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3. Sektion fiir Botanik

Schweizerische Botanische Gesellschaft
Société Botanique Suisse

Prdisident: Prof. Dr. H. WANNER, Institut fiir allgemeine Botanik,
Kiinstlergasse 16, 8000 Ziirich
Sekretdr: Prof. Dr. H.R. HoHL, Cytologische Abteilung,
Institut fiir allgemeine Botanik, Birchstrasse 95, 8050 Ziirich

Samstag, 14. Oktober

Sektion I: Systematik, Pflanzengeographie, Okologie

1. P.K. ENDREss (Ziirich): Aspekte der Karpellontogenese

.+~ Man weiss erstaunlich wenig iiber den Entwicklungsgang von Kar-
pellen, selbst rein deskriptiv und im lichtmikroskopischen Bereich. Das
gilt zwar auch fiir andere Blattorgane (vgl. HAGEMANN, 1970). Aber Kar-
pelle wurden besonders oft untersucht, z.B. in der Auseinandersetzung
um die friither ziemlich umstrittene « Phyllosporie » oder «Stachyosporie ».

- Manche Autoren haben dabei bestimmte Entwicklungsstadien heraus-
gegriffen, z.B. auf der Suche nach «Randinitialen» oder nach Zellteilun-
gen bei der Initiation von Samenanlagen. Diese Beschriankung gilt aus
praktischen Griinden noch mehr fiir hauptsidchlich experimentell ausge-
richtete Untersuchungen oder fiir solche iiber die Ultrastruktur von
Organen. ,

Meine eigenen Untersuchungen (ENDRESS, 1972) galten in erster Linie
speziellen morphologischen und systematischen Problemen bei den Lau-
rales (hauptsidchlich Lauraceen und Monimiaceen s.l.). Dabei ergaben
sich aber auch Aspekte, die ganz allgemein fiir die Frage nach der onto-
genetischen Entwicklung von Karpellen von Interesse sind. Die Lauraceen
und Monimiaceen s.l. sind fiir diese allgemeine Frage besonders geeignet,
weil erstens die Karpelle frei voneinander sind oder nur in Einzahl vor-
kommen und zweitens die einzige Samenanlage genau median steht: Thr
Entstehungsort ist damit schon bestimmbar, noch bevor ihre Anlage
iiberhaupt sichtbar wird. Mediane Karpellingsschnitte sind zugleich
mediane Ovularldngsschnitte.

Ich wihle zwei Beispiele aus:

1. Cinnamomum camphora (L.) Presl (Lauraceae) (Abb. 1)

1. Nach der Anlage des Androeciums erhebt sich aus dem Bliitenvegeta-
tionspunkt ein radidrsymmetrischer, halbkugeliger Hocker.

2. Daraus formt sich ein schief schiisselformiges Gebilde aus einem ba-
salen Querwulst und zwei daran seitlich anschliessenden, nach oben
ziehenden und sich dort verbindenden Lingswiilsten.
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' Abbildung 1

Cinnamomum camphora. Mediane Karpelldngsschnitte

3. Die von Anfang an stirker erhabene Randhilfte wachst weiter stirker
in die Hohe als die untere Randhilfte. Dabei biegen sich die Rand-
wiilste einwirts. Aus diesem Teil entsteht schliesslich der Griffel mit
der Narbe.

4. Aus der tiefsten Stelle des Randwulstsystems beginnt sich median als
separater Organteil die Samenanlage herauszudifferenzieren, nun schon
etwas von den Randwiilsten eingeschlossen.

5. Hinter der Samenanlage, an der Karpellaussenfliche, bildet sich ein
zweiter Randwulst, zuerst sichtbar in Querrichtung, dann aber auch
lings nach aufwirts mit dem ersten Randwulstsystem in Verbindung
tretend.

Ich bezeichne diese Wiilste als primdre und sekunddire Randwiilste, die
(ventral-)medianen Wulstgipfel entsprechend als primdre und sekunddre
Querzone (Q; und Qy; auf Abb. 1 und 2). Durch die Ausbildung dieses
sekunddren Randwulstsystems sinkt die aus dem primdren Rand ent-
standene Samenanlage gewissermassen immer tiefer in die Ovarhohle
hinein (Abb. 3).

11. Siparuna nicaraguensis Hemsl. (Monimiaceae s.1.) (Abb. 2)

Die Entwicklung verlduft prinzipiell gleich, von Proportionsunter-
schieden abgesehen: Die Karpellanlage wird noch vor der ersten Gliede-
rung etwas stiftformig; der primdre Querwulst erscheint dann ganz basal;
und die Lingswiilste treten oben nicht miteinander in Verbindung, son-
dern verlieren sich allmé&hlich.

Ich mdchte an diesem Beispiel auf zytohistologische Anderungen hin-
weisen. Bei der frithen Ontogenese eines einfachen Laubblattes bleibt
(in Querschnitten betrachtet) das Vollmeristem der Randpartie (Urmeri-
stem) in seiner Ausdehnung + unverédndert, wihrend die dahinterliegen-
den Partien vorerst sukzessive halbmeristematisch werden (vgl. HAGE-
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Abbildung 2

Siparuna nicaraguensis. Mediane Karpellingsschnitte
Dichte Punktierung: Vollmeristem und Prokambium
Ohne Punktierung: Halbmeristem oder stiarker differenziertes Gewebe
QOr: Primire Querzone »
Qr1: Sekundire Querzone
Max. : Phase der maximalen oder anndhernd maximalen Ausdehnung des Vollmeristems
in den betreffenden Organteilen

-
T ) }Prim&rer Rand
i

m®  sekunddrer Rand

Abbildung 3

Lauraceen-Karpell, schematisch schrdg von vorn geschen
Unterbrochene Linien: Organgrenzen und ungefihrer Verlauf des primdren Randes
im Karpellinnern. Die Zone des primiren Randverlaufs ist in diesem Entwicklungs-

stadium nicht mehr exakt rekonstruierbar wegen nachtriglicher Forménderungen
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MANN, 1970). Bei einem Karpell jedoch dndert sich die Ausdehnung des
Vollmeristems im Lauf der Ontogenese + rhythmisch. Schematisch 14sst
sich folgende Regelmissigkeit angeben: Bei der ersten Differenzierungs-
phase einer Karpellpartie entstehen zwei Teile, ein vollmeristematisch
bleibender und ein halbmeristematischer; der vollmeristematische ver-
grossert sich wieder, bis abermalige Differenzierung einsetzt (Tabelle I).

Tabelle 1
Vollmeristematisch Halbmeristematisch
(Anlagen «hochorganisierter » Teile) (Anlagen weniger «hochorganisierter »

Teile, meist mit Hillfunktion)

Bliitenvegetationspunkt
vor der Karpellanlage

Karpellanlage Zwischen den Karpellen hoch-

l\*wachsender Zwischenraum (nur Siparuna)
Primire Querwulstanlage Karpelldorsalseite und -flanken
(und primére Langswulstanlagen)

Ovularanlage Sekundirer Querwulst

l\’(und sekundire Lingswiilste)
Nucellusanlage Integument

In gewissem Sinn ldsst sich dabei ein Vergleich ziehen mit einem vege-
tativen Sprossvegetationspunkt, wo sich rhythmisch Maximal- und Mini-
malphasen erkennen lassen, je nach Entwicklungsstadium innerhalb eines
Plastochrons.

Folgende grundsitzliche Feststellungen ergeben sich daraus:

1. Die Samenanlage entsteht in den untersuchten Fillen eindeutig aus
dem priméren Randwulst. Erst sekundédr wird sie scheinbar submargi-
nal oder laminal. Dieser Befund spricht nicht fiir die phylogenetische
Vorstellung, wie sie z. B. BAILEY und SwaMy (1951) oder TAKHTAJAN
(1969) fiir Ranales und allgemein fiir primitive Angiospermen ver-
treten. Anzeichen primédr marginaler Stellung wurden auch schon bei
anderen Ranales beobachtet (GUEDES, 1965; ROHWEDER, 1967, 1968;
PADMANABHAN, 1967 ; ENDRESS, 1969).

2. Wihrend der Karpellontogenese zeigt sich eine rhythmische Zu- und
Abnahme des Vollmeristems (deutlicher bei Siparuna als bei Cinna-
momum). Der jeweils vollmeristematische Teil stellt den sich weiter-
entwickelnden, «hochorganisierten» Karpellteil dar; die nur mehr
halbmeristematische Fraktion dagegen differenziert sich nur wenig
weiter und fungiert gewohnlich als Hiille fiir die vollmeristematische
Fraktion.

129



Diese Beobachtungen konnen als Grundlage dienen fiir detailliertere
Studien iiber die Entwicklungsweise solcher Organe, z. B. auch elektronen-
mikroskopische oder entwicklungsphysiologische. :

LITERATUR

BAILEY, I.W./SwaMmy, B.G.L.: Amer.J.Bot. 38: 373-379 (1951).
EnprEss, P.K.: Ber.schweiz.bot.Ges. 79: 229-278 (1969).

ENDRESss, P.K.: Bot.Jahrb.Syst. 92: 331-428 (1972).

GuEbpis, M.: Bull.Soc.bot. France 112: 54-68 (1965).

HAGEMANN, W.: Bot.Jahrb.Syst. 90: 297413 (1970).

PADMANABHAN, D.: Proc.ind.Acad.Sci., Sect. B, 66, 3: 75-82 (1967).
ROHWEDER, O.: Ber.schweiz.bot.Ges. 77: 376-432 (1967).

ROHWEDER, O.: Ber.deutsch.bot.Ges. 80: 625-626 (1968).

TAKHTAJAN, A.: Flowering plants. Origin and dispersal. Edinburgh 1969.

2 K. UrRBANSKA-WORYTKIEWICZ und E. LANDOLT (Ziirich) : Remarques
sur I’aneuploidie chez Cardamine pratensis L., s.1.

3. M. Tissor (Ostermundigen): Contribution a I’étude cytotaxonomique
du genre Onosma :

4, M.-M. DuckerTt (Neuchitel): Hierochloe odorata dans le gura

5. F. SCHWEINGRUBER (Birmensdorf): Soziologische Untersuchungen
in subalpinen Zwergstrauchgesellschaften der Schweiz

6. RuTtH MARIA LEUSCHNER (Basel): Lufipollen-Untersuchungen in der
Schweiz — Methoden und Ergebnisse: Eine kurze Ubersicht

Wenn ich hier iiber Luftpollen-Untersuchungen in der Schweiz vor-
tragen mochte, ist es vielleicht gut, am Anfang eine Definition zu geben.
Wie bekannt — und wie das heute bei der Bekdmpfung der Luftverschmut-
zung besonders aktuell geworden ist —, enthélt die Luft auch im Normal-
fall viele unbelebte und belebte Schwebeteilchen. Die Uberpriifung solcher
mikroskopischer Schwebeteilchen ist heute ein weltweites Tétigkeitsfeld
der Aerobiologie. Ein Spezialgebiet der Aerobiologie ist die Registrierung
der in der Luft schwebenden Bliitenstaubkorner. Nur in Ausnahmefillen
sind iiber blilhenden Nadelwildern die Pollenwolken zu sehen oder nach
Niederschldgen der sogenannte Schwefelregen auf Wasseroberflichen.
Leider gibt es die bekannte menschliche Reaktion, das Heufieber, das
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indirekt darauf hinweist, dass in Bliihzeiten mancher anemopbhiler Pflan-
zen betrdchtliche Mengen der betreffenden Pollenkdrner vorhanden sind.

