotenes and chloro-
phyll & and a smaller decrease of xanthophylls and chlorophyll b could already be
demonstrated after illumination of 15 min. In this case the ratio xanthophylls/
carotenes increases.

4, The transformation violaxanthin — antheraxanthin — zeaxanthin (“for-
ward-reaction”) is induced not only by an illumination with white light (point 2)
but also with red light (>600 nm); that means the reaction proceeds at a wave-
length which cannot be absorbed by the xanthophylls themselves. Chlorophyll acts
as light-acceptor.

5. The “forward-reaction” does not proceed after the cells have been heated
for a short time. The presence of inhibitors of light-reaction II in photosynthesis
such as o-phenanthroline, hydroxylamine and DCMU entirely suppresses the above
reaction. The inhibition by DCMU can be reversed by substances (in Chlorella)
which initiate or increase the cyclic electron transport at chlorophyll ar: vitamin
K and hexylresorcinol.

Abkiirzungen. AS = Ascorbinsdure; CCCP =m-Chlorcarbonylcyanidphenyl-
hydrazon; DCMU = 3-(3",4’-dichlorphenyl)-1,1-dimethylharnstoff; DPIP = 2,6-Di-
chlorphenolindophenol; FMN = Flavinmononucleotid; NADP = Nicotinamid-ade-
nindinucleotidphosphat; PMS = Phenazinmethosulfat; SA = Salicylaldoxim.
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In contrast to its effect in chloroplasts (unpublished results), salicylaldoxime
is only a very weak inhibitor of xanthophyll-conversion. Cyanide does not influence
the “forward-reaction”; furthermore the reaction can be observed under aerobic
and anaerobic conditions. The light-induced formation of zeaxanthin is entirely
suppressed by the uncouplers CCCP and methylamine in concentrations of 10—+ M
and 5 X 10~* M, respectively.

6. The light-independent backward-reaction zeaxanthin — antheraxanthin —
violaxanthin, which normally prevents a high accumulation of zeaxanthin, does not
proceed under anaerobic conditions. Therefore under such conditions accumulation
of zeaxanthin can be observed even in dim light.

7. The results indicate that the light-induced transformation violaxanthin —
antheraxanthin — zeaxanthin, which consists in the light-induced splitting of the
epoxide oxygen from violaxanthin, is not identical with the process which causes
the release of oxygen in photosynthesis. There is evidence, however, that the
xanthophyll-conversion is coupled with that electron-transport which goes on
between reduced plastoquinone and oxidized chlorophyll ay; energy-rich com-
pounds which are formed in this step of electron transport or ATP itself apparently
is responsible for the cleavage of the oxygen from violaxanthin and for the resulting
formation of zeaxanthin.

In neuerer Zeit sind bei den Carotinoiden hoherer Pflanzen und
Algen unter dem Einfluf von Licht reversible Mengeninderungen fest-
gestellt worden, die auf eine chemische Umwandlung oder Struktur-
dnderung, also auf einen Stoffwechsel schliefen lassen. Damit wird die
Frage nach der Funktion dieser Farbstoffe, denen man bisher nur
physikalische Aufgaben in den Chromatophoren zuerkannte, erneut auf-
geworfen.

Die Untersuchungen an Blittern verschiedener Pflanzen hatten
bereits 1957 ergeben (HaAGER, S. 539), daBl bestimmte Xanthophylle,
z.B. das Zeaxanthin und ein Xanthophyllepoxyd im Starklicht ver-
mehrt werden und daB diese Erscheinung auch im Rotlicht zu beob-
achten ist; ferner hatten sie gezeigt, dall diese Mengeninderungen im
Schwachlicht wieder rickldufig sind.

1959 haben dann Brass, ANDERsON und CALviN nach einer ein-
stiindigen Belichtung von Chlorella und Scenedesmus eine Abnahme des
Xanthophylis Violaxanthin beobachtet, was die Autoren zur Aufstel-
lung eines mehr hypothetischen Schemas iiber Umwandlungsmdglich-
keiten der Carotinoide ineinander bewog. SapozmNikov et al. berich-
teten 1959 (b) und in mehreren weiteren Arbeiten (1959—1965) ebenso
wie Saakov (1963—1966) von einer lichtinduzierten Umwandlung des
Violaxanthins in das Lutein und in andere Carotinoide. Untersuchungen
von. YaMamoTo et al. (1962¢) an Blittern von Spinacia oleracea und
Phaseolus leunatus fithrten dagegen zu dem FKrgebnis, da8l das im Licht
abnehmende Violaxanthin nicht in das Lutein, sondern in das Zea-
xanthin umgewandelt wird.

11 Planta (Berl.), Bd. 74
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In jiingster Zeit haben KRINSKY (1964) und Bamsr u. Krinsgy (1965)
in Euglena unter anaeroben Bedingungen ebenfalls eine Umwandlung
des dort vorkommenden Monoepoxyds Antheraxanthin in Zeaxanthin
beobachtet.

In der vorliegenden Arbeit werden nun mit Hilfe neuer diinnschicht-
chromatographischer Methoden (HacErR u. MEYER-BERTENRATH, 1966
und 1967) quantitative Untersuchungen iiber die lichtinduzierte Xan-
thophyllumwandlung an Chlorells und Spinatblittern durchgefithrt. Es
wird gezeigt, dafl die Umwandlung Violaxanthin — Antheraxanthin -
Zeaxanthin im Zusammenhang mit Elektronentransport-Vorgingen bei
der Photosynthese steht und daB eine lichtunabhingige sauerstoff-
bediirftige Riickumwandlung Zeaxanthin — Antheraxanthin — Vio-
laxanthin eine groBere Akkumulation von Zeaxanthin normalerweise ver-
hindert (s. auch HacER 1966).

Methodik

Die Anzucht von Chlorella pyrenoidosa (Stamm Mimchen, Nr. 10) erfolgte in
der Nihrlésung nach RuppEr (1962) in einem Thermostat bei 20° C und einer Licht-
intensitdt (Leuchtstofflampen) von etwa 3000 Lux, bei den anfinglichen Ver-
suchen im Dauerlicht, spéter im Tag/Nacht-Rhythmus von 16:8 Std. Die Kulturen
wurden mit Luft durchstrémt.

Vor der Verwendung wurden die Algen von der Nabrlosung abzentrifugiert und
das Algensediment in Phosphatpuffer (pH 6,0, wenn nicht anders vermerkt) auf-
genommen; jeweils 10 ml von dieser Suspension wurden fiir die Belichtungsver-
suche in Fernbach-Kolben oder Erlenmeyer-Kolben mit einem Bodendurchmesser
von etwa 9 cm gegeben und von unten belichtet.

