Evolution der Photosynthese Tell
3/4: Calvinzyklus und Rubisco

Der Calvin-Zyklus ist das Herzstlick der Photosynthese — der Prozess, durch den
Pflanzen, Algen und viele Bakterien COz2 in Zucker verwandeln. Doch er ist weit mehr
als nur Biochemie: Er ist das Ergebnis von Milliarden Jahren Evolution. Im Zentrum
steht das Enzym RubisCO, eines der altesten und haufigsten Proteine der Erde, das
schon in frGhen Cyanobakterien aktiv war. Trotz seiner entscheidenden Rolle ist
RubisCO bemerkenswert ineffizient — ein Relikt aus einer Zeit, als die Erde noch kaum
Sauerstoff kannte. Der Calvin-Zyklus selbst hat sich mehrfach angepasst und ist ein
Paradebeispiel fur die enge Verflechtung von Biochemie und Evolution. In diesem
Video schauen wir uns an, wie dieser Zyklus entstand, warum er bis heute funktioniert
—und warum er trotzdem alles andere als perfekt ist.

Die Lichtreaktion der Photosynthese wandelt die Lichtenergie in chemische Energie
um. Diese wird dann bereitgestellt fir die Fixierung des CO2 im Calvin-Zyklus, um
Kohlenhydrate zu bilden. Der Calvin-Zyklus kann in Abwesenheit von Licht ablaufen,
weswegen der auch als Dunkelreaktion oder lichtunabhangige Reaktion bezeichnet
wird (Abb. 1). Der Zyklus wurde von den US-amerikanischen Biochemikern Melvin
Calvin, Andrew A. Benson und James Alan Bassham in der Zeit von Ende der 1940er
bis Mitte der 1950er Jahre entdeckt und entschlusselt. Er ist die haufigste Form der
COg2-Fixierung und macht etwa 99,5% der CO2-Fixierung aus. Er ist aber nicht der
einzige. Die restlichen 0,5% teilen sich funf weitere Kohlenstofffixierungs-Wege, von
denen die meisten erdgeschichtlich deutlich alter sind als der Calvin-Zyklus (Raven
2009, Prywes et al. 2023, Bar-On & Milo 2019).
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Abb. 1: Licht- und Dunkelreaktion



Die anderen Wege der CO2-Fixierung

Die wonhl alteste Form der CO2-Fixierung haben wir in unserer Serie Uber den Ursprung
des Lebens kennengelernt, den Acetyl-CoA-Weg (Abb. 2). Dessen Reaktion ist einfach
und verlauft exergon. D. h. diesem Reaktionsweg muss keine zusatzliche Energie
zugefihrt werden, sondern bei ihm wird Energie frei. Die restlichen 5 COo2-
Fixierungswege bendtigen zusatzlich Energie, um COz2 zu fixieren; beim Calvin-Zyklus
ist es z. B. die in der Photosynthese bereitgestellte Energie. Der Acetyl-CoA-Weg findet
sich bei urspringlichen Bakterien und Archaeen, wie den Acetogenen und
Methanogenen (Berg et al. 2010, Fuchs 2011, Weiss et al. 2016).
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Abb. 2: reduktiver Acetyl-CoA-Weg

Eine andere Form der CO2-Fixierung, der reduktive bzw. ruckwartslaufende
Krebszyklus, durfte erdgeschichtlich ebenfalls sehr alt sein (Abb. 3). Er ist in Bezug
zum Energieverbrauch und CO2-Fixierung sogar deutlich effizienter als die CO2-
Fxierung der Photosynthese, kann aber seine Aufgabe — die Fixierung von CO2 — in
Anwesenheit von Sauerstoff nicht durchfihren und ist daher auf anaerobe
Bedingungen beschrankt. Der rickwartslaufende Krebszyklus ist quasi gesehen das
Gegenstlick des eigentlichen Krebszyklus der Zellatmung. In dieser Reaktionsrichtung
spaltet er CO2 von organischen Molekullen ab, kann ein wenig Energie in Form von
ATP speichern und au3erdem Elektronen und Protonen flr die Erzeugung von ATP in
der Atmungskette bereitstellen (Fuchs 2011).
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Abb. 3: reduktiver Krebszyklus

Drei weitere Formen der CO:2 Fixierung — der 3-Hydroxypropionatzyklus, der 3-
Hydroxypropionat/4-Hydroxybutyratzyklus und der Dicarboxylat/4-
Hydroxybutyratzyklus sind nur auf einige wenige Bakterien oder Archaeen beschrankt
und durften den meisten Nicht-Biochemikern vollig unbekannt sein.