Nur mit besonderen Verfahren ist qualitativ und quantitativ feststell-
bar, was eigentlich in unserer Luft an Pollen und Pilzsporen schwebt. Vor
allem von den letzteren ist es erheblich mehr, als man gewohnlich annimmt.

Lassen Sie mich nun einen nach Methoden und chronologisch geord-
neten Uberblick geben iiber bisherige und geplante Luftpollenunter-
suchungen in der Schweiz.

Aus Griinden der Gerechtigkeit mag hier eine heute praktisch ver-
gessene Arbeit aus der Schweiz von H. BODMER (jetzt Frau SCHOCH-
BODMER) aus den Jahren 1921/22 erwihnt werden, die wohl als erste hier
iiber den Windpollen gearbeitet hat.

Mit verhéltnismaissig einfacher Methode, d.h. nur mit der Sedimenta-
tion der Pollenkdrner auf Moos, auf Bodenoberflichen und schliesslich
auf Gletschern haben frither MULLER (1937), ferner LUp1 (1947), weiter-
hin WELTEN (1949) und spéter auch ZoLLER (1958 und 1962) gearbeitet.
Hier kam es darauf an, die gewissermassen rezenten Pollenspektren mit
den fossilen Pollen aus Bohrkernen zu vergleichen. Indessen kénnen mit
einer reinen Sedimentationsmethode — wie ich das gleich noch erldutern
werde — nur gewisse Anhaltspunkte gewonnen werden.

Erwihnt seien in diesem Zusammenhang auch die originellen Befunde
von VARESCHI aus den dreissiger und vierziger Jahren. Er hat Rezentpollen
auf Gletschern sewie Pollen aus Gletschereis verglichen und auch Studien
iiber die Bewegung der Gletscher mit diesen Teilchen vornehmen kdnnen.
(Jetzt werden ja von einer Forschergruppe der Abteilung nukleare Geo-
physik der Universitdit Bern radioaktive Datierungsmethoden u.a. an
Pollenk6rnern aus Eis des Unteraargletschers durchgefiihrt.)

Beziehungen von allergischen Erscheinungen mit Luftpollen haben
wohl als erste in unserem Land LiUp1I und VArescHI (1936) in Davos
untersucht, und zwar mit einem einfachen — aber vor allem quantitativ
nicht zuverldssigen — Sedimentationsverfahren: in Glasschalen mit Gly-
zerin. Es kam hier nur darauf an, iiber das Vorkommen heufiebererregen-
der Pollen einen Anhaltspunkt zu gewinnen. (Ubrigens hat in neuester
Zeit auch V. MARKGRAF im Berner Oberland mit einem dhnlichen Sedi-
mentationsgefdss nach TAUBER gearbeitet. Hier kam es auf den Vergleich
mit pollenanalytischen Daten an.)

Das Sedimentationsverfahren, wie es in den USA als Standardmethode
nach DURHAM schon seit 1946 angewendet wird, hat VARONIER 1969 fiir
Luftpollen und -sporen gebraucht. Das gab in Genf gewisse Anhalts-
punkte iiber die zeitliche Folge des Auftretens der verschiedenen Pollen
und Schimmelpilzsporen.

Es sollen jetzt die Fehlerquellen der Sedimentationsverfahren — unrich-
tig als gravimetrische Methoden bezeichnet — kurz erortert werden. Das
Absinken der Pollen und Sporen auf die Klebeschicht ist von mancherlei
schwer iibersehbaren Umstidnden abhingig. Man hat wohl versucht, die
Menge der Bliitenstaubkdrner, die sich nach einer bestimmten Zeit auf
einem ausgelegten Objekttrager sedimentiert hat, mit einem bestimmten
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Luftvolumen in Verbindung zu bringen. Aber das ist nur approximativ
moglich, wie sogar DURHAM, der den bekannten Apparat entwickelt
hat, zugeben musste. Ungiinstige Luftstromungen werden die Pollen-
korner an der Klebeschicht einfach vorbeifiihren. Sehr kleine Korner —
wie z.B. diejenigen von Urtica — werden korrekt quantitativ iiberhaupt
nicht erfasst werden konnen, wie das auch SoLoMON und CATHEY (1970)
betont haben. Das ist um so wichtiger, als gerade Urtica-Pollen allergische
Erscheinungen auslosen konnen. ‘

Eine andere Losung wurde bei dem Windfahnengerit getroffen, das in
Deutschland entwickelt worden war und hier in einer Untersuchung an-
gewendet wurde. Vor allem forstbotanische Gesichtspunkte waren fiir
LEIBUNDGUT und MARCET (1953) bestimmend, die Luftpollen mit einem
Aufprallverfahren auf einem mit einer Klebeschicht versehenen Objekt-
triager analysiert haben. Dieser Objekttriager war an einer Art von Wind-
fahne angebracht. Es sollte in einem Waldgebiet am Uetliberg festgestelit
werden, in welcher Richtung und wie weit Pollen transportiert wurden.

Es ware aber wichtig, die Anzahl der Partikel in einem bestimmten
Luftvolumen erfassen zu konnen.

Unter diesen Umstidnden wird man einwandfreie Daten nur mit Hilfe
eines volumetrischen Verfahrens erhalten kénnen, d.h., die Zahl und die
Arten der Pollenkdrner miissen in einem bestimmten Luftvolumen er-
mittelt werden. Zu den modernen Apparattypen dieser Art gehdrt die
Hirst-Pollenfalle mit tdglich gewechseltem Objekttrager und schliesslich
die BURKARD-Pollenfalle mit einem Klebeband, daslaufend Beobachtungen
iiber eine ganze Woche gestattet. Auf Einzelheiten hierzu komme ich
noch zuriick.

Einer volumetrischen Bestimmung stehen die Apparate im Typ Roto-
slide, Rotorod und Rotobar nahe. Mit einem vereinfachten Gerit dieses
Typus, das jetzt in Basel konstruiert wurde, beginnen dort demnéchst
einige Spezialuntersuchungen. Die Kante des Objekttrigers durchpfliigt
gewissermassen in einer festgelegten Zeit ein bestimmtes Luftvolumen.

Mit einer HirsT-Pollenfalle hat CorBAZ in -Nyon (und auch am Jung-
fraujoch) den tidglichen Anfall an Pilzsporen bestimmt. Auf den mit einer
Haftschicht versehenen Objekttrager prallt bei diesem Gerét durch einen
Ansaugschlitz ein genau bemessenes Luftvolumen. Der Objekttréiger wird
innerhalb von 24 Stunden langsam an dem Ansaugschlitz vorbeigezogen.

Allergologische Gesichtspunkte waren fiir DAvVIES, der mit der HIRST-
Pollenfalle in Davos und London arbeiten liess, bestimmend. Ihn hatte
die zeitliche Verschiebung in klimatisch so verschiedenartigen Orten beim
Auftreten von Graspollen und einer Reihe von Pilzsporen interessiert.

Es kam nun darauf an — um zu meinen eigenen Untersuchungen zu
kommen —, einmal mit der modernen BURKARD-Pollenfalle an einem be-
stimmten Ort laufend und iiber die ganze Vegetationsperiode die Pollen-
korner qualitativ und quantitativ in einem bestimmten Luftvolumen zu
definieren. Ausserdem sollte nach einem Zusammenhang zwischen Pol-
linosisfillen einerseits und der Menge und Art der Pollen andererseits
gesucht werden. Das Prinzip dieser Apparatur sei hier erldutert. Mit
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Hilfe einer stindig laufenden Pumpe werden durch einen engen Schlitz
in das Gerét 10 I Luft pro Minute angesaugt. Der Luftstrom pralit auf ein
mit Vaseline beschichtetes Kunststoffband, das sich auf einer von einem
Uhrwerk bewegten Trommel befindet. Diese armierte Trommel wird
langsam am Ansaugschlitz vorbeigezogen. In 24 Stunden werden 48 mm
«bestdubt ».

Mit einem bestimmten Verfahren werden die Priparate mikroskopisch
ausgewertet: Man kann dann sagen, wieviel Pollenkdrner einer bestimm-
ten Gattung sich durchschnittlich in 24 Stunden in 1 m?® Luft befunden
haben.

Wihrend der Vegetationsperioden von 1969 und von 1970 wurde diese
Untersuchung in Basel durchgefiihrt. 1969 wurde iiberdies ein Vergleich
mit den Pollinosisfdllen der Allergiepoliklinik des Basler Biirgerspitals
vorgenommen. Besonders zur Zeit der Grasbliite sicht man ein deutliches
Parallellaufen der Erkrankungen mit dem Vorkommen des Bliitenstaubs.
Botanisch ist es aber auch wichtig, festzustellen, wie stark der Zeitpunkt
des hauptsédchlichen Blithens sowie die Menge des produzierten Bliiten-
staubs allein in zwei aufeinanderfolgenden Jahren variieren. Deshalb ist
es empfehlenswert, solche Untersuchungen iiber mehrere Jahre und auch
an ganz verschiedenen Orten durchzufiihren.
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1. N. ZeyBek, T. KesercioGLU und H.H. MEerT (Ege-Universitit zu
Bornova, Izmir, Tiirkei): Die Chromosomenzahlen von Salicornia-Arten
aus Anatolien

1. Einleitung

Unter den Halophyten spielt die zur Familie der Chenopodiaceae ge-
horende Salicornia (der Queller) in Ldndern Nordwesteuropas, besonders
an der deutschen Nordseekiiste, und hier an der Westkiiste des Bundes-
landes Schleswig-Holstein, eine grosse Rolle als «Pionierpflanze » bei der
Landgewinnung. Im Zweiten Weltkrieg ist die Pflanze auch als Gemiise
in der menschlichen Erndhrung genutzt worden. In Westanatolien, und
hier besonders im Izmirer Gebiet, werden die jungen Quellersprosse — in
Wasser abgekocht — als Salat gegessen. Dariiber hinaus bilden die vege-
tativen Teile zusammen mit den Samen fiir gewisse Tierarten und beson-
ders etliche Vogelarten eine beachtliche Mastweide.

Salicornia tritt an allen Meeresgestaden der Tiirkei — Schwarzmeer,
Marmarameer, Agiis und Mittelmeer — und in Inneranatolien auf Salz-
boden, besonders im Raume des Grossen Salzsees, des Tuz Golii bei
Kochisar, in ausgedehnten Bestinden auf (KRAUSE, 1930; Rikri, 1943;
REGEL, 1943, 1958; VARDAR, 1955; WAGENITZ, 1959; BIRAND, 1960;
WALTER, 1960).