Spinat der Sorte ,,Matador wurde im Cewiichshaus oder im Freiland ange-
zogen. Aus den Blattern wurden Scheibchen mit einem Durchmesser von 1,9 om
oder 1,3 cm ausgestanzt. Jeweils 7—10 Scheibchen (Durchmesser 1,9 cm) bzw.
12—15 Scheibchen (Durchmesser 1,3 cm) wurden mit der Unterseite nach oben in
die erwihnten Glasgefille gebracht.

Die Belichtung des Pflanzenmaterials erfolgte in den Glasgeféiflen in einem
Licht-Warburg-Apparat, Modell PL 85 der Fa. B. Braun, Melsungen. Die Wasser-
temperatur wurde mit einem Kryostaten auf 20° C eingestellt. Als Lichtquelle
diente eine Xenon-Hochdrucklampe XBF 1000 W/1 mit Wasserkithlung (Kiihl-
mantel aus Glas), die in einem Reflektor unterhalb des Warburg-Apparates ange-
bracht war. Als Rotfilter wurde eine Plastikplatte ,,rot, Nr. 501, Dicke 3 mm,
der Fa. Rohm & Haas, Darmstadt, verwendet, welche in einem besonderen Ge-
hiuse durch Wasser gekiihlt wurde. Dieses Filter ist nur durchléssig fiir eine Wel-
lenlinge >600 nm. Die Extraktion, Auftrennung und quantitative Bestimmung der
Pigmente erfolgte nach den bei HacERr und MEYER-BERTENRATH (1966 u. 1967)
angegebenen Methoden.

Die verschiedenen Hemmstoffe und Substanzen wurden zur Chlorella-Suspen-
sion meist 15 min, CCCP 30 min und SA bis zu 60 min vor der Belichtung zuge-
setzt. COCP wurde in einer Konzentration von 10-3 M in 10~2 molarer NaOH in
Losung gebracht.

Ergebnisse
Der zeitliche Verlauf der Pigmentinderungen bei Chlorella in Weiflicht
(,,Hin- Reaktion'‘). Aus Abb. 1 wird ersichtlich, dafl in Chlorella das
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Xanthophyll Violaxanthin bereits nach 2 min Belichtung abzunehmen
beginnt. Diese Abnahme setzt sich bis etwa 30 min weiter fort. Umge-
kehrt nimmt das Xanthophyll Zeaxanthin zu, wihrend das Xanthophyll
Antheraxanthin nur anfinglich einen Mengenanstieg zeigb. Nach einer
halbstiindigen Belichtung scheint sich ein neues Gleichgewicht ein-
gestellt zu haben, die Mengeninderungen kommen zum Stillstand.

Im Gegensatz zu den genannten 3 Farbstoffen bleiben die anderen
Carotinoide und Chlorophylle wahrend der Belichtung, die bis zu 90 min
ausgedehnt wurde, nahezu unverdndert (Abb. 2). Lediglich beim Chloro-
phyll a beginnt sich nach etwa 1 Std Belichtung eine photooxidative
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Abb. 1. Die Anderungen in den Konzentrationen der Xanthophylle Violaxanthin, Antheraxanthin
und Zeaxanthin von Chlorella pyrenoidosa (Stamm Minchen, Nr, 10) wihrend der Belichtung mib
‘Weillicht (500000 erg/cm? X sec)

Zerstorung bemerkbar zu machen. Bei kurzzeitiger Belichtung lassen
sich also Mengeninderungen nur bei Violaxanthin, Antheraxanthin und
Zeaxanthin feststellen. Die gegenldufigen Kurven beweisen, dafl aus
dem Diepoxyd Violaxanthin durch Licht zunédchst ein Epoxyd-Sauer-
stoff abgespalten wird (s. Abb. 15), es entsteht als Zwischenprodukt das
Monoepoxyd Antheraxanthin und schlieBlich das epoxydfreie Zeaxan-
thin. Es handelt sich demnach um eine lichtbedingte Reduktion.

Die Hin-Reaktion tm Rotlicht. Die Umwandlung Violaxanthin —
Zeaxanthin vollzieht sich auch bei einer Lichtirequenz, welche von den
gelben Xanthophyllen selbst nicht absorbiert werden kann. Obgleich
die Lichtintensitdt des Rotlichts (150000 erg/cm? x sec) wesentlich ge-
ringer war als die des Weillichts (500000 erg/em? X sec) ist die licht-
bedingte Abnahme des Violaxanthins und die Zunahme des Zeaxanthins
im Rotlicht nicht sehr viel kleiner (Abb. 3). Es mull daraus gefolgert
werden, daB3 als Lichtacceptor fiir die Xanthophyllumwandlung das
Chlorophyll fungiert.

11+
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Abb. 2. Im Unterschied zu den in Abb. 1 aufgefithrien Xanthophyllen bleiben die iibrigen Carotinoide
und Chlorophylle von. Chlorella pyrencidoso bei Belichtung mit WeiBlicht in ihren Konzentrationen
nahezu unverindert. Jeder Punkt stellt den Durchschnittswert von 4—6 Analysen dar
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Abb. 3. Die Konzentrationsinderungen der Xanthophylle Violaxanthin, Antheraxanthin und Zea-
xanthin in Chlorelle bel Belichtung mift Weillicht (500000 erg/cm? X sec) bzw. Rotlicht
(150000 erg/em? X sec)



Lichtinduzierte reversible Xanthophyllumwandlungen 153

Der zeitliche Verlauf der Pigmentinderungen von Spinacia oleracea
unter dem Einflufl von Rotlichi. Bei den Xanthophyllen von Spinat-
blattern lassen sich, dhnlich wie in Chlorella, durch WeiBlicht und durch
Rotlicht Mengenénderungen induzieren. In der Abb. 4 wird die Kinetik
der Hin-Reaktion in Rotlicht gezeigt. Die Abnahme des Violaxanthins
und die Zunahme des Zeaxanthins erfolgt hier noch drastischer als bei
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Abb. 4. Die Anderungen in den Konzentrationen der drei Xanthophylle Violaxanthin, Antheraxanthin

und Zeaxanthin in Spinatblittern bei Belichtung mit Rotlicht. Die einzelnen Punkte stellen
Durchschnittswerte von 5—8 Analysen dar

Chlorella. Bereits nach einminiitiger Belichtungszeit hat sich der Zea-
xanthingehalt verdoppelt. Die Tabelle 1 zeigt, da die iibrigen Caro-
tinoide und Chlorophylle wihrend der Belichtung keinerlei Konzen-
trationsinderungen aufweisen.