Der 3-Hydroxypropionatzyklus wurde erst in den 1980ern beim phototrophen
Bakterium Chloroflexus aurantiacus nachgewiesen (Holo & Sirevag 1986, Strauss &
Fuchs 1993, Fuchs 2011, Cai & Li 2016, Klatt et al. 2007, Ivanovsky et al. 1999;
Abb. 4).
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Abb. 4: 3-Hydroxypropionatzyklus

Beim 3-Hydroxypropionatzyklus werden zwei Moleklle CO2 in Form von Bicarbonat
(HCO37) zu einem Molekul Glyoxylat unter ATP- und NADPH-Verbrauch aufgebaut.
Anschlie3end wird das entstandene Glyoxylat unter Fixierung eines weiteren Molekdils
Bicarbonat zu Pyruvat umgesetzt. Ein Zwischenprodukt ist das namensgebende 3-
Hydroxypropionat. Die Verwendung von Bicarbonat anstelle von CO2 kann damit
erklart werden, dass Chloroflexus aurantiacus in Gewassern mit leicht alkalischem



Milieu wachst. Unter diesen Bedingungen ist die Konzentration an Bicarbonat hoher
als die von COz. Eine Besonderheit des Zyklus ist, dass bi- und trifunktionale Enzyme
beteiligt sind, d. h. einige Enzyme kdnnen zwei oder drei Reaktionen katalysieren. Der
gesamte Zyklus erfolgt in 19 Reaktionen, jedoch sind nur 13 Enzyme an den
Reaktionen beteiligt. Dieser Zyklus kann unter sauerstoffhaltigen (aeroben) stattfinden,
da keine seiner involvierten Enzyme per se sauerstoffempfindlich sind. (Thauer 2007,
Herter et al. 2002, Berg 2011, Zarzycki et al. 2009, Fuchs & Schlegel 2007,
Madigan et al.2020).

Phylogenetischen Untersuchungen zur Folge ist diese Form der CO2-Fixierung mit 867
Mio. Jahren erdgeschichtlich jung und entwickelte sich erst nach der Freisetzung von
Sauferstoff in die Atmosphare. Wahrscheinlich wurde diese Fahigkeit durch
horizontalen Gentransfer und der Umfunktionalisierung bestehender Enzyme
verwirklicht (Shih et al. 2017). Die beiden anderen Formen der CO2-Fixierung sind
eine Abwandlung des 3-Hydroxypropionatzyklus.

Der 3-Hydroxypropionat/4-Hydroxybutyratzyklus (Abb. 5) findet sich bei thermophilen
Archeen der Gattung Metallosphaera, Acidianus und Sulfolobus (Berg et al. 2007). In
vielen Reaktionsschritten ahnelt dieser Zyklus dem 3-Hydroxypropionatzyklus, es gibt
aber auch einige Unterschiede, die u. a. auch zur Bildung des Zwischenprodukts 4-
Hydroxybutyrat fihren. Jedoch sind die darin beteiligten Enzyme bei beiden Zyklen
phylogenetisch nicht verwandt und scheinen sich unabhangig voneinander entwickelt
zu haben (Thauer 2007). Ein nur in diesem Zyklus involviertes Enzym, die 4-
Hydroxybutyryl-CoA-Dehydratase, ist sensitiv gegentber Sauerstoff, weshalb dieser
Stoffwechselweg nur unter sauerstofffreien (anaeroben) Bedingungen ablaufen kann
(Martins et al. 2004).
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Abb. 5: 3-Hydroxypropionat/4-Hydroxybutyratzyklus

Der Kreislauf deckt sich auch teilweise mit dem kurzlich entdeckten Dicarboxylat/4-
Hydroxybutyratzyklus (Abb. 6). Es wurde 2008 beim hyperthermophilen Archaeon
Ignicoccus hospitalis entdeckt (Huber et al. 2008). Auch dieser lauft unter anaeroben
Bedingungen ab.
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Abb. 6: Dicarboxylat/4-Hydroxybutyratzyklus

Calvin-Zyklus

Der Calvin-Zyklus kann in drei Phasen untergliedert werden: Die CO2-Fixierung, die
Reduktionsphase und die Regenerationsphase. CO2 aus der Luft diffundiert durch die
Spaltéffnungen in die Blatter der Pflanze und von da in die Chloroplasten (Abb. 7,
siehe: Campbell et al. 2016, Kadereit et al. 2021, Madigan et al. 2020, Munk 2008,
Nelson & Cox 2010, Savada et al. 2019).
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Abb. 7: Calvin-Zyklus

In der Fixierungsphase verbindet sich ein CO2-Molekil mit dem aus 5
Kohlenstoffatomen bestehenden Zucker Ribulose-1,5-bisphosphat (RubP). Diese
Reaktion katalysiert ein Enzym mit dem Namen RuBisCO. Es entsteht ein instabiles
Molekul mit 6 Kohlenstoffatomen, also ein C6-Korper, der in 2 Moleklile mit je 3
Kohlenstoffatomen, also C3-Korper, zerfallt, namlich in 3-Phosphoglycerat.