Uber Halophyten sind seit langem physiologische, 6kologische, sozio-
logische und karyologische Forschungen angestellt worden. Aber iiber
die Halophyten in der Tiirkei gibt es noch recht wenig Bekanntes.

Uber 6kologische und physiologische Besonderheiten der an der Agiis
im Raume Izmir auftretenden Halophyten und iiber die Rolle des He-
teroauxins (IES) in den Salzdepots, sodann iiber Chromosomenzahlen
bei den hier auftretenden Salicornia-Arten sind von uns Untersuchungen
angestellt und deren Ergebnisse publiziert worden (ZEYBEK, 1969a,b,¢).
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FKONIG (1939, 1960) hat die Salicornia-Arten Deutschlands sehr griind-
lich untersucht und die diploide (2n=18) Salicornia-brachystachya-
(G.F.W. MEYER, 1874) von der tetraploiden (2n=36) Salicornia-stricta-
Gruppe (G.F.W. MEYER, 1874) unterschieden.

Spéter haben AELLEN (1961) und TuTtIN (1964) die Nomenklatur und
Klassifikation in folgender Weise geregelt:

A. Salzcornza-europaea-Gruppe

1. S.europaea L. (Syn.: S.herbacea [L.] L.). Die Chromosomenzahl dieser
Species betrdgt 2n=18; diese und ihr nahestehende Arten besiedeln
geeignete Habitate in Europa; sie sind sehr formenreich. S.stricta
DuMorT, S.patula DUVAL-JOUVE, S.brachystachya (G.F.W. MEYER)
KOnNIG sind wahrscheinlich Varianten dieser Species.

2. S.remosissima Woobps, 1851. Thre Chromosomenzahl betrigt 2n=18,
Vorkommen in Nordwesteuropa und im westlichen Mittelmeergebiet.

3. S.prostata PALLAS, 1803 (non Woobs). Die Chromosomenzahl betriagt
2n=18; Verbreitungsgebiet: Europa.

4. S.pusillia Woobs, 1851. Die Chromosomenzahl betrdgt 2n=18; Mit-
tel- und Ostbritannien, Siidirland, Nordwestfrankreich, hier an den
Kiisten und an den Flussmiindungen, wahrscheinlich an geeigneten
Standorten-in Westeuropa.

- B. Salicornia-procumbens-Gruppe

Salicornia procumbens SM 1813 zeigt Ahnlichkeit sowohl mit S. fragilis
P.W.BALL et TuTIN als auch mit S. dolichostachya Moos. In dieser Gruppe
gibt es die folgenden Pflanzen:

1. S.nitens P.W. BALL et TuTIN, 1959. Die Chromosomenzahl betrigt
2n=36; Vorkommen auf schlammigen B6den in England, Irland,
wahrscheinlich in Ost- und Westeuropa.

2. S.fragilis P.W.BALL et TutiN, 1959 (Syn.: S.stricta AucT, non
DuMorT). Die Chromosomenzahl betrdgt 2n=36; bildet auf sandig-
feuchten Boden reiche Bestdnde. Tritt in ganz West- und Siideuropa,
zudem noch in Mittel- und Ostengland und in Irland auf.

3. S.dolichostachya Moos, 1912 (Syn.: S.stricta MEYER typica KONIG,
1960, non DuMoORT). Die Chromosomenzahl betriagt 2n=36; Vor-
kommen auf sandig-feuchten Flichen in Nordwesteuropa. Diese Art
tritt in den folgenden beiden Unterarten auf:

a) ssp. dolichostachya TUTIN, 1964. Die in Nordwestfrankreich ge-
fundene und als S. oliveri Moos bekannte Form ist mit Wahrschein-
lichkeit eine Zwergform dieser Subspecies.

b) ssp. strictissima (K. GRAM) P.W. BALL, 1964. Diese Forscher geben
fiir das an den europdischen Kiisten auftretende Arthrocnemum
Sruticosum (L.) (Syn.: Salicornia fruticosa L.} die Chromosomen—
zahl 2n=>54 an.
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KNOERR (1966) hat unter dem Gesichtspunkt morphologischer Merk-
male und der Bliihzeiten die Salicornia-herbacea-Gruppe in S.brachy-
stachya MEYER und S.emerici DUVAL-JOUVE-Gruppe unterteilt.

So ist Salicornia herbacea L. Gegenstand zuerst taxonomischer und
sodann karyologischer Forschungen geworden.

WUuULFF (1937) hat an Pflanzen der deutschen Westkiiste Schleswig-
Holsteins die Chromosomenzahl 27 =238 ausgezidhlt. MAUDE (1939) hat
diesen Befund an britischem Pflanzenmaterial bestitigt: Er zidhlte
2n=36+2B Chromosomen.

DE CAstrO und FonTEs (1946) fanden bei portugiesischen Pflanzen
2n=18, SKALINSKA und Mitarbeiter an polnischen Pflanzen 2n=18,
NANNFELT (1955) bei Pflanzen von den schwedischen Kiisten 2n=18 und
TARNAVScHI (1938) bei ruminischen Pflanzen 2n=18 Chromosomen.

HAMBLER (1954) hat in Grossbritannien verschiedene Arten der Gat-
tung Salicornia karyologisch untersucht und die folgenden Chromosomen-
zahlen gefunden: fiir S.pusilla 2n=16 (aneuploid), fiir S.ramosissima
2n=18, fiir S.europaea und S.dolichostachya 2n=36.

BALL und TutiN (1959) haben in Grossbritannien innerhalb der Art-
gruppe S. herbacea diploide Arten (S.ramosissima WooDS, S.europaea L.
[Syn.: S.herbacea L.], S.obscura P.W.BALL et TuTIN und S.pusilla
Woobs) und tetraploide Arten (S.nitens P.W.BALL et TUTIN, S./utescens
P.W.BALL et TUTIN, S. fragilis P.W.BALL et TUTIN und S.dolychostachya
Moos) gefunden.

KONIG (1939 und 1960) hat die deutschen Salicornia-Arten, wie wir
bereits dargelegt haben, in die diploide Artgruppe S.brachystachya MEYER
und die Artgruppe (tetraploid) S.stricta MEYER unterteilt.

DawBy (1962) hat S.pusilla 2n=18 und S.dolychostachya 2n=36 in
Grossbritannien gefunden.

CONTANDRIPOULOS (1968) unterstiitzt ihrerseits die Forschungsergeb-
nisse, die an Salicornia-Arten von der franzosischen Mittelmeerkiiste
erzielt worden sind. Diese Forscherin hat fiir die folgenden, zur Salicornia-
herbaceae-Gruppe gehorigen Arten die zu nennenden Chromosomen-
zahlen festgestellt: S.brachystachya MEYER 2n=18 (diploid), S.emerici
Duv.-Jouve 2n =36 (tetraploid). Fiir die mehrjéhrige Arthrocnemum fruti-
cosum (L.) MoqQ (Syn.: S.fruticosa L.) 2n=>54 (hexaploid), S.radicans
SMITH (Syn.: S.perennis MILLER, S. fruticosa ssp. radicans, Arthrocnemum
perenne [MILLER] Moo0s) 2n =18 (diploid), Arthrocnemum glaucum (DEL.)
UNG. STERNBY (Syn.: S.macrostachya MORIC.) 2n =36 (tetraploid).

SANTA (1947) hat die obengenannten drei mehrjdhrigen Salicornia-Arten
unter dem Gattungsnamen Arthrocnemum zusammengefasst.

Das geographische Verbreitungsareal von Salicornia fruticosa L. wird
angegeben mit: europdisches Mittelmeergebiet, westasiatische Kiisten, an
der europdischen Atlantikkiiste bis zum Armelkanal (CONTANDRIPOULOS,

1968).
HAMBLER (1954) hat bei brit. S.radicans 2n=18 Chromosomen aus-
gezihlt.
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REEsE (1957) fand bei der S.arabica, die der nordlichen Sahara ent-
stammt, 27=18 Chromosomen.

Uber tiirkische Salicornia-Arten liegt bisher nur Chromosomenmaterial
vor von Material, das dem Izmirer Raum (ZEYBEK, 1969¢) entstammt;
zytotaxonomische Untersuchungen an Material von anderen Kiisten des
Landes und von den Salzflichen im Innern Anatoliens lagen bisher nicht
vor. Fiir Floristik und Soziologie ergeben sich viele Aufgabenstellungen,
z.B.: Zu welcher bzw. welchen der obengenannten neuen taxonomischen
Kategorien gehort die fiir die Tiirkei genannte S.herbacea L.? und viele
Fragestellungen mehr!

Es ist der Zukunft vorbehalten, zytotaxonomische Untersuchungen bei
Salicornia-Populationen vorzunehmen, die von verschiedenen Meeres-
kiisten der Tiirkei stammen. Die Forschungen werden neue Erkenntnisse
erbringen. »

2. Material und Methode

Gegenstinde der Untersuchungen waren die annuelle S.herbacea L.
und die perennierende S.fruticosa L.; das Material stammt aus dem
dgidischen Kiistengebiet im Raume Izmir und aus dem Gebiet des Grossen
Salzsees in Inneranatolien. '

Die Pflanzen wurden im Monat Mai und in den Sommermonaten
feuchten Standorten sorgfiltig entnommen und die jungen Wurzelspitzen
in Nawaschin- und Carnoy-Losung fixiert. Von diesen Objekten wurden
sowohl Mikrotomschnitte (20 pm) als auch nach der Quetschmethode
Prédparate angefertigt.

Die Quetschprdparate wurden mit Acetokarmin, die Schnittpriparate
mit Gentianviolett und Hamatoxylin ausgefidrbt. Die Quetschpridparate
— nach der Fiarbemethode SNow ausgefidrbt — zeitigten gute Ergebnisse.

Die Samen wurden in einer Lésung von 70prozentigem Alkohol und
reinem Glyzerin (1 Teil A + 2 Teile G) aufgeweicht, sodann wurden
Schnitte angefertigt und der Embryo untersucht. Gleichzeitig wurde von
allen Pflanzen Herbarmaterial abgezweigt, anderes Material fiir anato-
mische Studien in Alkohol konserviert und die Bestimmung der Pflanzen
vorgenommen.

3. Die Untersuchungen und Ergebnisse

Seit Jahren ist die Annahme abgetan, dass es sich bei der S. herbacea L.
(Syn.: S.europaea L.), die auf salzigen Boden verschiedener Herkunft
auftritt und Variationen aufweist, um eine einzige Art handelt.