Auch in Spinatblittern bewirkt also das vom Chlorophyll absor-
bierte Licht die Abspaltung des Epoxydsauerstoffs vom Violaxanthin.

Der Hinfluf kurzzeitiger Brhitzung auf die lichtbedingte Xanthophyll-
umwandlung in Chlorella. Wird eine Chlorella-Suspension, die einige Se-
kunden auf 100° C erhitzt worden war, belichtet, so lassen sich bei den
Xanthophyllen keine gegenliufizgen Mengendnderungen mehr feststellen.
Der in Abb. 5 sichtbare geringe Anstieg der drei Xanthophylle nach der
Belichtung ist nur scheinbar und hat seine Ursache in der Verminderung
des als BezugsgroBle gewihlten Trockengewichts durch Substanzverluste
der erhitzten Zellen an die Auflenlésung.
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Der Versuch zeigt, daf die Abspaltung des Epoxyd-Sauerstoffs vom
Violaxanthin im Licht kein einfacher physikalisch-chemischer Proze8
ist, vielmehr miissen zum Ablauf der Reaktion im Licht unverletzte
Proteinstrukturen, intakte Elektronentransportketten oder Enzyme vor-
handen sein. Diese Annahme wird unterstiitzt durch die Tatsache, daB
Violaxanthin in Losung bei Belichtung mit und ohne Chlorophylle unter
keinen Umstdnden in Zeaxanthin umgewandelt werden kann. Die Be-
funde stimmen mit denen von BamJit und Krinsky (1965) itberein, die
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Abb. 5. Bei Belichtung von Chlorellen, die vorher erhitzt worden waren, zeigen die Xanthophylle
keine gegenlidufigen Konzentrationsinderungen mehr (Pieilel). Die gestrichelten horizontalen Balken
stellen die Werte fiir die nichf erhitzten Konfrollen dar

an lyophilisierten Euglenazellen eine offensichtlich enzymatische Um-
wandlung von Antheraxanthin in Zeaxanthin beobachteten.

Tabelle 1. Die Konzentration der Chlorophylle und der in Abb. 4 nicht angefiihrien
Carotinoide aus Blittern von Spinacia oleracea wihrend der Belichtung mit Rotlicht.
Es sind keine wesentlichen Mengendinderungen festzustellen

Min Rotlicht (150 000 erg/cm? X sec)

0 1 2 5 10 15 20 30

Chlorophyll a 17,95 16,25 18,39 18,87 1799 16,67 1592 15,96
Chlorophyll b 571 521 6,02 6,13 5,64 5,23 5,02 4,92

p-Carotin 1,51 1,54 1,56 1,49 1,50 1,48 1,43 1,40
Lutein 2,36 2,32 2,49 2,37 2,32 2,26 2,23 2,19
Neoxanthin 0,83 0,84 0,92 0,84 0,83 0,83 0,82 0,76

mg Pigment/dm? Blattfliche




Lichtinduzierte reversible Xanthophyllumwandlungen 155

Tabelle 2
Die Pigmentkonzentrationen in Chlorella pyrencidosa (Stamm Miinchen, Nr. 10)
a=YVor dem Erhitzen auf 100° C; b =nach dem Erhitzen; ¢=mnach dem Er-
hitzen und anschlieBender Belichtung (30 min Weillicht); d =in nicht erhitzten
und 30min belichteten Zellen (Weillicht)

a b c d
Chlorophyll a 190,00 180,04 123,08 183,54
Chlorophyll b 68,68 60,43 57,84 66,06
a-Carotin 6,60 6,75 2,62 6,30
p-Carotin 5,96 5,87 1,94 5,95
Lutein 25,03 24,96 21,93 25,40
Neoxanthin 13,74 13,94 12,96 13,91

mg/10 g Trockensubstanz

In Tabelle 2 sind die Pigmentmengen der nicht im Diagramm (Abb. 5)
aufgefiihrten Farbstoffe von Chlorella dargestellt. Aus diesen Zahlen-
werten 1aBt sich noch eine wichtige Tatsache ablesen. Wenn man von
der reduktiven Umwandlung Violaxanthin — Zeaxanthin bei Belich-
tung absieht, finden bei den restlichen Farbstoffen keine weiteren licht-
bedingten Verdnderungen statt, vorausgesetzt, die Zellen sind intakt
(vgl. Tabelle 2, Spalte a und d). Werden sie dagegen durch kurzes Er-
hitzen geschidigt oder abgetotet, so ist bei Belichtung eine starke photo-
oxidative Zerstérung, vor allem von Chlorophyll a und den Carotinen
zu beobachten (vgl. Spalte b und c). Chlorophyll b und die brigen
Xanthophylle sind weniger empfindlich.

Ahnliche Pigmentabbauerscheinungen sind auch an lebenden Pflan-
zen bei langerer starker Belichtung nachgewiesen worden (EcLE, 1944;
HAGER, 1957; SiRONVAL u. KANDLER, 1958). Dagegen sind innerhalb
kurzer Belichtungszeiten in intakten Geweben und im Normalfall, d.h.
bei nicht extrem photolabilen Pflanzen noch keine Pigmentinderungen
durch Photooxidationen zu beobachten. Die Abnahme des Verhilt.
nisses Carotin/Xanthophyll tritt also erst sekundér in Erscheinung und
kann deshalb nicht mit den schnellen Vorgingen bei der Hill-Reaktion
in Zusammenhang gebracht werden. Die mehrfach geduBerte Meinung,
daB die Anderung dieses Quotienten auf die Bedeutung dieser Farb-
stoffe als Redox-Substanzen bei der Photosynthese hinweisen (LUNDE-
GARDH, 1964, 1966) kann schon aus diesen Griinden nicht richtig sein.

Die Beeinflussung der Xanthophyll-Umwandlung
durch Hemmstoffe der photosynthetischen Lichtreaktionen
Um eine moégliche Abhéngigkeit der Violaxanthin — Zeaxanthin-
Umwandlung von Vorgédngen bei der Hill-Reaktion zu ergriinden, wurden
zu Chlorello verschiedene Substanzen zugegeben, die in verschiedener
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Weise die Photosynthese beeinflussen kénnen. In den im folgenden auf-
gefiithrten Diagrammen und Tabellen werden nur die drei sich &ndernden
Xanthophylle angefithrt, obgleich bei jedem Versuch sémtliche andere
Farbstoffe quantitativ mit erfalit worden sind und damit eine sténdige
Kontrolle iiber ihre Mengenkonstanz bestand.

o0- Phenanthrolin ist ein Chelatbildner, der die sauerstoffentwickelnde
zweite Lichtreaktion bei der Photosynthese hemmt (Liosapa und ARNON,
1963; KEssLER, 1960), der aber auch die cyclische Photophosphorylie-
rung, die durch FMN katalysiert wird, erniedrigt (WHATLEY et al., 1959).
Bekanntlich wirkt o-Phenanthrolin auch hemmend auf die oxidative
Phosphorylierung; dabei wird ein offensichtlich nicht him-gebundenes
Eisen, das sich in einem Hochenergie-Zwischenprodukt befinden soll,
inaktiviert (Burow und RACKER, 1965).