Im nachsten Schritt — der Reduktionsphase — reagiert 3-Phosphoglycerat zu einer
ebenfalls aus 3 Kohlenstoffatomen bestehenden Verbindung namens
Glycerinaldehyd-3-phosphat (GAP). Diese Umwandlung bendtigt die aus der
Lichtreaktion der Photosynthese gewonnen Substrate ATP und NADPH, es ist also
eine Reaktion die Energie bendtigt.

Der letzte Reaktionsschritt — die Regenerationsphase — dient dazu Ribulose-1,5-
bisphosphat wiederherzustellen. Dafur werden etwa 5/6 des gebildeten
Glycerinaldehyd-3-phosphat verwendet. Auch hier ist wieder Energie in Form von ATP-
Molekilen nétig. Jetzt kann der Zyklus wieder erneut durchlaufen werden, da
Ribulose-1,5-bisphosphat fur die CO2-Fixierung wieder zur Verfugung steht.

1/6 des gebildeten Glycerinaldehyd-3-phosphat aber verlasst den Zyklus und kann
gemeinsam mit einem weiteren Molekul Glycerinaldehyd-3-phosphat zu einem aus 6
Kohlenstoffatomen bestehenden Zuckermolekul wie Glucose reagieren. Sie kdnnen
dann in den Stoffwechsel eingeschleust und dort fur die Energiegewinnung abgebaut
werden. Unter gunstigen Bedingungen, also wenn die Pflanzen mehr Glucose herstellt,
als sie fur ihren eigenen Energiebedarf bendtigt, konnen die Zuckermolekile als
Baustoffe flr verschiedene Makromolekile wie Kohlenhydrate, Fette oder Proteine zur
Verfugung gestellt werden. Die Kohlenhydrate kénnen in den Chloroplasten in
Starkekornern gespeichert und bei Bedarf mobilisiert werden. Fir die Bildung eines
Glucose-Molekuls, welches aus 6 Kohlenstoffatomen besteht, mussen 6 CO2
verbraucht werden, d. h. der Calvin-Zyklus muss 6 Mal durchlaufen werden, damit ein
Glucose-Molekul gebildet werden kann. Insgesamt sind 18 Molekule ATP und 12
NADPH notwendig. Es ist also ein Prozess sehr recht viel Energie kostet, mehr als z.
B. beim reduktiven Krebszyklus, dort sind nur 2 Molektle ATP und 8 NAD(P)H oder
Ferredoxin flr die CO2-Fixierung notwendig. Auch die anderen COg2-Fixierungen
bendtigen deutlich weniger ATP als der Calvin-Zyklus. Aber alle anderen CO2-
Fixierungen laufen unter anaeroben Bedingungen ab bzw. sind in Form des 3-
Hydroxpropionatzyklus erdgeschichtlich jlinger, als der Calvin-Zyklus seinen
Siegeszug in einer sauerstoffreichen Atmosphare in der CO2-Fixierung feierte.

Evolution des Enzyms Rubisco

Das fur den Calvn-Zyklus wichtigste Enzym ist Rubisco, welcher das CO2 mit den C5-
Zucker Ribulose-1,5-bisphosphat verbindet. Rubisco steht fur Ribulose-1,5-
bisphosphat-Carboxylase-Oxygenase. Fast die Halfte der Proteinmasse in den
Blattern der Pflanzen besteht aus diesem Enzym (Feller et al. 2008), es durfte damit
das haufigste Protein der Welt sein. Rubisco ist so reichlich vorhanden, weil es flr ein
Enzym ungewohnlich schlecht arbeitet. Normalerweise rasseln Enzyme mit
unverstandlicher Geschwindigkeit und katalysieren genau dieselbe Reaktion Hunderte
oder Tausende von Malen pro Sekunde. Rubisco hingegen hat eine Umsatzrate von
weniger als zehn Reaktionen pro Sekunde. Um die Photosyntheserate zu erhdhen,
mussen die Pflanzen mehr Rubisco herstellen, weshalb es in grol3er Menge vorhanden
ist. (Bar-Even et al 2011, Morell et al. 1992, Bathellier et al. 2018). Gleichzeitig muss



jedoch berucksichtigt werden, dass ,perfekte® Enzyme einfachere Reaktionen
katalysieren. COz2 ist ein kleines, hydrophobes, ungeladenes und trages Molekl,
weswegen es eine Herausforderung ist, es als Substrat zu verwenden (Bathellier et
al. 2018, Pryves et al. 2023).