Die bei dieser Artgruppe durchgefiihrten zytotaxonomischen und dko-
logischen Untersuchungen haben phidnotypische und idiotypische Unter-
schiede ergeben, so dass man die neuen Arten zwei Artgruppen zugeteilt
hat (KONIG, 1939, 1960; BALL et TUTIN, 1959 ; AELLEN, 1961, 1966 ; TUTIN
und Mitarbeiter, 1964 ; KNOERR, 1966; CONTANDRIOPOULOS, 1968 usw.).
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Abbildung 1
S. fragilis, Wurzelspitz. Metaphase (X 2000). 2n = 36 (tetraploid). Carnoy, Quetsch-

praparat, Acetokarmin (nach ZEYBEK, 1969)
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Abbildung 2

Langsschnitt durch den Samen von S. fragilis. D: Primir-Leitbiindel. E: Epidermis.

K : Kotyledonen. N: Nucellus. R: Radicula. T: Testa. Tii: Haar (nach ZeYBex, 1969)
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Die von uns an S.herbacea L. gemachten Studien — das Pflanzenmate-
rial stammt von salzhaltigen Flichen an der édgiischen Kiiste — zeitigten
interessante morphologische und anatomische Besonderheiten; daneben
aber — und das ist wichtig — stellten wir fest, dass die Chromosomenzahl
2n=36 (tetraploid) betragt. Weiter ist von Wichtigkeit, dass beim Embryo
die Radicula linger als die Kotyledonen waren und dass die Bliihzeit der
Pflanzen Anfang September liegt (Abb. 1 und 2). Demnach ist die S.Aer-
bacea L. an den Agiiskiisten der Tiirkei die S. fragilis P.W.BALL et TUTIN
(ZeYBEK, 1969c¢).

Andererseits sind S.emerici DUVAL-JOUVE, S.lutescens P.W.BALL et
TUTIN, S.stricta ssp. decumbens AELLEN und gesondert die von KONIG
(1960) zur Kenntnis gegebene S.stricta MEYER ssp. procumbens F.W.
MEYER wohl nahestehende Arten der S. fragilis P.W.BALL et TUTIN.

Die salzhaltigen Gebiete im Raume von Alasehir — es handelt sich um
ausgedehnte Flichen — sind floristisch ganz gut erforscht: Hier begegnet
man keiner einzigen Salicornia in der Halophytenflora!

Die um den Grossen Salzsee (Kochisar Golii) herum wachsende
annuelle S.herbacea L. stimmt in einigen Merkmalen nicht voll mit den
Pflanzen in Westanatolien iiberein. Die Vegetationszeit ist noch nicht be-
endet. Wir miissen auch die Scheindhren, Bliiten und Samen untersuchen.
Aber es gehért mit 2n=18 Chromosomen (diploid) bestimmt zur Sali-
cornia-europaea-Gruppe (Abb. 3).

Abbildung 3

Die um den Grossen Salzsee herum wachsende annuelle S. herbacea, Wurzelspitz.
Metaphase (X 2000). 2n = 18 (diploid). Carnoy, Quetschpréiparat, Acetokarmin
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Abbildung 4

Arthrocnemum fruticosum, Wurzelspitz. Metaphase (x 2000). 2n = 72 (oktoploid).

1969)

Nawaschin, Schnittpriaparat, Gentianviolett (nach ZEYBEK,

zs
1]

Abbildung 5

Lingsschnitt durch den Samen von Arthrocnemum fruticosum. D: Primér-Leitbiindel.
E: Epidermis. K: Kotyledonen. R: Radicula. T: Testa. Tii: Haar (nach ZeYBEK, 1969)
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Das im Kiistengebiet von Izmir auftretende mehrjihrige Arthrocnemum
Sfruticosum (L.) MoQ. (Syn.: Salicornia fruticosa L.) ist schon friither, was
seine Besonderheiten und seine Chromosomenzahl anbetrifft, festgestellt
worden (ZEYBEK, 1969a und 1969 c). Wihrend jedoch die in européischen
Lindern auftretende Pflanze 2n =54 Chromosomen besitzt (hexaploid),
ist die im Izmirer Kiistengebiet lebende Form mit 2n=72 oktoploid
(Abb. 4 und 5). :

Zusammenfassung

In dieser Arbeit wurden die Chromosomenzahlen von tiirkischen Sali-
cornia herbacea L. und Arthrocnemum fruticosum (L.) MoQ. (Syn.: Sali-
cornia fruticosa L.) festgestellt.

Bei allen untersuchten Populationen von S.herbacea L. in Izmir war die
Chromosomenzahl 2n =136 (tetraploid). In den morphologischen Verhilt-
nissen, insbesondere in der langen Radicula und in der spiten Bliihzeit,
gleichen die Pflanzen der Salicornia fragilis P.W.BALL et TUTIN (Abb. 1
und 2). Es gehort zur Salicornia-procumbens-Gruppe S.emerici DUVAL-
Jouve; S. lutescens P.W.BALL et TUTIN, S.stricta MEYER ssp. procumbens
G.F.W.MEYER sind wahrscheinlich Varietiten von S. fragilis P.W.BALL
et TUTIN.

Die um den Grossen Salzsee (Kochisar Go6lii) herum wachsende an-
nuelle S.hkerbacea L. hat 2n=18 Chromosomen (diploid). Die Vegeta-
tionszeit ist noch nicht beendet, deshalb konnten wir unsere Beobachtun-
gen nicht abschliessen. Aber es gehort mit den 27 =18 Chromosomen zur
Salicornia-europaea-Gruppe (Abb. 3).

Bei Arthrocnemum fruticosum (L.) MoQ. fanden wir an allen Stellen in
Izmir 2n=72 Chromosomen (oktoploid); bisher wurden bei diesen euro-
pdischen Pflanzen 2n=>54 Chromosomen (hexaploid) gezdhlt (Abb. 4
und 5).
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Sektion II: Pflanzenphysiologie (gemeinsam mit der Schweizerischen
Pflanzenphysiologischen Gesellschaft)

8. P. ScuupEL (Basel): Der Bohrsche Begriff der Komplementaritit in
der Pflanzenphysiologie

9. B.M. ErLER (Institut fiir Allgemeine Botanik, Universitdt Ziirich):
Messung spektraler Eigenschaften von Bldttern im Felde

Feldmessungen der spektralen Eigenschaften von Blédttern wurden bis-
her mit Strahlungsmesseinrichtungen, bei denen mittels Filterkombina-
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tionen die einzelnen Wellenldngen separiert wurden, ausgefiihrt. In den
meisten der Félle wurde nur im sichtbaren Bereich der Globalstrahlung
gemessen. Sollen die spektralen Werte der Reflexion, Transmission und
Absorption der Globalstrahlung zur Bérechnung der Energiebilanz von
Bldttern herangezogen werden, so ist es notig, diese Werte sowohl im
sichtbaren Wellenlingenbereich von 400...750 nm als auch im Bereich
des nahen Infrarots mit 750...1450 nm Wellenlidnge genau zu kennen.
Die Werte fiir Wellenldngen iiber 1450 nm sind viel kleineren individuellen
Schwankungen unterworfen und beeinflussen nur einen Anteil von einigen
wenigen Prozenten der Globalstrahlung. Eine genaue Messung eriibrigt
sich meist. Eine eingehende Darstellung der genauen Zusammenhénge
findet sich bei ELLER (1971).

Sollen jahreszeitliche Variationen der spektralen Kennwerte erfasst
werden, beispielsweise fiir Untersuchungen iiber den Einfluss der Ver-
schmutzung der Blitter oder die Einwirkung von Schadgasen auf die
Absorption der Globalstrahlung, so miissen solche Messungen im Felde
wihrend der Untersuchungsperiode an ein und demselben Blatt gemacht
werden kénnen. Nur durch wiederholtes Messen am gleichen Objekt an
seinem natiirlichen Standort ist es moglich, die bei der Entnahme von
Blattproben unweigerlich in den Messdaten erscheinenden erheblichen,
objektbedingten Unterschiede zu eliminieren. Richtige spektrale Kenn-
werte erhédlt man nur durch das Messen der diffusen Reflexions- und
Transmissionswerte fiir den entsprechenden Wellenlingenbereich. Diffuse
Strahlung kann prinzipiell nur mittels einer integrierenden Kugel erfolgen.
Laborspektralphotometer, wie sie von GATES et al. (1965) verwendet
wurden, kénnen bei Messungen im Felde nicht eingesetzt werden.

Abbildung 1
Prinzipschema der Messeinrichtung (Erkldrung im Text)

Bei der Entwicklung einer geeigneten Messeinrichtung wurde das
1SCO-Spektroradiometer SR als Grundbaustein verwendet. Bei diesem
Geridt wird die spektrale Intensitdt einer Strahlungsquelle iiber einen
Interferenzfilterkeil und zwei Si-Dioden gemessen. Die Messbereiche um-

143



fassen die Wellenldngen von 380...750 und 750...1350 nm. Die Genauig-
keit dieses Geriites fiir vergleichende spektrale Intensitdtsmessungen ist
fiir Feldversuche hervorragend, erreicht aber nicht die Werte der kon-
struktiv besseren Laborspektralphotometer. Zum Spektroradiometer
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Abbildung 2

Spektrale Eigenschaften von Ilex aquifolia. Reflexions-, Transmissions- und Absorp-
tionsgrad in Funktion der Wellenlinge. Feldmessung an nicht abgetrenntem Blatt
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wurde eine Zusatzeinrichtung, wie sie in Abbildung 1 schematisiert dar-
gestellt ist, entwickelt. Sie umfasst die integrierende Kugel (IS) mit der
Lichteintrittséffnung (1), der Messoffnung (2) und der Offnung (3) fiir
den Lichtleiter (FO). Dieser gibt das von der Kugel integrierte Licht zur
Messung der spektralen Intensitidt auf das Spektroradiometer (SR). Die
Beleuchtungseinrichtung (IL) und die Halterung fiir das Untersuchungs-
objekt, normalerweise ein Blatt (L), ergdnzen die Einrichtung. Die Be-
leuchtungseinrichtung kann so positioniert werden, dass sie sowohl fiir
die Messung von diffus transmittierter Strahlung (Abb. 1A) wie auch fiir
die Messung von diffus reflektierter Strahlung (Abb. 1B) verwendet wer-
den kann. Bei der Konstruktion der Kugel wurden die einschldgigen
Konstruktionsprinzipien, wie sie von JACQUEzZ und KUPPENHEIM (1955)
entwickelt wurden, beachtet. Die Kugelinnenfliche wurde mit MgO be-
schichtet. Die Messungen erfolgen mit um 15° von der Flichennormalen
geneigter Beleuchtungsachse. Je nachdem ob diffus transmittierte (DTR)
oder diffus reflektierte Strahlung (DRR) gemessen werden soll, muss die
Orientierung (O) des Blattes in der Blatthalterung gew#hit werden.

Eine detaillierte Beschreibung der Messeinrichtung sowie eine Behand-
lung der Fragen im Zusammenhang mit der Eichung erfolgen an anderer
Stelle. .