Neben der Bindung von Schwermetallen an das o-Phenanthrolin ist
aber auch die von Mg nachgewiesen worden (WARBURG und JENTSCH-
MANN, 1962), wodurch Mg-bediirftige Phosphorylierungsvorgéinge ge-
hemmt werden konnen.

Wie Abb. 6 zeigt, wird in Chlorelia die lichtinduzierte Violaxanthin —
Zeaxanthin-Umwandlung vollsténdig unterbunden.

Salicylaldoxim hemmt in Chloroplasten die Hill-Reaktion. Nach der
bisherigen Auffassung sollte durch diese Substanz eine Blockierung des
Elektronentransportes am Plastocyanin eintreten (TREBsT, 1963 ; TREBST
et al., 1963; Fork und UrBacH, 1965). KrogMaNN und LiGHTBODY
(1966) sind jedoch der Auffassung, dafl diese Hemmung nicht durch eine
Komplexbildung des SA mit dem Plastocyanin hervorgerufen wird ; eine
shnliche Auffassung vertreten in ihrer jiingsten Arbeit auch Karon und
Sax Prerro (1966), welche darin zeigen, dafl die Reaktion des SA mit
dem Cu des Plastocyanins zu langsam ablduft.

Aus der Abb. 6 ist zu ersehen, daB SA in einer Konzentration von
10-2m auf die Xanthophyllumwandlung in intakten Chlorellen nicht
wirkt (im Unterschied zur Wirkung von SA in Chloroplasten; HAGER,
unverdffentlicht); moglicherweise wird das aufgenommene Salicylal-
doxim hydroxyliert und als Hemmstoff inaktiviert, wie das in Chloro-
plasten von TrEssT und Eck (1963) unter aeroben Bedingungen nach-
gewiesen worden ist.

Hydroxylamin ist ein seit langem verwendeter Hemmstoff der
Photosynthese (s. KeSsLER, 1960, S. 926 und 955; Losapa und ARNON,
1963, 8. 572), der auf die O,-Entwicklung wirkt, der aber die Photo-
reduktion z.B. bei Scenedesmus und bei Purpurbakterien wenig beein-
fluBt. GarrroN (1944) nahm aus diesen Griinden sogar eine spezifische
Blockierung beim letzten Schritt der O,-Freisetzung an. SAPOZHNIKOV
et al. (1959a) haben mit Hydroxylamin eine Bildung des Luteins (ist
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Abb. 6. Die Wirkung von o-Phenanthrolin (10-* m) und Salicylaldoxim (102 m) auf die lichtbedingten
Xanthophyllumwandlungen in Chlorella pyrenoidose

7 Hydroxylamin (10~3 m )

N Methylamin ~ (10™3 m)

5 6

+ Methylamin (5x10~% m)

Q

a

g 7

t ohne Zusafz

'g 4 Methyiamin  (10™%) Methylamin (104 m)

ohne Zusatz
S
W 3 -
e . -
S Methylamin (5x10~%m)
£ 2q
E’ Methylamin (10”3 m)
- Hydroxylamin (10~3 m)
& Violax. Zeax.
0
a 30 4 30

min Rotlicht

Abb. 7. Die Wirkung von Hydroxylamin (Algensuspension in Phosphatpuffer pH 7,0) und von Methyl-
amin (Trispuffer pH 7,0) auf die Xanthophyllumwandlung in Rotlicht bei Chlorella pyrencidose

wahrscheinlich Zeaxanthin!) aus Violaxanthin im Licht hemmen kénnen,
allerdings nur unter aeroben Bedingungen.

In einer Konzentration von 10— m unterdriickt Hydroxylamin die

lichtinduzierte Umwandlung Violaxanthin — Zeaxanthin unter aeroben
und anaeroben Bedingungen vollstdndig (Abb. 7).
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Methylamin ist verschiedentlich als Phosphorylierungs-Entkoppler
in Chloroplasten verwendet worden (z.B. Izawa, 1965; Izawa und
Goobp, 1965b). Es entkoppelt die offenkettige und cyclische Photo-
phosphorylierung in Chloroplasten gleich stark (AvRoN und Smavrr,
1963, 1965). In Chlorella zeigt Methylamin ebenfalls eine Entkoppler-
wirkung; so haben MrrrLIN und WHITTINGHAM (1966) eine Stimulierung
der O,-Produktion und eine Hemmung der CO,-Fixierung beobachtet.
Dabei kam es bei niederem CO,-Druck zu einer Anhdufung von Phos-
phoglycerinsdure und zu einer Abnahme sowohl der Zuckerdiphosphate
als auch der Glycolsdure und des Glyecins. Mit einer Konzentration von
5 x 10~* m konnte die CO,-Fixierung vollstindig unterdriickt werden. Die
Versuche sind allerdings bei dem hohen pH von 9,8 durchgefiihrt worden.

Die lichtinduzierte Violaxanthin - Zeaxanthin-Umwandlung 148t
sich mit Methylamin - HC1 (pH 7, Tris-Puffer) dhnlich wie in Chloro-
plasten (HacER, unverdffentlicht) in Chlorella schon bei einer Konzen-
tration von 53 10~* m sehr stark hemmen (Abb. 7).

m-Chlorcarbonyleyanidphenylhydrazon (CCCP) wird seit einiger Zeit
auch bei der Photophosphorylierung als Entkoppler verwendet (HmyT-
LER und PricHARD, 1962; AvRoN und Smavir, 1963, 1965; BAMBERGER
et al., 1963). Mit einer Konzentration von 10-3 m hemmt es die Phos-
phorylierung, der Elektronentransport wird mit 3 X 10-% m aber nur um
50% gehemmt (PLENGVIDEYA und BURRIS, 1965). DE KI1EwWIET et al.
(1965) konnten mit CCCP in Chloroplasten die Phosphorylierung in
drei cyclischen Systemen (PMS, Vitamin K;und FMN) und in drei nicht-
cyclischen Systemen (Ferricyanid-H,0; NADP-H,0 und NADP-AS)
hemmen. Nur die Reduktion von NADP mit AS-DPIP als Elektronen-
donator war unbeeinfluBt. Im PMS-System war die Hemmwirkung ab-
hangig von der Lichtintensitdt: Bei steigender Intensitdt waren stei-
gende Konzentrationen von CCCP notwendig, um eine Hemmung zu
erzielen. AuBerdem soll nach Avrox und SeaviT (1963) die cyclische
Photophosphorylierung weniger empfindlich gegen CCCP sein und erst
bei hoheren Konzentrationen gehemmt werden, als die nichteyclische
Phosphorylierung.