Aber das ist noch nicht alles. Rubisco ist auch weniger spezifisch als die meisten
anderen Enzyme: Es hat Schwierigkeiten, zwischen CO2 und Sauerstoff zu
unterscheiden.

Der Name lasst schon vermuten, dass es eben nicht nur COz2 fixieren kann, sondern
auch Sauerstoff, das ist die Oxygenase-Funktion von Rubisco. Und das kann fur
Pflanzen sehr problematisch werden. Fixiert RuBisCo Sauerstoff statt CO2 entsteht
nicht 3-Phosphoglycerat, sondern das C2-Molekul 2-Phosphoglycolat. Auch wenn der
Name ahnlich klingt, ist 2-Phosphoglycolat fur die Pflanze unbrauchbar. Dieses muss
in einem energieaufwendigen Prozess wieder in 3-Phosphoglycerat umgewandelt
werden. Dieser energiezehrende Prozess ist als Lichtatmung oder Photorespiration
bekannt (Abb. 8). Bei heiRem und trockenem Klima beginnen sich die Poren, die den
Gasaustausch in den Blattern ermoglichen, zu schlielten, wodurch der Wasserverlust
eingeschrankt wird. Dies stellt Rubisco vor ein ernsthaftes Problem, da der Sauerstoff
im Blattinneren eingeschlossen ist, wahrend der CO2-Gehalt sinkt. Die Pflanzen
kénnen unter diesen Bedingungen ein Viertel ihres Ertrags einblif3en, da sie mehr
Sauerstoff fixieren. Unter Umstanden kann die Pflanze so mehr Energie verbrauchen
als sie Glucose gewinnen kann und absterben. Entsprechend haben einige
Pflanzengruppen interessante Strategien entwickelt diese Lichtatmung zu minimieren
— dazu spater mehr. Denn wir missen uns fragen, wie ein solch schlecht arbeitendes
Enzym, dass unter unglinstigen Bedingungen den sicheren Tod der Pflanze einleitet,
Uberhaupt fir die dominante Fixierung von CO2 genutzt werden konnte. Betrachten
wir zuerst die Struktur von Rubisco, denn es gibt verschiedene Typen.
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Abb. 8: Lichtatmung

Typ1-Rubisco kommt bei Pflanzen, Cyanobakterien und einigen anderen Bakterien
vor. Dieses besteht aus zwei Proteinuntereinheiten, der grof3en L-Kette und der kleinen



S-Kette. Das Gen fur die L-Kette findet sich im Chloroplasten, die S-Kette im
Kerngenom der Pflanze, deren Genprodukte aus dem Zellplasma in die Chloroplasten
transportiert werden (Vitilin Gruber & Feiz 2018, Chase et al. 1993, Dhingra et al.
2004, Yoon et al. 2001). Die enzymatisch aktiven Bindungsstellen befinden sich in
den grol3en Ketten und dort finden sich Magnesium-lonen, die die Bindung mit CO2
ermoglicht (Lodish et al. 2000, Stec 2012).

Rubisco des Typs 2 kommt bei einigen Proteobakterien, Archaeen und Dinoflagellaten
(Anderson et al. 1968) vor. Sie hat keine kleinen Untereinheiten und ist weniger
spezifisch fur die Bindung von Sauerstoff.

Rubiscos des Typs 3 wurden 1999 entdeckt (Watson et al. 1999, Ezaki et al. 1999);
sie unterscheiden sich von den anderen Formen durch ihr ausschlieBliches
Vorkommen in Archaeen und sind nicht am Calvin-Zyklus beteiligt. Auch andere
Organismen verwenden ihre Rubsico-Enzyme nicht nur im Calvin-Zyklus (Liu et al.
2017). Einige Pflanzen verwenden Rubisco, um die Effizienz der Biosynthese von Olen
im Samen zu verbessern (Schwender et al. 2004). In einigen heterotrophen Bakterien
kann der Calvin-Zyklus als sekundare Elektronensenke dienen (Liu et al. 2017).
Rubiscos des Typs 2 und 3 spielen typischerweise eine Rolle bei Nukleosid-
Stoffwechslwegen (Wringhton et al. 2016, Sato et al. 2007) oder dem reduktiven
Hexulose-Phosphat-Weg (Kono et al. 2017). Sie werden in Genomen gefunden,
denen offensichtlich Phosphoribulokinase (prk)-Gene fehlen, die an der Regulation
von Rubisco im Calvinzyklus beteiligt sind.