Die Messeinrichtung wurde im Labor auf ihre Zuverldssigkeit gepriift
und die damit erhaltenen Werte mit Messungen, die mittels Labor-
spektralphotometern gemacht wurden, verglichen. Es ergab sich eine sehr
gute Ubereinstimmung. Es zeigte sich allerdings, dass besonders die Mes-
sungen im infraroten Bereich sehr sorgfiltig durchgefiihrt werden miissen.
Die Apparatur wurde anschliessend im Felde erprobt. Die Ergebnisse
solcher Messungen in der Rechberganlage der Universitdt Ziirich zeigt
Abbildung 2. Die Messergebnisse bestétigen, dass die Apparatur die in
sie gestellten Erwartungen erfiillt.
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10. CHr. BRunoOLD und K. H. ERisMANN (Bern): H,S als Schwefelquelle
bei Lemna minor L.

Schwefelwasserstoff wird nach einer Schidtzung von KELLOG et al. [1]
jahrlich in einer Menge von etwa 9 - 107 t in die Atmosphire abgegeben.
Die rasche Reaktion mit O, zu SO, und H,O [2] verhindert, dass sich all-
gemein bedeutende Konzentrationen aufbauen konnen. Deshalb diirfte
Schwefelwasserstoff vor allem bei speziellen Standorten, wie z.B. vulka-
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nischen Gebieten [1], Umgebungen von Schwefelquellen [3], sulfidhaltigen
Boden [4] und flachen Seen und T elchen [5], als Schwefelquelle fiir griine
* Pflanzen in Frage kommen.

Bei gleichzeitiger Anwesenheit von SO2Z-, der Hauptschwefelquelle der
griinen Pflanze [6], stellt sich die Frage der Kompetition zwischen der
oxidierten und der reduzierten Form. Unsere fritheren Untersuchungen
ergaben, dass H,S die Aufnahme von SO}~ bei Lemna minor L. hemmt [7].
Die weitern Arbeiten sollten nun zeigen, wie weit H,S bei unserm Ver-
suchsorganismus die Assimilation des SO;~ beeinflusst.

Bei der Fiitterung von Lemna mit 35SO3~ und Beliiftung ohne H,S
" ergaben sich nach 10 Tagen folgende spezifische Aktivititen: SO5~ der
Néhrlosung 4,2 pc/pMol, SO3~ in den Pflanzen 4,4 pc/puMol und Cystein
3,5 pc/uMol. Nach 10tédgiger Beliiftung mit 6 ppm H,S bei téglicher Er-
neuerung der Nihrlosung bestimmten wir die spezifische Aktivitit des
SO3~ der Nihrlosung mit 4,2 pc/uMol, des SO~ der Pflanzen mit 0,04
pc/uMol und des Cysteins mit 0,0012 pc/uMol. Nach einer Fiitterungs-
dauer von 15 Tagen liessen sich zwischen den beiden Ansétzen die gleichen
Unterschiede feststellen. Sie zeigen, dass die Assimilation des Sulfats
durch H,S nicht vollstindig gehemmt wird und der Schwefel aus H,S
gegeniiber dem aus SO;~ bevorzugt assimiliert wird. Diese bevorzugte
Assimilation von H,S kann durch einen teilweisen direkten Einbau, also
ohne vorangehende Oxidation zu SO;~ mit anschliessender Reduktion,
erklart werden.

Der direkte Einbau konnte z.B. mit Hilfe eines zuerst in einem Hefe-
extrakt nachgewiesenen Enzyms erfolgen, welches die Reaktion

) Cysteinsynthase (E. C.4.2.1.22)
Serin+ H,S Cystein+H,O0

katalisiert [8]. Tatsdchlich konnten wir in Lemna ein entsprechendes
Enzym nachweisen. Die im dialysierten Proteinextrakt bestimmte Enzym-
aktivitit betrug 2,1-107!'° Mol Cystein/min/mg Protein gegeniiber
7,0 - 1071° bei Hefe [8]. Der Besitz dieses Enzyms erdffnet unserem Ver-
suchsorganismus grundsitzlich die Moglichkeit, H,S direkt einzubauen. -
Experimente in vivo sollten zeigen, wie weit die offene Moglichkeit be-
nutzt wird.

In einem kinetischen Experiment, bei welchem Lemna wihrend 90 min
dauernd mit H,>°S gefiittert werden, steigt die Aktivitdt von Cystein
schwach sigmoid an. Nach 60 min beginnt sich eine erste Séittigung abzu-
zeichnen. Demgegeniiber verliuft die Markierungskurve von SO~ aus-
geprigt sigmoid und hat nach 90 min den Wendepunkt noch nicht er-
reicht. Wenn die Fiitterungsdauer mit H,>°S nur 5 min betrigt, hat die
Markierungskurve von Cystein bereits 30 min nach der Tracerzugabe das
Maximum erreicht und fillt dann rasch ab. Die Aktivitit von SO;~
erreicht nach 5 h ein Maximum und fillt in den folgenden 5 h nur ganz
schwach ab. Die Ergebnisse sprechen fiir einen direkten Einbau des H,3>S
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ins Cystein, sie schliessen aber nicht aus, dass ein Teil des H,S zuerst zu
SOZ~ oxidiert und dann assimiliert wird.

Wenn im Doppelmarkierungsexperiment mit 3*SO2~und 3*PO3~ nach
einer Fiitterungszeit von 18 h von der Begasung mit Luft zur Begasung
mit Luft mit 18 ppm H,S iibergegangen wird, steigt in 3'-Phospho-
adenosin-5'-phosphosulfat (PAPS), einem Zwischenprodukt der Suifat-
assimilation [9], sowohl die 3°S- wie die 32P-Aktivitit rasch auf den
doppelten Wert an. Gleichzeitig fillt die spezifische Aktivitdt von Cystein
ab. Wir erkldren dieses Ergebnis so, dass H,S (oder ein Produkt aus H,S)
einerseits die Reduktion von PAPS weitgehend blockiert, andererseits fiir
die Cysteinsynthese verwendet wird.

Die Kompetition zwischen H,S und SO%~ erinnert stark an dii gut
untersuchte Kompetition zwischen NH und NOj [10], wo NH, die
Aufnahme und die Assimilation von NO3 weitgehend verhindert. Der
Effekt wird erkldrt mit einer Hemmung der Nitratreduktase durch NHj
(oder ein Assimilationsprodukt von NH}) [10] oder durch NADH [11].
In Anbetracht der vielen Gemeinsamkeiten von S und N in biologischen
Systemen [12] sind dhnliche Regulationsmechanismen bei der Kompeti-
tion zwischen H,S und SO2~ nicht auszuschliessen. Es ist bekannt, dass
Sulfid bei In-vitro-Versuchen Sulfitreduktase aus Hefe hemmt [13]. Wei-
tere Untersuchungen sollen zeigen, wie weit bei Lemna minor L. ent-
sprechende Enzymhemmungen fiir die Regulation der Sulfatassimilation
durch H,S in Frage kommen.
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11. G. Franz (Institut fiir Botanische Biologie und Phytochemie der
Universitdt Freiburg/Schweiz): Lipidzwischenstufen bei der Biosynthese
von Zellwandpolysacchariden

Das Wesen der Polysaccharidbiosynthese besteht in der Bildung von
glycosidischen Bindungen zwischen einzelnen Monosacchariden. Der
Mechanismus dieses Biosynthesewegs ist durch die grundlegenden Unter-
suchungen von LELOIR [1] weitgehend aufgeklirt worden. Es konnte
gezeigt werden, dass als aktive Substrate Zuckernukleotide in Frage
kommen, die auf Grund ihrer hohen freien Energie der Hydrolyse
geeignete Zuckerdonoren darstellen. Der Glycosylrest eines Zuckermole-
kiils wird bei der Polysaccharidbildung auf ein Akzeptormolekiil iiber-
tragen, wobei durch Herstellen einer neuen glycosidischen Bindung
Kettenverldngerung erreicht wird:

| Glycosyl-O-X + HO-Akzeptor —— Glycosyl-O-Akzeptor + HO-X
Glycosyltransferase
X stellt zumeist ein Nukleosiddiphosphat dar.

‘Bei der Biosynthese von Zellwandpolysacchariden ist hier wahrschein-
lich noch ein weiterer Schritt dazwischengeschaltet. Die Zellwand befindet
sich ausserhalb des plasmatischen Raumes und ist von diesem abgegrenzt
durch das Plasmalemma. Nach heutiger Auffassung werden gewisse Zell-
wandpolysaccharide (Pektine, Hemicellulosen) in Golgivesikeln gebildet
und gelangen durch umgekehrte Pinocytose in die Zellwandregion [2, 3,4].
Die cellulosischen Mikrofibrillen hingegen entstehen bei hheren Pflanzen
vermutlich an der dusseren Oberfliche des Plasmalemmas. Die Frage ist
nun, wie die hydrophilen, vermutlich im Hyaloplasma gebildeten Zucker-
nukleotide in die Golgi-Vesikel bzw. an die Aussenseite des Plasmalem-
mas gelangen.

Bei der Bildung von Bakterienzellwandpolysacchariden konnte gezeigt
werden, dass zwischen Zuckernukleotid und Akzeptormolekiil noch eine
weitere Transportstufe fiir die aktivierten Zucker vorhanden ist. Es sind
dies sogenannte «lipid intermediates», die als Transportvehikel fiir die
aktivierten Zucker dienen konnen [5].

Bei Bakterien sind dies Isoprenoide (Css), an die iiber eine Phosphat-
gruppe die Zucker angekniipft sind [6].

Diese Lipidzwischenstufen konnten bislang vor allem bei niederen
Organismen nachgewiesen werden. Bei hoheren Pflanzen wurde gezeigt,
dass fiir die Biosynthese von Zellwand-Mannanen dhnliche Verbindungen
vorhanden sein miissen [7]. Bei der Biogenese der Cellulose, dem wichtig-
sten Zellwandpolysaccharid der héheren Pflanzen, konnte bisher noch
keine Lipidzwischenstufe nachgewiesen werden.

Um iiber die Anwesenheit eines solchen «lipid intermediate » bei der
Cellulosebildung Aufschluss zu erhalten, wurde durch Fiitterung mit
Glucose-1*C an Bohnenkeimlinge (Phaseolus aureus) oder durch voran-
gehende Photosynthese in 1*CO, versucht, eine Markierung der Zucker-
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Abbildung 1

In-vitro-Umsatz der radioaktiv markierten Glucolipide in Membranbruchstiicken aus

Zellhomogenaten von Phaseolus-aureus-Keimlingen. Die Inkubation der Partikelfrak-

tion erfolgte mit kalter Uridindiphosphat-Glucose oder Guanosindiphosphat-Glucose
(104 M)

komponenten dieser fraglichen Glycolipide zu erhalten. Aus Zellhomo-
genaten der Bohnenkeimlinge konnten danach plasmalemmareiche Frak-
tionen gewonnen werden, die auf ihren Glycolipidgehalt untersucht
wurden. :

In der Lipidfraktion waren vor allem Galactolipide und Glucolipide
vorhanden, daneben geringe Mengen an Arabino-, Xylo-, Rhamno- und
Mannolipiden. Die hier untersuchte Fraktion von Membranbruchstiicken,
die als Plasmalemma-Fraktion bezeichnet wurde, ist identisch mit einer
partikelgebundenen Enzym-Fraktion, die Glucosyltransferase-Aktivitdten
zur Bildung von Cellulose aufwies, so dass diese subzelluliren Partikeln
neben Enzymen auch Glycolipide enthalten, die als «lipid intermediates »
in Frage kommen koénnen. Neben Synthetasen und Lipidzwischenstufen
wiesen diese Partikeln auch geringe Polysaccharidmengen auf, die bei der
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In—vztro-Blosynthese der verschledenen Zellwandpolysacchandc als Ak-
zeptormolekiil dienen konnen.