In Chlorella werden die O,-Entwicklung und die CO,-Fixierung mit
einer Konzentration von 103 m ebenfalls gehemmt (Goorp und Bass-
HAM, 1965).

Bei den eigenen Versuchen wird die Zeaxanthinbildung in Chlorella
(pH 7, Phosphatpuffer) bei einer Konzentration von 5x10-°m sehr
stark und von 104 m vollstindig gehemmt (Abb. 8). In Chloroplasten
wird die Zeaxanthinbildung schon bei Konzentrationen von 10-%m
gehemmt und bei 5 x 10~ m vollsténdig unterbunden (unveréffentlicht).

KCN hemmt die CO,-Assimilation, d.h. die Carboxylierungs-Reak-
tion in Chloroplasten (Losapa, 1963, S. 565 und 582), hat aber im all-
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gemeinen wenig Einflufl auf die Elektronentransport-Vorginge (Smmo-
N1s, 1960, S. 988 und 994) und die Photophosphorylierungen, mit Aus-
nahme einer durch FMN hervorgerufenen cyclischen Phosphorylierung
{(WaATLEY, 1959). Allerdings findet TrEBST (1963) bei Konzentrationen,
die hoher als 10-2m liegen, eine Hemmung der O,-Entwicklung mit
Ferricyanid und eine Hemmung der cyclischen Photophosphorylierung
mit Vitamin K;. Bei Konzentrationen unter 10-2 m wird jedoch nur die
endogene Katalase gehemmt.

7
-4
N - 107%m
S 6 .
2 - 5x1075m
2 5 ccerp
<
©
~x
3]
2 44 ohne Zusatz
[~ F 10-5m
S 0-5m
{ 3 ohne Zusatz
b
S
£ 27
o + 5x1075m
Q
o I 1 -4
1S 10"°m
Violax.
a
[} 30 0 30 30

min Rotlicht

Abb. 8, Die Wirkung verschiedener Konzentrationen von CCCP auf die lichtbedingten
Xanthophyllumwandlungen in Chlorella pyrenoidose (Phosphatpuifer, pH 7,0)

Abb. 9 zeigt, dall KCN (102 m) die lichtbedingte Umwandlung der
Xanthophylle nicht beeinflufit, ja diese sogar etwas zu férdern scheint,
da die im Dunkeln ablaufende Riickumwandlung Zeaxanthin — Vio-
laxanthin durch KCN etwas gehemmt wird.

N,. Wird eine Chlorella-Suspension 20 min vor und wihrend der
Belichtung mit Stickstoff durchstrémt, so erscheint die lichtinduzierte
Violaxanthin — Zeaxanthin-Umwandlung nicht allzu stark beeinflufit
(Abb. 10). Da die gleichzeitig ablaufende Riickumwandlung Zeaxan-
thin — Violaxanthin durch Stickstoff vollstindig unterbunden wird
(s. unten), wire allerdings eine stirkere Anhdufung von Zeaxanthin im
Licht zu erwarten ; die Hin-Reaktion scheint also unter anaeroben Bedin-
gungen nicht in voller Stirke ablaufen zu kénnen. Die besonders starke
Anhéufung des Zwischenproduktes Antheraxanthin ist wohl ein Zeichen
fir eine begrenzte Riickreaktion. Der erste Schritt Zeaxanthin — An-
theraxanthin scheint mit den Restmengen von Sauerstoff (die dber die
Gédrungskohlensdure und die durch sie bedingte geringe Photosynthese
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Abb. 9. Der EinfluB von KCN (10~2 m) auf die Xanthophyllumwandlungen in Chlorella pyrenoidosa
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Abb. 10, Die lichtinduzierten Xanthophyllumwandlungen laufen unfer anaercben und aeroben Be-
dingungen ab. WeiBlicht 500000 erg/cm? x see. Begasung der Chlorella-Suspension mit
nachgereinigtem N, bzw. mit Luit 20 min vor und wihrend der Belichtung

entstehen konnten) noch etwas besser abzulaufen als der zweite Schritt
vom Antheraxanthin zum Violaxanthin.

DCMU, 3-(3' 4 -dichlorophenyl)-1,1-dimethylharnstoff ist ein spezifi-
scher Hemmstoff der Lichtreaktion IT (Losapa und ArNoON, 1963,
S.5721.). Es ist freilich noch ungeklirt, ob der Elektronentransport
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Abb. 11. Der EinfluB von DCMU auf die Xanthophyllumwandlungen in Chlorells. Rotlicht
150000 ergfem? x sec
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Abb. 12. Die Aufhebung der DCMU-gehemmten Xanthophyllumwandlungen durch Vitamin K,
(10~ m) bzw. Hexylresorein (2 X 10~* m)

zwischen dem H,0 und dem photooxidierten Chlorophyll ar; blockiert
wird, oder an einem Quencher (DUYSENs und SwEERs, 1963), der das
lichtangeregte Elektron vom Chlorophyll a;; empfingt (s. dazu Rum-
BERG et al., 1964, S.1100; Ginaras et al., 1965; Izawa und Goop,
1965a). SWERTSER postulierte 1963 eine Wechselwirkung oder Kom-
plexbildung zwischen Monuron [3-(p-Chlorphenyl)-1,1-dimethylharn-
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Abb. 18. Die zeitlichen Anderungen in den Konzentrationen der drei Xanthophylle von Chlorella
pyrenoidosa wihrend der 15miniitigen Belichtung mit WeiBlicht und nach dem Abschalten des Lichtes
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Abb. 14. Die Riickumwandlung von Zeaxanthin iber Antheraxanthin in Violaxanthin wird nach dem
Abschalten des Lichtes in N,-Atmosphére gehemmt (20 min Weiflicht, 500000 erg/cm? X sec;
Chlorella)

stoff] und einem FMN oder einem Flavoprotein der Photosynthesekette,
die letztlich zu einer Hemmung des Elektronentransports fithren sollte.