Im Jahr 2000 wurden Rubiscos des Typ 4 entdeckt (Hanson et al. 2001) und werden
auch als Rubisco-ahnliche Proteine bezeichnet, da sie andere Reaktionen
katalysieren. Aufgrund ihrer eindeutigen Homologie zu den anderen Rubiscos waren
sie hochstwahrscheinlich evolutionare Vorlaufer (Hanson et al. 2001). Bei
verschiedenen Kladen, die Uber Rubisco-ahnliche Proteine verfigen wurden eine
Reihe unterschiedlicher chemischer Reaktionen identifiziert, die sie katalysieren (Kim
et al. 2018, Carter et al. 2018, Kreel & Tabita 2007, Dey et al. 2015, Forlov et al.
2019). Trotz extremer Unterschiede in der Sequenz sind die zugrundeliegenden
Mechanismen der verschiedenen Rubisco-ahnlichen Proteine und Rubisco ahnlich
genug, um die Reaktionen der jeweils anderen zu katalysieren.

Phylogenetische Sequenzen haben den evolutionaren Weg von Rubicso entratselt. So
zeigen viele Analysen, dass Rubisco vom Typ 3 tief im evolutionaren Stammbaum bei
den Archeen verwurzelt ist, was zur Hypothese fuhrt, dass die Evolution von Rubisco
hier begann und Uber viele Falle von horizontalem Gentransfer und strukturellen
Innovationen zu der heute beobachteten phylogenetischen Verteilung fuhrte (Tabita et
al. 2008). Nach dieser Hypothese war der Vorfahre ein echter Rubisco. Einer
Hypothese zur Folge entwickelte sich Rubisco aus einem Methionin-Salvage-Enzym
(Ashida et al. 2008) vor mehr als 2,9 Milliarden Jahren (Nisbet et al. 2007), also vor
dem groflen Oxygenierungsereignis (Warcke et al. 2020). Der Methionin-Salvage-
Stoffwechselweg ist eine Abfolge von sechs chemischen Reaktionen, die das
Ausgangsprodukt 5'-Methylthioadenosin (MTA) in das Endprodukt L-Methionin



umwandeln. Er ist zumindest in den auf Methionin angewiesenen Organismen
lebenswichtig zur Ruckgewinnung des Schwefelatoms, dessen Assimilation
energieaufwandig ist (Wray & Abeles 1995, Pirkov et al. 2008, Miyazaki & Yang
1987).

Eine alternative Hypothese, besagt, dass sich Rubisco aus einem Rubisco-ahnlichen
Protein, also Typ IV, entwickelt hat, welches heterotrophe Stoffwechselwege
katalysierte und die Fahrigkeit COz2 zu fixieren spater evolvierte (Erb & Zarzycki 2018).
Argumentiert wird hierbei, dass die altesten Formen von Rubisco, jene von Typ 3, nur
bei den stammesgeschichtlich urspringlichen Archeen vorkommen und nicht am
Calvin-Zyklus beteiligt sind, sondern die Assimilation von Ribonukleosiden
katalysieren (Aono et al. 2012, 2015, Sato et al. 2007, Abb. 9). Im so genannten
Pentosebisphosphatweg in Archaeen werden die Riboseeinheiten von Adenosin und
anderen Nukleosiden mittels Rubisco uber Ribulose-1,5-bisphosphat zu zwei
Molekilen 3-Phosophglycerat verstoffwechselt. Die Assimilation von Ribose Uber
einen Weg, der eine Carboxylierungsreaktion beinhaltet, erhdht die Biomasseertrage
aufgrund der zusatzlichen Fixierung von anorganischem Kohlenstoff (d. h. COz2). Die
Entstehung der Urform Il von RubisCO wund seine Einbindung in den
Pentosebisphosphatweg flr die Nukleotidassimilation ware also in der alten Biosphare
von direktem Vorteil gewesen.

Bacterial micro-
COI“[)H"!UC‘H(‘S

RubisCO in carboxysomes Form |
Cyano-

RubisCO Activase 4
(red & green type)

Hetero-oligomeric RubisCO
RubisCO of large and small subunit (LgSg)

),
By
Dy

with chaperone Form|
Chioro-

RubisCO Activase plasts
(CbbQ type)

%
oy
C

Homo-oligomeric RubisCO

RubisCOs of higher stochiometry (L), with chaperone  Form II

'e) O
R\
mechan'® Autotrophic RubisCO (form Il/IIl-like?)

Form Il
function in autotrophic carbon metabolism

Heterotrophic Proto-RubisCO (form IlI-like?) Form Il
function in heterotrophic carbon metaboiism (ancient nucleotide metabolism?)