Wenn die vorher durch Fiitterung mit Glucose-'*C oder Photosynthese
in 1#CO,-markierten Plasmalemmabruchstiicke oder Enzympartikeln mit
nicht markierten Nukleosiddiphosphatglucosen inkubiert wurden, zeigte
es sich, dass nur die Glucolipide umgesetzt wurden, wobei die Radio-
aktivitit, die vorher in dem Zuckeranteil der Glucolipide vorhanden war,
nach der Inkubation z.T. in der Polysaccharidfraktion nachzuweisen war.
Es wurde also bei Inkubation der Partikeln mit nichtmarkierter Uridin-
diphosphat-Glukose oder Guanosindiphosphat-Glucose spezifisch ein
vorher markiertes Glucolipid umgesetzt, wihrend die andern Glycolipide
keinen «turnover » zeigten.

Wenn der zeitliche Verlauf dieser Reaktion verfolgt wurde ergab sich
ein kontinuierlich ansteigender Umsatz von Glucolipiden biszu etwa 30 min
(Abb. 1). Ohne Zusatz von Zuckernukleotiden blieb die Radioaktivitéit
der Lipidfraktion unverdndert. Die aus den Glucolipiden durch diese
«chase »-Experimente umgesetzte Radioaktivitit liess sich in der Poly-
saccharidfraktion nachweisen, die mit den Plasmalemmabruchstiicken
vergesellschaftet war. Es war auch in dieser Polysaccharidfraktion durch
die vorhergegangene Fiitterung mit markierter Glucose oder durch Photo-
synthese mit 1*CO, bereits eine bestimmte Menge an Radioaktivitit vor-
handen, wie aus Abbildung 1 ersichtlich ist. Die aus den Glucolipiden
umgesetzte Radioaktivitidt war in der Polysaccharidfraktion in Form von
alkaliunldslichem Glucan vorhanden, bei dem wir durch Perjodatoxida-
tion zeigen konnten, dass die Glucosereste vor allem B-1,4-glycosidisch
verbunden waren.

Weiterhin konnte nachgewiesen werden, dass die Substratkonzentra-
tion der Zuckernukleotide einen deutlichen Einfluss auf die Reaktion
hatte.

‘Wenn die radioaktiven Glucolipide von den Membranbruchstiicken
extrahiert und sie erneut mit nicht markierten Enzympartikeln inkubiert
wurden, erhielt man keine Polysaccharid-Neubildung. Dies scheint darauf
hinzudeuten, dass die Lipidzwischenstufen nur strukturgebunden funk-
tionsfihig sind. Wenn sie einmal aus dem Verband des Plasmalemmas
gelost sind, verlieren sie ihre Funktion als Transportsubstanz.

Es ist bisher noch nicht gelungen, die Struktur dieser Glycolipide auf-
zukldren und zu untersuchen, ob sie den von den Bakterien bekannten
Css-Isopren-Verbindungen entsprechen. Bei Mannolipiden aus hdheren
Pflanzen, die eine Zwischenstufe bei der Bildung von Mannanen dar-
stellen, konnte nachgewiesen werden, dass Mevalonsiure, die als unmittel-
barer Vorldufer aller isoprenoiden Verbindungen anzusehen ist, in den
Lipidteil dieser Mannolipide eingebaut werden kann [7].

Diese Ergebnisse scheinen darauf hinzudeuten, dass es auch bei hoheren
Pflanzen Lipidzwischenstufen gibt, die als Transportsubstanz fiir aktivierte
Zucker durch Membransysteme dienen konnen. Die genaue Kenntnis die-
ser Substanzen wire ein wichtiger Schritt vorwirts zum Verstdndnis der
Vorginge, die sich bei der Biogenese der pflanzlichen Zellwand abspielen.
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S S Th i

12. K.H. ErRISMANN (Bern): Untersuchungen zur Analyse des CO,-Out-
burst bei der Photorespiration von Lemna minor

Die Wasserlinse Lemna minor zeigt die wésentlichen Merkmale der-
jenigen Pflanzen, die Photorespiration [1] besitzen. Eine standardisierte
Lemna-Kulturfliche von 1,5 dm? evolviert pro Stunde zirka 600 ul CO,
(in einem Gasstrom von reinem Sauerstoff bei einer Durchflussrate von
18 1/h und einer Temperatur von 35 °C nach einer Akklimatisierungsdauer
von 60 min). Glycolat erhoht die CO,-Evolution im Licht und im Dun-
keln aufein Mehrfaches. Die Konzentrationsabhidngigkeit istim Licht und
im Dunkeln stark voneinander verschieden (Abb. 1). Das Maximum
(930 pl/h) wird im Dunkeln bei einer Glycolat-Konzentration von
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Abbildung 1

COz2-Evolution im Licht und im Dunkeln (D) in Abhingigkeit von der Glycolat-
Konzentration. Beliiftung mit reinem Sauerstoff (18 1/h)
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Abbildung 2

Verlauf der COz-Evolution im fortgesetzten Licht-Dunkel-Wechsel bei Beliifftung mit
reinem Sauerstoff. Kurvenausschnitt aus jeder vierten Periode

8 + 1072 M erreicht. Diese Konzentration wirkt nach léingerem Einwirken
schddigend. Im Licht (50000 Lux, Halogen-Quarzlampe) liegt der Hochst-
wert der CO,-Evolution (1530 pl/h) bei 30 - 1072 M Glycolat.

In einem fortgesetzten Licht-Dunkel-Wechsel verdndert sich die Kurve
der CO,-Evolution bei Beliiftung mit reinem Sauerstoff in charakteristi-
scher Weise (Abb. 2). Man erkennt eine deutliche Abhidngigkeit beziiglich
der Grosse des am Anfang der Dunkelphase auftretenden CO,-Outburst
von der vorangegangenen CO,-Evolution im Licht. Diese besitzt den
niedrigsten Wert bei Beginn der Lichtphase, steigt dann steil an und
durchliuft ein Maximum nach 15 min. Im selben Mass wie dieser CO,-
Ausstoss im Licht im Laufe des Experiments abflacht, verschwindet auch
der CO,-Outburst im Dunkeln.

Die Erschopfung des Photorespirationssubstrats, die diesem Verhalten
zugrunde liegen diirfte, kann durch kurzzeitige Fiitterung der Pflanze mit
Glycolat, Glucose oder CO, riickgédngig gemacht werden.

Unter reinem Stickstoff findet im Licht nur eine dusserst geringe CO,-
Abgabe statt. Eine anschliessende Begasung mit O, fiihrt zu einem CO,-
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COz-Evolution im Licht beim Wechsel von der Stickstoff- zur Sauerstoff-Beliiftung.
A': ohne vorausgegangene CO2-Fixierung; B-D: nach kurzer COz-Fixierung. A =Injek-
tion von 100 pl CO:z in den Beliiftungsgasstrom

Ausstoss (Abb. 3A), der nach einigen N,/O,-Wechseln nahezu verschwin-
det. Pulsfiitterung von CO, in der N,-Beliiftungsphase erhoht diesen
CO,-Ausstoss auf ein Vielfaches (Abb. 3B). Das bei der CO,-Fixierung
gebildete Photorespirationssubstrat wird unter N, im Licht nur langsam
abgebaut (Abb. 3C-3D). '

Sédmtliche CO,-Konzentrationen wurden in einer speziell fiir Gas-
wechselmessungen an Wasserlinsen entwickelten Apparatur mit Hilfe
eines Ultrarotabsorptionsschreibers (URAS) registriert.
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13. R.J. STrasser (Universitit Liittich, Belgien): Uber die Steuerung
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Mit dem Ziele, dem photosynthetisch aktiven Zentrum niherzukom-
men, beschiftigen sich heute viele Arbeitsgruppen mit dem Studium der
Biosynthese des Photosyntheseapparates hoherer Pflanzen. Wie wir an
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dieser Stelle vor einem Jahre anhand einer Tabelle zeigten, besteht die
Mboglichkeit, anstelle eines normalen Ergriinungsprozesses von Ethio-
plasten zu Chloroplasten, welcher mehrere Stunden dauert, durch Blitz-
lichtbedingungen Chloroplasten zu erzeugen, welche beziiglich Photo-
system-1I-Aktivitidt (Sauerstoffentwicklung, variable Fluoreszenz, nicht-
zyklischer Elektronentransport) inaktiv sind. Es bedarf dann nur noch
einer kurzen Induktionsphase in der Gréssenordnung von einigen Minu-
ten, um eine starke apparente Sauerstoffentwicklung hervorzurufen. Der
fiir dieses Phinomen verantwortliche Mechanismus ist lichtabhingig und
scheint die letzten Biosyntheseschritte fiir ein aktives Photosystem II zu
kontrollieren. Unsere Anstrengungen richten sich somit darauf, diesen
Mechanismus mittels verschiedenster Methoden néher zu beschreiben.
Rein technisch wird zurzeit folgendes Vorgehen angewendet und weiter
ausgearbeitet mit dem Arbeitsprinzip, moglichst viele Daten simultan
von wenig Ausgangsmaterial her zu erhalten.
- Ausgehend von einem Blattstiick, kleiner als 1 cm?, werden:

1. gleichzeitig Sauerstoffwechsel und variable Fluoreszenz gemessen (bio-
logisches Experiment).

2. Ein Teil dieses Blattstiickes wird nach dem Experiment fixiert und fiir
elektronenmikroskopische Untersuchungen eingesetzt (morphologische
Analysen).

3. Der iibrige Teil wird in fliissigen Stickstoff gebracht und das Tieftem-
peratur-Fluoreszenzspektrum wird aufgenommen (Emissionsana-
lysen).

4. Das wieder aufgetaute Blattstiick wird dann halbiert. Eine Blattstiick-
hilfte wird extrahiert und absorptionsspektroskopisch untersucht
(Absorptionsanalysen im Extrakt).

5. Der restliche Teil wird fiir die Proteinanalysen eingesetzt (biochemische
Analysen).

Wir hoffen, diesem Analysengange bald s1multane In-vivo-Absorp-
tionsmessungen beifiigen zu konnen.