DCMU. unterdriickt die lichtinduzierte Zeaxanthinbildung in Chlo-
rella sehr stark; allerdings ist die Hemmung bei einer Konzentration
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von 5x10-¢m, welche die O,-Entwicklung noch zu 93% hemmt, nur
mehr etwa 70% (Abb. 11).

Die Hemmung der Zeaxanthinbildung durch DCMU (2 X 10-% m) im
Licht kann aber durch solche Substanzen zum gréBten Teil wieder auf-
gehoben werden, welche die cyclische Photophosphorylierung, d.h. einen
cyclischen Elektronentransport begiinstigen. Vom Vitamin K sind
solche Eigenschaften seit langem bekannt und in isolierten ganzen oder
aufgebrochenen Chloroplasten nachgewiesen worden (ARNON et al.,
1955). Aber auch in intakten Zellen, in Chlorella ist mit Vitamin K;
(4-Amino-2-methyl-1-naphtholhydrochlorid) bzw. Hexylresorcin eine
starke Forderung des cyclischen Elektronenflusses und eine dadurch
bedingte Hemmung des nichtcyclischen Prozesses und der Sauerstoff-
entwicklung zu beobachten (GouLp und BassHam, 1965).

Abb. 12 zeigt, wie die durch DCMU verursachte Hemmung der Zea-
xanthinbildung im Licht durch Vitamin K; (10-¢ m) und Hexylresorcin
(2 x10~* m) wieder aufgehoben werden kann.

Der zeitliche Verlauf der lichtabhingigen Riickuwmwandlung
Zieaxanthin — Violaxanthin in Chlorella

Wie Abb.13 deutlich macht, sind nach dem Abschalten des Lichts die
Mengeninderungen der drei Xanthophylle rickliufig, d.h. es wird die
standig ablaufende Riickumwandlung Zeaxanthin — Violaxanthin sicht-
bar; die Verschiebung des Gleichgewichts durch das Licht in Richtung
Zeaxanthin (s. Abb. 15) wird wieder aufgehoben.

Diese Riickreaktion wird beim Fehlen des Luftsauerstoffs fast voll-
stindig unterbunden (Abb. 14). Fir den Einbau von Sauerstoff in die
Tononringe des Zeaxanthins ist moglicherweise eine metallhaltige Oxy-
genase verantwortlich (s. Hacrr, 1966).

Diskussion

Die in den Blittern und Algen bei Belichtung einsetzende Abnahme
des Violaxanthins und die gleichzeitige Zunahme des Zeaxanthins ist im
Dunkeln reversibel; das bedeutet, dal die Abspaltung des Epoxyd-
Sauerstoffs aus dem Violaxanthin und damit die Bildung des epoxyd-
freien Zeaxanthins ein umkehrbarer Vorgang ist (Abb. 15). Die Zea-
xanthinbildung hat dabei reduktiven Charakter; sie beginnt im Licht
ohne ,,lag-phase‘‘ und ist schon nach einminiitiger Belichtung chromato-
graphisch nachzuweisen. Sie unterscheidet sich auch dadurch von den
photooxidativen Pigmentverdnderungen, die unter den gegebenen Be-
dingungen und in den intakten Zellen erst nach Stunden in Erscheinung
treten und die sich durch Zerstorung vor allem des Chlorophylls a und
der Carotine bemerkbar machen. In geschidigten Zellen kénnen solche
photooxidativen Verdnderungen allerdings schon nach viel kiirzerer Zeit
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stattfinden (s. Tabelle 2). Sie filhren zur Erhéhung des Verhiltnisses
Xanthophylle/Carotine.

Als Zwischenprodukt bei der lichtinduzierten Umwandlung Viola-
xanthin — Zeaxanthin fungiert Antheraxanthin (Abb. 15), das zu Be-
ginn der Belichtung einen deutlichen Mengenanstieg zeigt (Abb. 1 und 4).
Alle anderen Carotinoide #dndern ihre Konzentration bei der ange-
wendeten Lichtintensitit und Versuchszeit (bis zu 1 Std) nicht.

Dies gilt auch fiir das Neoxanthin, von dem man auf Grund seiner
5-hydro-6-hydroxy-Kontfiguration am Ionon-Ring I vermutet hat (Saa-
KOV, 19653 ; Bamisr und KriNsky, 1965), dafBl es eine Zwischenstufe dar-
stellt, wenn der 5,6-Epoxydsauerstoff vom Tononring des Violaxanthins

Violaxanthin OH
PN 0
Ho A<D
0 By olnkel 0
Antheraxonitin OH
M
HO
: aunke!
0 By 0

Zeaxonthin OH
WWW/J;D/
HO

Abb. 15, Die Konstitution der drei Xanthophylle, die sich in der lichtinduzierten Hin-Reaktion
und der lichtunabhiingigen Riickreaktion ineinander umwandeln

abgespalten wird und an dieser Molekiilstelle eine Doppelbindung ent-
steht. Bei den durchgefiihrten Versuchen konnte keine signifikante An-
sammlung oder Abnahme von Neoxanthin beobachtet werden; fir die
Funktion des Farbstoffes als Zwischenprodukt waren somit keine An-
haltspunkte zu finden.

Wie der Kurvenverlauf (Abb. 1 und Abb. 4) zeigt, kommen die Men-
geninderungen der drei Xanthophylle wihrend der Belichtung nach
20—30 min zum Stillstand. Es stellt sich offensichtlich ein neues Gleich-
gewicht mit der stindig ablaufenden Riickumwandlung Zeaxanthin —
Violaxanthin ein; diese Riickreaktion wird sichtbar, wenn das Licht
abgeschaltet wird (Abb. 13).

Die Konzentrationen der drei Xanthophylle, die in den Bldttern oder
Algen festgestellt werden, geben somit nur Auskunft tiber den augen-
blicklichen Gleichgewichtszustand zwischen Hin- und Riickreaktion
(s. Abb. 15). Zu einer Akkumulation von Zeaxanthin kann es nur dann
kommen, wenn die Hin-Reaktion im Vergleich zur Riickumwandlung
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relativ zu schnell ablduft. Dies kann eintreten, wenn die Lichtintensitat
sehr hoch ist (wie das in der freien Natur sehr hdufig der Fall ist); oder
wenn bei geringer Lichteinstrahlung die Riickreaktion von Zeaxanthin
zu Violaxanthin entweder durch Anaerobiose oder durch bestimmte
Gifte gehemmt wird.