RubisCO-like protein (,Enolizing enzyme®)

RLPs
function in carbon (ancestral

Introduction of Emergence of Oligomerization Emergence of
CO,fixing Calvi cycle ofRubisCO  ,Rubiscosomes' | IME LINE

Oxygenation event
40

First Great
Oxygenation event
} )
atmospheric ¢ ’ ?
[COlin% 04

0.
0.04

Current Opinion in Biotechnology

Abb. 9: Evolution der Rubiscos

Unterstutzt wird diese Hypothese, dass es eine Reihe von Bakterien gibt, die in
anaeroben Umgebungen haufig anzutreffen sind und dort organische
Kohlenstoffverbindung mittels Garungen verstoffwechseln. Mehrere dieser Bakterien
verfigen Uber einen Nukleotid-Stoffwechsel auf Rubisco-Basis, der dem
Pentosebiphosphatweg der Archeen ahnelt. Wahrscheinlich wurden die Gene fir die
Rubisco-Enzyme mittels horizontalem Gentransfer Gbertragen (Wrighton et al. 2017).



Es ist gut dokumentiert, dass horizontaler Gentransfer bei verschiedenen Rubiscos
weit verbreitet ist (Tabita et al. 2007, Jaffe et al. 2019, Delwiche & Palmer 1996,
Paoli et al. 1998). Pflanzen erwarben ihre Rubiscos Cyanobakterien wahrend der
Endosymbiose, bei dem die kleine Untereinheit ins Kerngenom wanderte (Bouvier et
al. 2022). Proteobakterien haben oft mehrere Rubiscos der Form | und Il in ihren
Genomen, mit unterschiedlichen biochemischen Eigenschaften (Badger & Bek 2008).
Bei Nicht-Grinen Algen fanden weitere Formen des horizontalen Gentransfers statt
(Delwiche & Palmer 1996, Whitney et al. 1995). Schliel3lich wurde kurzlich eine
Gruppe von Rubiscos in den Genomen von Bakteriophagen (Myoviridae-Phagen) und
ihren Wirten, den Beckwithbakterien, gefunden (Jaffe et al. 2019). Dies legt die
Vermutung nahe, dass Viren als Vehikel fur den horizontalen Gentransfer zwischen
den Lebensbereichen dienen.

Wie schnell kénnte sich eine erste Version des Calvin-Zyklus entwickelt haben?
Erstaunlich schnell! Jingste Experimente zeigen, dass sich ein funktionsfahiger
Calvin-Zyklus bemerkenswert schnell und reproduzierbar entwickeln kann, wenn
RubisCO zusammen mit Phosphoribulokinase in Escherichia coli heterolog exprimiert
wird und Selektionsdruck ausgelbt wird. Es braucht nur hundert Generationen und
eine Handvoll Mutationen, um den heterotrophen Organismus E. coli in einen
halbautotrophen Organismus zu verwandeln, in dem alle Zucker nur aus CO2 gebildet
werden (Antonovsky et al. 2016, Gleizer et al. 2019, Herz et al. 2017).

Lichtatmung und Evolution der C4 und CAM-
Photosynthese

Als Rubisco entstand war der CO2 -Gehalt in der Atmosphare viel hdher als heute,
wahrend die Sauerstoffkonzentration nur einen Bruchteil der heutigen 21 % betrug.
Das bedeutet, dass die schlechte Unterscheidungsfahigkeit von Rubisco damals kein
Problem war; es war viel wahrscheinlicher, dass sie CO2 als Sauerstoff bindet. Heute
ist die Situation umgekehrt, mit Sauerstoff -Konzentrationen, die Hunderte Male hoher
sind als COz2, vor allem in den Blattern, wo CO2 aufgenommen und Sauerstoff als
Abfallprodukt ausgeschieden wird (Fischer et al. 2016). Das fuhrt zum oben
beschriebenen Problem der Lichtatmung. Interessant ist jedoch, dass eine Reihe von
Studien belegen, dass die Lichtatmung fir die Stickstoffaufnahme notwendig sein kann
(Busch et al. 2018, Bloom & Lancaster 2018) und Stickstoff ist oft der begrenzende
Faktor fur das Wachstum (Sinclair et al. 2019).

Die Notwendigkeit die Reaktion von Ferredoxin mit Sauerstoff zu verhindern, kdnnte
die Neigung von Rubisco erklaren, Sauerstoff durch den scheinbar sinnlosen Prozess
der Lichtatmung zu binden. Ferredoxin ist ein eisenhaltiges Protein und Bestandteil
der Elektronentransportkette der Lichtreaktion. Seine Aufgabe besteht darin der letzte
Elektronenakzeptor der Elektronentransportkette zu sein und NADP* zu NADPH/H* zu
reduzieren. Stellen wir uns nun vor, was im Fall von Rubisco passiert, wenn der CO2-
Gehalt sinkt, wahrend der Sauerstoffgehalt im Blattinnern steigt. Rubisco muss seine