Das Grundschema des Analysenganges sowie die Kultivierung des
Ausgangsmaterials (14 Tage alte Bohnenpflanzen, 7 Tage im Dunkeln
und 7 Tage unter Blitzlicht kultiviert, mit einer totalen Belichtungsdauer
von 0,1 sec Licht pro Tag) wurden immer beibehalten. Das biologische
Experiment selbst gliedert sich in zwei Teile:

a) in eine Vorbehandlung von 8 min, wihrend welcher nur die Beleuch-
tungsbedingungen variiert wurden, und

b) eine Testperiode mit actinischem Photosyntheselicht von 6 bis 10 min
immer bei gleichen Bedingungen.

Die gefundenen Resultate konnen wie folgt aufgezihlt werden:
— Die Photosystem-II-Aktivitit (Sauerstoﬁ'entwicklung)' in hoheren
Pflanzen wird durch einen Induktionsmechanismus ausgelost und re-
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guliert (STRASSER / SIRONVAL: FEBS Letters 28, 56-59 [1972]. STRASSER :
Verh. Schweiz. Naturforsch. Ges. 151 104-106 [1971]).

Der fiir die Induktion verantwortliche Mechanismus ist lichtabhingig,
setzt jedoch keine gleichzeitige Aktion des Photosyntheseapparates
voraus. Das heisst, dass photosynthetische Lichtreaktionen durch einen
weiteren Lichtmechanismus reguliert werden (STRASSER/SIRONVAL:
Experientia, im Druck). ‘

Der Induktionsmechanismus basiert nicht auf einer alleinigen photo-
chemischen Reaktion, das heisst, der gemessene Effekt anhand der
Sauerstoffmessungen ist dem Produkt aus Lichtintensitdt und Belich-
tungsdauer nicht proportional.

Der Induktionsmechanismus ist temperaturabhéngig (STRASSER: Ab-
stracts VIth Int. Congr.on Photobiology, Bochum 1972, Nr. 225).
Mittels sehr schwacher Vorbelichtung (100 erg/sec - cm?) wird der
Induktionsmechanismus in Gang gehalten. Dabei wird sowohl der
Sauerstoffausstoss gemiss JOLIOT (Jet benannt) vorbereitet als auch die
nachfolgende Induktion beschleunigt (STRASSER/SIRONVAL: FEBS Let-
ters 29, 286-288 [1973]).

Das Wirkungsspektrum der Induktion ist nicht an das Absorptions-
spektrum von Chlorophyll gebunden. Schwaches griines Licht von
550 nm (100 erg/sec - cm?) 16st all die angegebenen Induktionsphéno-
mene aus.

Schwaches Griinlicht (sowie Rot- und Blaulicht) induziert auch die
variable Fluoreszenz.

Vorldufig empirisch definierte Grossen in den beobachteten Induktions-
kurven der Sauerstoffentwicklung verhalten sich analog zu empirisch
definierten Grossen in der variablen Fluoreszenz.

Durch spezielle Variationen in den Beleuchtungsbedingungen kénnen
die analogen Grossen aus den Sauerstoff- und Fluoreszenzkurven im
gleichen Sinne beeinflusst werden, was eine grobe gegenseitige Zuord-
nung von Sauerstoff- und Fluoreszenzkriterien erlaubt.

Nach der Induktionsphase zeigen die Chloroplasten auch bei starker
Sauerstoffentwicklung keine Granastappel (COUMANS / STRASSER / BRON-
CHART: Abstracts VIth Int.Congr.on Photobiology, Bochum 1972,
Nr. 244).

Nach ldngerer Dauerbehchtung (30 min) verwandeln sich die agranalen
Chloroplasten in normale granale Chloroplasten. Ebenso wird das
physiologische Verhalten so behandelter Blidtter wie das von normalen
griinen Blédttern (EM-Untersuchungen von M. CouMANS und R. BRON-
CHART durchgefiihrt).

Der eigentliche molekulare Hmtergrund der oben beschriebenen Be-

obachtungen kann erst nach eingehenden Analysen mittels der In-vivo-
Absorptionsspektroskopie gefunden werden. Bestrebungen in dieser Rich-
tung sind im Gange. Ebenso miissen eines Tages die fiir die thermischen
Schritte verantwortlichen Proteine isoliert werden kénnen.

Dem Patrimoine de I’Univesité de Liége, das mir in Form eines For-
schungsstipendiums diese Arbeiten ermoglichte, sei an dieser Stelle herz-

155



lich gedankt. Ebenso danke ich Prof. Dr. C. SIRONVAL fiir viele stimu-
lierende Diskussionen, Frau F. HAYET fiir die regelmissige Kultivierung
der Organismen und Herrn J.F. OBN fiir wertvolle technische Kon-
struktionen.

14. P. SCHURMANN und B.B. BUCHANAN (Department of Cell Physi-
ology, University of California, Berkeley, USA): Regulation der Ribulose-
1,5-diphosphat-Carboxylase in der Photosynthese

Die Ribulose-1,5-diphosphat-(RuDP-)Carboxylase benétigt fiir maxi-
male Aktivitéit eine etwa 100mal hohere CO,-Konzentration als diejenige
der Luft (WEissBACH, HORECKER und HUrRwITZ, 1956). Diese Eigenschaft
steht im Gegensatz zu der fiir das Enzym vorgeschlagenen Rolle in der
Photosynthese (Gleichung 1).

RuDP-Carboxylase
RuDP+CO,+H,0 » 2 (3-Phosphoglycerinsdure) (1)
Mg++

Vor einiger Zeit haben wir einen Regulationsmechanismus entdeckt,
der, bei einer physiologischen CO,-Konzentration, reine Carboxylase aus
Spinatblittern aktiviert und deaktiviert. Derselbe Regulationsmechanis-
mus wurde auch bei teilweise gereinigter RuDP-Carboxylase aus einer
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Abbildung 1

Griinalge (Chlorella), einer blaugriinen Alge (Nostoc) und aus Mais-
blittern nachgewiesen. Nach dem neuen Mechanismus (Abb. 1) wird das
Enzym durch Fructose-6-phosphat (F6P) aktiviert und durch Fructose-
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Abbildung 3

1,6-diphosphat (FDP) deaktiviert. F6P als auch FDP sind Zwischenpro-
dukte im photosynthetischen Kohlenstoffzyklus der Chloroplasten. Diese
Zwischenprodukte wirken als Enzymmodifikatoren, indem sie die Affinitat
der Carboxylase sowohl zu CQO, (als Bicarbonat) als auch zu Mg+*+ ver-
dndern (Tabelle 1); F6P aktiviert das Enzym durch Erhéhen der Affinitét
zu CO, und Mg*+ (senkt die K,-Werte fiir CO, und Mg++), und FDP
deaktiviert durch Vermindern der Affinitit zu CO, und Mg++ (erh6ht die
K,-Werte fiir CO, und Mg*+).

Wird die Carboxylase durch F6P aktiviert, verschiebt sich (bei variierter
CO,-Konzentration) die Kinetik von nichtlinearer zu linearer Kinetik
nach MICHAELIS (vgl. SUGYIAMA, NAKAYAMA und AKAZAWA, 1968). Die
Zunahme der Affinitdt zu CO, ist am auffallendsten bei geringer Mg*+-
Konzentration (Tabelle 1) oder bei neutralem bis leicht saurem pH

157



 Tabelle 1
‘Bindungskonstanten der RuDP-Carboxylase

Km,HCO3  Km, HCO3  Km Mgt  Km, RuDP
L - (ImMMgtt) (10mM Mg+t) (1 mMHCO3) (10 mM Mg+
RuDP-Carboxylase - - 1mM HCO3)

M M M M
Kontrolle 20,0x103  6,7%x10-3 5%x10-3 1x104
Aktiviert durch ' o
Fructose-6-P 3,3x10-3 3,3x10-3 1x10-3 5x10-4
Deaktiviert durch
Fructose-1,6-di- 12,5x10-3 6,7x10-3 10x10-3 4x104
phosphat

(Abb. 2). Die Deaktivierung durch FDP stellt die urspriingliche geringe
Affinitdt zu CO, und Mg*+ und die charakteristische nichtlineare Kinetik
wieder her. Als eine sekundire Verdnderung wird bei der Regulation zu-
dem die Affinitdt des Enzyms zu seinem Substrat, RuDP, beeinflusst. Ist
das Enzym durch F6P aktiviert, verringert sich die Affinitdt zu RuDP, im
Gegensatz zur Affinitdt zu CO, und Mg++. Diese Verdnderung kann
durch FDP nur teilweise riickgingig gemacht werden (Tabelle I).
- Andere im Chloroplasten-Stoffwechsel vorkommende Zwischenpro-
dukte, wie Ribulose-5-phosphat, Xylulose-5-phosphat, Erythrose-4-phos-
phat und Ribose-5-phosphat, aktivieren die RuDP-Carboxylase ebenfalls,
aber in geringerem Ausmass als F6P. Licht aktiviert (1,5fach) die RuDP-
Carboxylase in isolierten, intakten Chloroplasten (vgl. PEDERSEN, KIRK
und BAssHAM, 1966).

6-Phosphogluconat, ein Verbindung, die in Chloroplasten nicht ge-
funden wurde, aktiviert bei einer physiologischen CO,-Konzentration das
Enzym besser als F6P. Auf Grund der Verinderung der Bindungskon-
stanten (Tabelle IT) scheint die Aktivierung durch 6-Phosphogluconat in

Tabelle 11

Wirkung von 6-Phosphogluconat auf die Michaelis-Konstanten K, der RuDP-Carbo-
' xylase fiir Mg++ und HCO3

Km, Mgtt Kn, HCO3 Kn, HCO3

(1 mM Mgt+) (10 mM Mg++)

M M ( M
Kontrolle 4,4%x10-8 2,0 x10-2 1,0 x10-2
-+ 6-Phosphogluconat 0,7%x10-3 0,25 %102 0,25 x10-2
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jeder Bezichung genauso zu funktionieren wie mit F6P, ausser dass die
Wirkung von 6-Phosphogluconat stirker ist. Da letzteres aber kein Pro-
dukt der Photosynthese in Chloroplasten ist, wird die physiologische
Bedeutung der Regulation der RuDP-Carboxylase durch 6-Phospho-
gluconat fragwiirdig.