Daraus wird verstindlich, warum in schwachem Licht und bei An-
wesenheit von Sauerstoff unter Umstinden kein Zeaxanthin beobachtet
werden kann; dies erklirt ferner, warum bisher filschlicherweise ange-
nommen wurde (SArozuNIKOV, 1959b; YaMamoro et al., 1962¢), die
lichtinduzierte Umwandlung Violaxanthin — Zeaxanthin bzw. Anthera-
xanthin — Zeaxanthin in Fuglena (KRINSKY, 1964) konne nur bei Ab-
wesenheit von Sauerstoff, also unter nicht-physiologischen Bedingungen
ablaufen. Tatsdchlich wird aber durch Stickstoff nur die stdndig ab-
laufende Riickreaktion gehemmt und dadurch die Zeaxanthinbildung
sichtbar gemacht; die Lichtreaktion lauft, wie die Versuche zeigen, in
Luft und Stickstoff in gleicher Weise ab.

Die Versuche mit Rotlicht beweisen ferner, daB die Lichtumwandlung
der Xanthophylle auch bei einer Lichtfrequenz abliuft, die von den
Carotinoiden selbst nicht absorbiert werden kann. Als Lichtacceptor fiir
diese Umwandlungsreaktion fungiert das Chlorophyll. Daraus erhebt
sich die Frage, ob die lichtbedingte Epoxydabspaltung vom Violaxanthin
etwas mit der Photosynthese oder der Hill-Reaktion zu tun hat.

Uber eine Beteiligung der Xanthophylle beim O,-Transport oder der
O,-Freisetzung in grimen Blittern ist schon seit langem spekuliert
worden (DoroveH und Carviw, 1951; CHOLNOKY et al., 1956; Sarozm-
NIKOV et al., 1957). Die Untersuchungen, die mit 180 durchgefiihrt worden
sind, haben jedoch zu widersprechenden Ergebnissen und Deutungen
gefiihrt. Im folgenden wird gezeigt, daB sich diese Widerspriiche mit
Hilfe der eigenen Befunde erkliren lassen. Yamamoro et al. (1962D)
fanden, dafl in Chlorella vulgaris im Dunkeln ein Einbau von Sauerstoff
in die Hydroxyl-Gruppen erfolgen kann, daBi aber der Sauerstoff der
Epoxyd-Gruppen aus dem H,0 stamme. Um nun eine Beteiligung der
Xanthophylle bei der O,-Entwicklung wihrend der Photosynthese zu
priifen, haben diese Autoren (Yamamoro et al., 1962a) in isolierten
Chloroplasten einen moglichen Einbau von 80 aus H,%0 in die Xantho-
phylle untersucht. Es lief sich aber kein erhdhter 180-Einbau nachwei-
sen; die Autoren folgerten, daB die Epoxydpigmente keine Funktion
beim O,-transportierenden System wihrend der Photosynthese haben.

Zu demselben Ergebnis kamen SHNEOUR und Canvin (1962) welche
mit einer ,, Quantasomen-Fraktion* aus Spinacia oleracea-Chloroplasten
arbeiteten. Weder aus H,0 noch aus einem Gasgemisch mit 20% 180
in Argon wurde im Licht mehr 80 in das Violaxanthin oder Lutein
eingebaut als im Dunkeln.

12 TPlanta (Berl.), Bd. 74
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Diese Ergebnisse sind nach Abb. 15 versténdlich, denn ein 8Q-Einbau
in die Xanthophylle kénnte nur wihrend der Riickreaktion erfolgen;
da aber in isolierten Chloroplasten unter keinen Umsténden eine Riick-
reaktion nachzuweisen ist (HAGER, unverdffentlicht), ist das negative
Ergebnis erklérlich.

Anders miissen dagegen die Ergebnisse in intakten Pflanzenteilen
mit einer gut funktionierenden Riickreaktion ausfallen. Bereits 1961
haben SapozHNIKOV et al. den Einbau von 0 aus H,80 in intakten
Pflanzen von Elodea canadensis und Chlorella pyrenoidose untersucht.
Es wurden Belichtungszeiten von 15 min und 2 Std und verschiedene
Dunkelperioden angewendet. Im Licht wurde in das Violaxanthin 180
aus dem H,"®0 eingebaut, im Dunkeln geschah dies nicht. In einer
neueren Arbeit (SapozaNikov et al., 1965) konnten diese Ergebnisse
bestétigt werden; es wurde nach einer 30miniitigen Belichtung ein
zweimal so groBer Einbau von ¥0 aus H,80 (73% 180) in das Viola-
xanthin gemessen.

Diese Befunde werden von den russischen Autoren als Beweis fiir
die Beteiligung der Xanthophylle als Zwischenprodukte bei der Um-
wandlung des Wassersauerstoffs in molekularen Sauerstoff angesehen
(Saarov, 1965b).

Nach unseren Befunden miissen diese Ergebnisse aber so gedeutet
werden, dafl der bei der Photosynthese aus dem H,'80 freigesetzte 120,
bei der Riickreaktion teilweise in Violaxanthin eingebaut wird und so
dessen Markierung zustande bringt.

Fir diese Erklirung spricht auch die Arbeit von Yamamoro und
CaicuarsTer (1965). Bohnenblitter, welche 30 min unter Stickstoff be-
lichtet worden waren, wurden anschlieflend in eine 180-Atmosphire
dberfithrt und dort in Dunkelheit 30 min belassen. Es zeigte sich im
Dunkeln eine betrichtliche 180-Aufnahme in das Antheraxanthin (es
wurde allerdings nur dieser sich im Dunkeln am stérksten vermehrende
Farbstoff untersucht) und zwar spezifisch in die Epoxydgruppe mit
einer dreimal hoheren Einbaurate, verglichen mit dem Gesamtmolekiil.
Es wird angenommen, dafl auch in das Violaxanthin in &hnlicher Weise
0, aufgenommen werden kann.