Arbeit verlangsamen, weil sein Substrat, das CO2 knapp wird. Das bedeutet aber auch,
dass das NADPH seine Elektronen nicht weitergeben kann um NADP* zu
regenerieren. Infolgedessen kann auch Ferredoxin seine Elektronen nicht mehr
abgeben und wird mit Sauerstoff reaktiv, und zwar genau dann, wenn der
Sauerstoffgehalt steigt. Um die Katastrophe abzuwenden, verbraucht Rubisco
stattdessen Sauerstoff. Die Lichtatmung wandelt NADPH wieder in NADP* um, so
dass Ferredoxin seine Elektronen wieder abgeben kann. Es kdnnte also sein, dass die
Lichtatmung wie ein Sicherheitsventil wirkt, indem sie den Gehalt an reaktivem
Ferredoxin und Sauerstoff gleichzeitig senkt und so eine drohende Katastrophe
abwendet. Sicherlich kann dies die Pflanzen einen betrachtlichen Ertrag kosten, aber
zumindest Uberleben sie, um an einem anderen Tag zu sterben. Die Strafe fur das
Ersetzen von Rubisco durch ein "verbessertes" Enzym konnte der plotzliche Tod sein.

Nichtsdestotrotz — ein zu viel an Lichtatmung kann fur Pflanzen ein Problem darstellen
und einige Pflanzen haben Strategien entwickelt, die Kosten der Lichtatmung zu
minimieren — besonders in trockenen und heil’en Standorten. Dies geschieht mittels
C4 und CAM-Photosynthese (Abb. 10). Ziel ist RuBisCO immer einer hohen
Konzentration an CO2 auszusetzen, damit es nicht die Moglichkeit hat, an Sauerstoff
zu binden. Die spezielle Anpassung der C4— Pflanzen ist eine raumliche Trennung
zwischen der CO2-Fixierung und dem eigentlichen Calvin-Zyklus.
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Abb. 10: C3, C4 und CAM-Photosynthese

In den Mesophylizellen findet hierfir eine Vorfixierung des COz2 statt, wobei dieses mit
Phosphoenolpyruvat (PEP), einem Stoffwechselzwischenprodukt der Glykoloyse,
fixiert und den C4-Zucker Oxalacetat bindet, der anschlieRend in Malat oder Asparat
umgewandelt wird. Da bei dieser Vorfixierung ein Zucker mit vier Kohlenstoffatomen
entsteht, spricht man von C4-Photosynthese.

Die C4-Zucker werden dann in die Bundelscheidenzellen transportiert, die sich wie ein
Kranz um die Mesophylizellen anordnen. Hier wird CO2 vom C4-Kérper abgespalten
und der Calvin-Zyklus kann wie gewohnt stattfinden.



Bei CAM-Pflanzen findet ebenfalls eine Vorfixierung des CO:2 statt, bei der ein C4-
Korper entsteht. Im Gegensatz zu C4-Pflanzen findet hier aber keine raumliche,
sondern zeitliche Trennung zwischen CO2-Vorfixierung und Calvin-Zyklus statt.

Nachts offnen die CAM-Pflanzen ihre Spaltoffnungen, damit CO2 in die Blatter
diffundieren kann. Dort wird dann das COz2 d&hnlich wie bei C4-Pflanzen vorfixiert. Die
entstehende C4-Saure wird in die Vakuolen der Zellen transportiert und dort
gespeichert. Tagsuber schlieen die Pflanzen wieder ihre Spaltéffnungen, um den
Wasserverlust zu verringern. Die C4-Saure kann nun aus den Vakuolen transportiert
und CO2 abgespalten werden. Dadurch kann der Calvin-Zyklus wieder wie gewohnt
ablaufen.

Etwa 3% der Arten der Bedecktsamer betreiben eine C4-Photosynthese und machen
etwa 5% der Biomasse aus. Sie fixieren aber 23% des CO2 (Bond et al. 2005, Kellogg
2013). Hierzu gehdren vornehmlich Graser, die aus warmeren Gebieten mit langeren
Trockenperioden stammen, z. B. Mais, Zuckerrohr oder Hirse. 46 % der Graser sind
C4-Arten und machen zusammen 61 % der C4-Arten aus. C4 ist in der Familie der
Graser Uber zwanzig Mal unabhangig voneinander in verschiedenen Unterfamilien,
Stammen und Gattungen aufgetreten (Grass Phylogeny Working Group Il 2012).
C4-Photosynthese kommt aber auch in anderen Pflanzenfamilien vor und ist
wahrscheinlich 61-mal unabhangig voneinander in 19 Pflanzenfamilien entstanden
(Sage 2004).

Bei Nadelbaumen, Farnen und Moosen kommt eine C4-Photosynthese gar nicht vor,
bei Laubbaumen nur in geringen Ausnahmefallen. Diese Pflanzen nutzen die C3-
Photosynthese, also die Photosynthese ohne eine Vorfixierung des CO2 (Sage 2017).