Abbildung 3 zeigt ein Regulationsschema, das im Einklang steht mit
den hier dargestellten und unseren fritheren Ergebnissen (BUCHANAN,
+ SCHURMANN und KALBERER, 1971). Nach dieser Auffassung wird die
RuDP-Carboxylase durch die relativen Mengen von F6P und FDP regu-
liert, welche ihrerseits vom lichtabhédngigen, durch Ferredoxin aktivierten
Fructose-1,6-diphosphatase-(FDPase-)System gesteuert werden. Solch
ein Regulationsschema scheint fiir die photosynthetische CO,-Assimila-
tion besonders gut geeignet zu sein, weil es die Regulation mit der Aus-
niitzung von Strahlungsenergie koppelt.
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15. P.A. SiEGENTHALER (Laboratoire de physiologie végétale, Institut '
de botanique, Université de Neuchatel): Action des acides gras en C,g et
vieillissement des chloroplastes isolés d’épinard

L’un des problémes fondamentaux de la biologie est de définir quelles
sont 'ultrastructure et les fonctions de la: membrane biologique ainsi que
les relations qui existent entre elles. Parmi les nombreuses approches
visant a élucider ce probléme, nous avons choisi d’étudier comment
varient la structure et les fonctions photochimiques des membranes du
chloroplaste au cours d’un vieillissement in vitro. Le vieillissement est a
la fois un instrument de travail permettant de révéler la nature de I’asso-
ciation structure-fonctions des chloroplastes et, secondairement, un mo-
déle in vitro permettant de mieux comprendre le vieillissement in vivo.

Des recherches antérieures [1-3] ont permis de démontrer que le vieil-
lissement in vitro des chloroplastes isolés d’épinard provoque une altéra-
tion de la structure et des fonctions photosynthétiques de ces organites
cellulaires. En vieillissant, les chloroplastes subissent un gonflement irré-
versible et, simultanément, leur capacité a se contracter sous l’effet de la
lumiére diminue. Paralléelement, on peut observer un découplage du
transport d’électrons et de la photophosphorylation qui lui est associée,
une diminution de I’hydrolyse et de la biosynthése d’ATP ainsi qu’une
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réduction du dégagement apparent d’O, et, a des degrés variables, du
transport d’électrons des deux photosystémes (PS-I et PS-II). Le transport
d’électrons associé au PS-I, mesuré en présence de NADP+ ou de méthyl-
viologéne (MV) est beaucoup plus résistant a un vieillissement in vitro que
le PS-II, mesuré en présence de dichlorophénolindophénol ou de ferri-
cyanure comme accepteur d’électrons (v. fig. 1A). De méme, sous
Paction d’un vieillissement, la photophosphorylation non cyclique est
beaucoup plus rapidement inhibée que la photophosphorylation cy-
clique [2].

Au cours du vieillissement, I’activité o-diphénoloxydase croit considé-
rablement tandis que la période de latence qui précéde I'initiation de ces
réactions secondaires diminue, phénoménes qui dépendent probablement
de P'intégrité structurale du chloroplaste. L’activité o-diphénoloxydase
explique, en partie du moins, pourquoi la steechiométrie de la réaction de
HiLL n’est plus respectée au cours du vieillissement [4].

Un examen au microscope €lectronique montre que le vieillissement a
pour effet de désorganiser le réseau lamellaire des plastides, ce qui modifie
les propriétés physico-chimiques de la membrane des thylacoides. Ce
phénomeéne produit un appel d’eau dans le compartiment interne des

TRANSPORT D’ELECTRONS

A VIEILLISSEMENT 8 Acx?;: 3§5RAS
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Figure 1

Influence d’un vieillissement in vitro (A) ou des acides gras non saturés en Cig, notam-

ment de I’acide linolénique (B) sur les activités du transport d’électrons dans les photo-

systemes IT (PS-II) et I (PS-I). FeCy: ferricyanure de potassium; DCPIP: 2, 6-dichloro-

phénol indophénol; TMPD: N,N,N',N'-tetraméthyl-p-phénylénediamine ; MV :méthyl-
viologéne (voir les conditions expérimentales exactes dans [11])
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thylacoides. Or, nous savons que la portion lipidique des membranes des
chloroplastes est constituée essentiellement de galactolipides, de sulfo-
quinovosyl diglycéride et de phospholipides. Les galactolipides sont de
loin les plus abondants et sont caractérisés par un degré élevé de non-
saturation dont est presque entiérement responsable I’acide linolénique,
acide gras en C,g ayant 3 doubles liaisons [5].

Pour expliquer les modifications qui se produisent au cours du vieillis-
- sement, nous avons formulé ’hypothése que des acides gras libres, libérés
dans les thylacoides au cours du vieillissement, pourraient étre les agents
responsables des altérations observées sur les plans structural et fonction-
nel. Cette hypothese de travail a été inspirée par la découverte relativement
récente de la présence de galactolipases dans les lamelles de chloro-
plastes [6], enzymes qui sont particuliérement actifs lorsque ces organites
cellulaires vieillissent in vitro [7]. Ces travaux nous ont incité a entre-
prendre une étude portant sur I'influence des acides gras exogénes sur la
structure et les activités photochimiques de fragments de chloroplastes
fraichement préparés. .

Des observations au microscope électronique [8] ainsi que des analyses
spectrophotométriques [9] indiquent que les acides gras sont responsables
du gonflement des thylacoides et de I'inhibition concomitante de leur
capacité a se contracter sous I’effet de la lumiére. Une étude comparée de
I’effet de divers acides gras, de Cg. a C,,.0, 2 montré que seuls les acides
non saturés en Cy g, c’est-a-dire les acides linolénique, linoléique et oléique
et, dans une moindre mesure, I’acide myristique provoquent un gonfle-
ment des chloroplastes et une inhibition de leur capacité a se contracter [9].
Ces acides gras représentent précisément la majorité des acides libérés
par hydrolyse des lipides dans les membranes de chloroplastes au cours
du vieillissement [7,10]. Ainsi les acides gras non saturés semblent jouer
le role de régulateurs de la structure des chloroplastes.

L’action des acides gras ne se limite pas seulement a4 des modifications
de structure; elle joue également un role prépondérant dans le contrdle
des activités photochimiques. A cet égard, trois phénomeénes méritent
d’étre signalés [11]. ,

A des concentrations croissantes, les acides gras provoquent une inhi-
bition séquentielle des activités du transport d’électrons associées aux
PS-II et PS-I (v. fig. 1B). Au pH optimum, 509, d’inhibition du flux
d’électrons dans le PS-1II sont atteints pour un rapport molaire acide gras/
chlorophylle égal a 1, tandis que dans le PS-I, la méme inhibition est
obtenue a un rapport molaire voisin de 16,5. On peut calculer que pour
un rapport variant de 1,4 & 9,0, I’acide linolénique est un inhibiteur
spécifique du PS-II.

En fonction de concentrations croissantes d’acides gras, on observe
une méme inhibition séquentielle de la photophosphorylation associée
aux PS-II et I [11]. De plus, a faibles concentrations (2 uM a pH 8,5 et
2-20 uM a pH 7,7), les acides gras provoquent un faible effet découplant
dans le PS-I1. Dans le PS-I, ce phénomeéne est plus prononcé a des concen-
trations plus élevées (50-200 uM a pH 8§,5).
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- Ces résultats suggérent que dans les chloroplastes en voie de vieillisse-
ment ou augmente graduellement la teneur endogéne en acides gras libres,
les activités associées au PS-II, comme le dégagement d’0,, le transport
d’électrons et la synthése d’ATP non cyclique, disparaissent progressive-
ment au profit des réactions associées au PS-I. 11 a été démontré récem-
ment que la photophosphorylation cyclique était de nature physiologique
et jouait un rdle direct dans I’assimilation du CO, photosynthétique [12].

-On peut dés lors s’attendre que, dans les chloroplastes en voie de vieillis-
sement ou le PS-II n’est plus actif, la source du pouvoir réducteur est
fournie par 'intermédiaire du PS-I seulement et que ’ATP est b1osynthe-
tisé sous un régime de photophosphorylation cyclique.

Le troisiéme fait remarquable est que les acides gras non seulement
influencent la vitesse du transport d’électrons mais provoquent également

. un déplacement du pH optimum de la réaction, en direction de l’acidité.

Ce déplacement a été interprété comme un phénoméne général lié 2 la

séparation du flux d’électrons et de la phosphorylation provoquée par
la présence d’agents découplants et de détergents ou par une sonication

des chloroplastes [13, 14].

THYLACOIDE INTACT
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pH optimum ext.~8.5
Pompe protonique

membrane

intacte pH optimum int.~6.0

Echange proton-cation(C™*) -
Contraction )

Photophosphorylation

THYLACOIDE EN PRESENCE D’ACIDES GRAS
OU EN VOIE DE VIEILLISSEMENT

Flux d‘électrons:

pH optimum int.et ext.

~ 65-7.5
Pompe protonique —» 0
Photophosphorylation —»0
Découplage

membrane
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Contraction —»0
Gonflement

Figure 2

Schéma illustrant ’interprétation proposée pour expliquer le déplacement vers 1’acidité
du pH optimum du transport d’électrons sous P'action des acides gras ou du vieillisse-
ment (voir les explications dans le texte)
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Quelle est la situation en présence d’acides gras? Les concentrations
qui découplent le PS-I et ie PS-II ne provoquent aucun déplacement du
pH optimum du flux d’électrons vers ’acidité. Au contraire, les concen-
trations (généralement plus élevées) qui engendrent un déplacement ne
découplent pas les systémes et inhibent généralement plus fortement la
photophosphorylation que le transport d’électrons [11].

Ainsi, pour les acides gras, nos résultats sont en désaccord avec ceux
de la plupart des chercheurs [15] qui considérent que le découplage est
responsable du déplacement du pH optimum du transport d’électrons en
direction de 'acidité. Il nous parait plus aisé d’interpréter ce phénomeéne
.si 'on admet que la vitesse du transport d’¢lectrons est contrdlée non
seulement par I’énergie de couplage mais aussi par le pH interne du
compartiment des thylacoides [16].

En effet (v. fig. 2), dans les chloroplastes intacts (fraichement préparés),
la lumiére initie le flux d’électrons et, simultanément, la pompe proto-
nique qui engendre une absorption de protons. Ce mécanisme a pour
effet d’abaisser le pH dans le compartiment interne du thylacoide. Au pH
optimum externe de 8,5, ce mécanisme, induit par la lumiére, produit un
pH interne voisin de 6 qui correspond précisément au pH optimum interne
du transport d’électrons [16]. En présence d’acides gras, la membrane
perd son intégrité structurale et devient beaucoup plus perméable aux:
molécules d’eau [9], et dans une certaine mesure aux protons. Simultané-
ment, les propriétés physwo-chlmlques de la membrane sont modifiées
d’une fagon telle que le mécanisme de la pompe protonique est réduit.
Lorsque le pH externe est égal a 8,5, ’absorption de protons est insuffi-
sante pour abaisser le pH interne jusqu’a 6 et le transport d’électrons est
inhibé. En revanche, lorsque le pH externe est abaissé et que, par effet de
concentration davantage de protons diffusent dans le thylacoide, les condi-
tions sont a nouveau favorables au transport d’électrons, ce qui explique
le déplacement du pH optimum. Cette interprétation est illustrée dans
la figure 2. ‘

Ce travail a pu étre réalisé grace a ’appui du Fonds national suisse de
la Recherche scientifique (contrat 3.566.71) et a I’excellente collaboration
technique de M™*° JARMILA HORAKOVA et FRANGCOISE MATHEZ.
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