Damit ist wahrscheinlich gemacht, daf} die reversiblen Xanthophyll-
umwandlungen nicht unmittelbar bei der O,-Freisetzung wihrend der
Photosynthese beteiligt sind ; eindeutige Beweise dafiir ergeben sich nun
aber bei den oben geschilderten Versuchen mit Hemmstoffen der Hill-
Reaktion. Vor allem die Hemmung der Zeaxanthinbildung durch das
hauptsichlich auf die Lichtreaktion IT wirkende DCMU und die Mog-
lichkeit, diese Hemmung durch Substanzen aufheben zu kénnen, welche
in Chlorella einen starken cyclischen Elektronentransport am Chloro-
phyll a; hervorrufen kénnen (Vitamin K,, Hexylresorcin), spricht fir
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eine Nichtbeteiligung der Xanthophylle bei der O,-Freisetzung. Die
beiden Substanzen Vitamin K; und Hexylresorcin sind allerdings nur
dann fiir die Zeaxanthinbildung notwendig, wenn eine hohe DCMU-
Konzentration (2x10~% m) verwendet wird, bei welcher auch der cycli-
sche Elektronentransport bzw. die cyclische Photophosphorylierung in
Chlorella um 80% gehemmt ist (gemessen an der Glucoseaufnahme von
Chlorella; TANNER et al., 1965). Eine solche Hemmung der cyclischen
Photophosphorylierung wurde auch von BomseL (1966) in vivo an
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NADP _ - ~=» =~~~ _"~_ Hexylres.
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Abb. 16. Schema iiber die Kopplung der Violaxanthin — Zeaxanthin-Umwandiung an die
Elektronentransportvorginge wihrend der Photosynthese in Chlorella

Weizenblattern mit Monuron [3-(4'-Chlorphenyl)-1,1-dimethylharn-
stoff = CMU] bei einer Konzentration von 2x10-% m aufwirts beob-
achtet.

Wird die DCMU-Konzentration jedoch niedriger gehalten (5 x 10~6m),
so ist die photosynthetische O,-Entwicklung zwar noch um 93% gegen-
iber der Kontrolle gehemmt (s. oben), die Zeaxanthinbildung dagegen
aber nur um 70% (Abb. 11). Dies zeigt, dal die Lichtreaktion IT im
Normalfall als Elektronendonator in Tétigkeit sein muB, damit Zea-
xanthin gebildet werden kann; wird Chlorophyll ay; blockiert (z.B.
durch DCMU), kann dieser Elektronentransport durch ein cyclisches
System {iber das Chlorophyll a; ersetzt werden (Abb. 16). Es scheint
also, dall ein Elektronenflul vom Reduktant des Chlorophylls ay;
(Plastochinon) zum photooxydierten Chlorophyll a; notwendig ist,
damit Zeaxanthin entstehen kann.

Die bei diesem Elektronentransport stattfindende Violaxanthin —
Zeaxanthin-Umwandlung kann nun in Chlorella durch Phosphorylie-
rungsentkoppler wieder gehemmt werden, wie das auch in Chloroplasten
moglich ist (HAGER, 1966). Es mull deshalb angenommen werden, dal3
die Xanthophyllumwandlung an die Photophosphorylierungsvorgénge
gekoppelt ist oder von ihnen abhingt (Abb. 16).

2%
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Ob zum Ablauf dieser Reaktion noch ein Reduktant notwendig ist,
der vom lichtangeregten Chlorophyll aj; oder im Fall eines cyclischen
Elektronentransports vom Chlorophyll a; gebildet wird, kann aus
diesen Versuchen noch nicht eindeutig abgeleitet werden.

Als sicher kann gelten, daB die Reduktanten NADPH oder FMNH,
welche in lyophilisierten Zellen von Euglena eine Zeaxanthinbildung
hervorrufen kénnen (Bamit und Krinsky, 1965), in vivo und im Nor-
malfalle fir die Xanthophyllumwandlungen unmittelbar nicht verant-
wortlich sind.

Der Deutschen Forschungsgemeinschaft danke ich fiir Sachbeihilfen, Herrn
Prof. Dr. A. TrEssr fiir die Uberlassung von DCMU.

Zusammenfassung

1. Mit Hilfe neuer dinnschichtchromatographischer Methoden wur-
den quantitative Untersuchungen iiber die lichtinduzierten Mengen-
dnderungen der Xanthophylle in Chlorella und Spinatblittern durch-
gefiihrt und die moglichen Zusammenhénge dieser Mengenénderungen mit
den Elektronentransport-Vorgangen bei der Photosynthese aufgezeigt.

2. Der zeitliche Verlauf dieser Xanthophyll-Umwandlungen wurde
wihrend starker Belichtung und in nachfolgender Dunkelheit (Chlorella)
untersucht.

3. Die lichtinduzierte Violaxanthin — Antheraxanthin — Zeaxanthin-
umwandlung (,,Hin-Reaktion) findet auch im Rotlicht (>600nm) statt.
Als Lichtacceptor fungiert das Chlorophyll.

4. Diese Umwandlung hat nichts mit Pigmentverinderungen zu tun,
die photooxydativer Natur sind, die erst nach lingerer Belichtung in
Erscheinung treten und die zu einer Erhohung des Verhéltnisses Xan-
thophylle/Carotine fithren.

5. Die Hin-Reaktion unterbleibt nach kurzzeitiger Erhitzung der
Zellen. Sie wird ferner durch Hemmstoffe der Lichtreaktion II bei der
Photosynthese, namlich o-Phenanthrolin, Hydroxylamin und DCMU
vollstindig unterbunden. Die Hemmung durch DCMU kann (in Chlo-
rella) durch Substanzen wieder aufgehoben werden, welche einen cycli-
schen Elektronentransport am Chlorophyll a; hervorrufen oder ver-
stdrken: Vitamin K; und Hexylresorcin.

Im Unterschied zu Chloroplasten (unverdffentlicht) wird die Xan-
thophyllumwandlung durch den Kupfer-Komplexbildner Salicylaldoxim
nur schwach gehemmt. Cyanid beeinfluBt die Hin-Reaktion nicht. Sie
lsuft auBerdem unter aeroben und anaeroben Bedingungen gleicher-
malen ab.

Die Entkoppler CCCP und Methylamin unterbinden die lichtbedingte
Zeaxanthin-Bildung bei Konzentrationen von 10~* bzw. 5x10*m
bereits vollstdndig.
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6. Die lichtunabhingige Riickumwandlung Zeaxanthin — Anthera-
xanthin — Violaxanthin verhindert normalerweise eine stérkere licht-
induzierte Ansammlung von Zeaxanthin; diese Riickumwandlung wird
in einer N,-Atmosphire vollstindig gehemmt. Unter solchen Bedin-
gungen kann deshalb auch in schwachem Licht eine Akkumulation von
Zeaxanthin beobachtet werden.

7. Die Ergebnisse zeigen, dafl die lichtabhingige Violaxanthin —
Antheraxanthin — Zeaxanthin-Umwandlung indirekt an einen Trans-
port von Elektronen gekoppelt ist, welcher zwischen dem lichtredu-
zierten Plastochinon und dem lichtoxydierten Chlorophyll a; ablauft;
die bei diesem Elektronentransport gebildeten (energiereichen) Verbin-
dungen oder das ATP selbst stehen in urséchlichem Zusammenhang mit
der [O]-Abspaltung aus dem Violaxanthin und der daraus resultierenden
Bildung von Zeaxanthin.
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