Gegenuber C3-Pflanzen zeichnen sich C4-Pflanzen bei Wasserknappheit, hohen
Temperaturen und Sonneneinstrahlung aus. C4-Pflanzen dominieren also eher
trockene Gebiete, z. B. die Savannen Afrikas oder Australiens (Sage & Monson 1999).
In tropischen Regenwaldern dominieren hingegen die C3-Pflanzen, was nicht
verwundern sollte, da die C4-Photosynthese in Baumen praktisch gar nicht vorkommt.

C4-Pflanzen entstanden vor etwa 35 Millionen Jahren (Sage 2004) im Oligozan (und
erlangten erst vor etwa 6 bis 7 Millionen Jahren, im Miozan, 6kologische Bedeutung
(Osborne & Beerling 2006). In diesem Zeitraum wurde das Klima trockener und die
Savannen breiteten sich in weiten Regionen der heutigen Tropen aus, wo die hohe
Sonneneinstrahlung einen Vorteil gegentuber dem C3-Stoffwechsel bot (Edwards &
Smith 2010, Osborne & Freckelton 2009).

Zu den CAM-Pflanzen gehdren oft sukkulente Arten, also Pflanzen, deren Blatter oder
anderen Organe viel Wasser speichern und an trockene Standorte angepasst sind.
Hierzu zahlen Vertreter der Dickblattgewachse (Crassulaceae), nach denen dieser Typ
der CO2-Fixierung benannt ist, sondern auch viele Arten aus den Familien Cactaceae,
Agavaceae und Euphorbiaceae. CAM-Pflanzen kommen vorwiegend in
Trockengebieten vor, sind aber auch in tropischen Regenwaldern zu finden. Denn viele
Aufsitzerpflanzen, sog. Epiphyten, also Pflanzen, die auf anderen Pflanzen wachsen,



leiden auch unter Wassermangel und hohen Temperaturen. Hierzu zahlen z. B. viele
Orchideen und Bromelien. Entsprechend kommt auch bei ihnen die CAM-
Photosynthese relativ haufig vor.

Wenn die C4- und CAM-Photosynthese mehrmals unabhangig voneinander in
verschiedenen Pflanzengruppen entstanden ist, stellt sich die Frage, welche
evolutionaren  Vorbedingungen  eine  solche Entwicklung begunstigen.
Uberraschenderweise zeigen eine Reihe von Studien, dass Verdnderungen der
Anatomie und Zellbiologie der C4-Photosynthese vorausgingen, die nicht im direkten
Zusammenhang mit dieser stehen (Williams et al. 2013, Christin et al 2012, Sage et
al. 2018). So nimmt die Moglichkeit eine C4-Photosynthese zu entwickeln zu, wenn
das Leitbundelscheidengewebe besonders gut ausgepragt ist. Leitbindel sind fur den
Transport von Wasser, Mineralsalzen und organischen Substanzen innerhalb einer
Pflanze zustandig. Das Grund- und Festigungsgewebe um die Leitblindel bezeichnet
man als Leitbindelscheide. Eine Reihe von Enzymen, die an der Vorfixierung des CO2
bei C4-Pflanzen beteiligt sind, wie Phosphoenolpyruvat-Carboxylase und Malat-
Dehydrogenase, erfillen bei C3-Pflanzen andere Aufgaben (Aubry et al. 2011), so
dass die frGhen Veranderungen in der Haufigkeit und Lokalisierung dieser Enzyme in
C4-Linien moglicherweise durch nichtphotosynthetische Einflisse verursacht wurden.

Die C4-Photosynthese ist ein hervorragendes Beispiel daflir, wie unabhangige
Abstammungslinien mit einem breiten Spektrum von Vorlauferphanotypen zu
ahnlichen komplexen Merkmalen konvergieren konnen. Mehrere Studien zu
einfacheren Merkmalen haben gezeigt, dass die Konvergenz zu einem Phanotyp
durch verschiedene Genotypen und somit durch nicht homologe molekulare
Mechanismen in unabhangigen Abstammungslinien spezifiziert werden kann.

Die Photosynthese ermdglichte nicht nur die gewaltige Leistung mittels Lichtenergie
Wasser zu spalten, um so Energie fur die Fixierung von CO2 zu gewinnen. lhr
Abfallprodukt, Sauerstoff, ermdglicht auch unser Leben. Doch zu Beginn war
Sauerstoff ein todliches Gift, welches das erste Massenaussterben der Erdgeschichte
einleitete. Nur wenige konnten den Sauerstoff flir seine Zwecke zur Energiegewinnung
nutzen. Aber wie? Das erfahren wir in der letzten Episode unserer Geschichte zur
Evolution der Photosynthese.
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