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UV-B-Wirkungen auf Pflanzen und Tiere

Zusammenfassung des Symposions

Otto Siebeck

1. Die meridionale und jahreszeitliche Variation
der Ozonkonzentration in der Atmosphére ist u.a.
durch ein in der Siidhemisphire (Antarktis) im Sep-
tember-Oktober (stdliches Friihjahr!) auftreten-
des, voriibergehendes Minimum gekennzeichnet,
dessen Konzentration seit Mitte der 70er Jahre be-
sonders auffillig abnimmt (,,Ozonloch®). (FA-
BIAN)

2. Die Entstehung des ,,Ozonlochs*“ wird auf spe-
zielle chemische Vorgénge zuriickgefiihrt, die unter
den gegebenen meteorologischen Bedingungen
moglich sind. Dabei dominiert anscheinend die
Freisetzung von Chlor aus den durch anthropogene
Emission verfligbaren halogenierten Kohlenwas-
serstoffen. (FABIAN)

3. Unter den Ursachen, die an der Variation der so-
laren UV-Einstrahlung auf die Erdoberfliche betei-
ligt sind, spielt der Ozongehalt der Atmosphire
(vor allem in der unteren Stratosphére) eine her-
vorragende Rolle. Bei einer Ozonabnahme von 25
% erfolgt fiir die Wellenldngen 307,5 nm, 302,5 nm
und 297,5 nm eine Zunahme der spektralen Be-
strahlungsstarke um den Faktor 1,5 bzw. 2 bzw. 4.
(DEHNE)

4. Der unter Umsténden bis zum Tod des bestrahl-
ten Organismus fithrenden UV-Bestrahlung liegen
die photobiologischen Grundprozesse: Quantenab-
sorption in den betreffenden Rezeptormolekiilen
(Chromophoren) und Bildung photochemischer
Produkte zugrunde. Thre Analyse erfolgt vornehm-
lich durch die Aktionsspektroskopie. Dabei wird
zwischen dem Idealfall (spektrale Wirkungsfunk-
tion entspricht dem Verlauf des Extinktionsspek-
trums des Chromophors) und den Verhiltnissen
nach Vorabsorption und Streuung durch die dem
Chromophor im Strahlengang vorgelagerten Mole-
kiile unterschieden. (KIEFER)

5. Die Beschreibung photobiologischer Grundpro-
zesse setzt exakte Angaben tiber die wirksamen Be-
strahlungsstirken (Fluenzen) und deren spektrale
Verteilung voraus. (KIEFER)

6. Durch UV hervorgerufene Schéadigungen, die
schlieBlich zum Tod der bestrahlten Organismen
fihren kénnen, lassen sich bei zahlreichen physio-
logischen Vorgingen, z.B. durch Hemmungser-
scheinungen, Inaktivierung und Mutationen nach-
weisen. Bei allen daraufhin untersuchten Organis-
men wurden lichtabhingige und/oder lichtunab-
hangige Prozesse nachgewiesen, die innerhalb ge-
wisser Grenzen zu einer Aufhebung der UV-
bedingten Schéden fiihren und in diesem Fall das
Uberleben sichern. (ZOLZER, TEVINI et al.,
RAU, HOFMANN, HADER, DOHLER,
WELLMANN, SIEBECK/BOHM)

7. Fiir die Absorption des UV-B sind zahlreiche
Substanzen bekannt geworden (TEVINI, RAU,
WELLMANN). Das zu den Archaebacteriaceae
gehorende, in heiBen Salzlésungen lebende Halo-
bacterium halobium besitzt ein Sensorrhodopsin,

welches fiir UV-B ab einer Schwellendosis von 0,02
W/m? durch Bewegungsreaktionen anspricht. Die
Richtung dieser Bewegungsreaktionen héngt bei
zusitzlicher Bestrahlung mit sichtbarem Licht von
der gewidhiten Wellenlinge ab. (TRAU-
LICH/WAGNER)

8. Bei farblosen und griinen Flagellaten entstehen
unter dem EinfluB der téglichen Sonneneinstrah-
lung Tiefenverteilungen, die bei UV-B-Bestrahlung
gestort bzw. aufgehoben werden und mit einer
Hemmung der Motilitit verkniipft sind. (HADER)

9. Unter Wachstumsbedingungen wirken sich UV-
B-Strahlenschidden bei den daraufhin untersuchten
Bakterien-, Hefen-, Algen- und Séugerzellen stér-
ker aus, als unter wachstumshemmenden Bedin-
gungen. (ZOLZER)

10. Die Hemmung des Hypokotylwachstums von
Sonnenblumenkeimlingen beruht wahrscheinlich
auf einer UV-abhingigen Photooxidation der Indo-
lylessigsdure. (TEVINI et al.)

11. Die Wirkung von UV-B auf die Photorynthese
148t sich anhand von Chlorophyllfluoreszenzen
messen, durch welche Einblicke in die priméren
und sekundiren photosynthetischen Reaktionen
und deren Beeinflussung (z.B. Hemmung der ATP
verbrauchenden Prozesse) méglich werc:n. (TE-
VINIetal.)

12. Bevor UV-bedingte Schiden sichtba: w..rden.
konnen bei Pflanzen erhebliche Verzdégerungen in
der durch die Tagesldnge gesteuerten Bliitenbil-
dung eintreten. Sie sind bei den daraufhin unter-
suchten Langtagspflanzen (Hyoscyamus und Brassi-
ca) auf Schéden zuriickzufiihren, die zamindest die
Gibbereline und die Messenger-RNAs betreffen.
Da sich Verzdgerungen in der Bliitenbildung auch
auf die Entwicklung der Samen- und Fruchtbildung
auswirken, ergeben sich bei zunehmender UV-B-
Einstrahlung auf die Erdoberfliche weitreichende
Konsequenzen. (RAU/HOFMANN)

13. Rezeptoren fiir die JV-p-Strahlung bei hohe-
ren Pflanzen (z.B. bei Roggenkeimlingen) sind an-
scheinend Zimtsdurederivate, die einer wellenlidn-
gen- und fluenzabhingigen Isomerisierung unterlie-
gen, wodurch sich das Absorptionsmaximum im
Bereich um 300 nm nach kiirzeren Wellenldngen
verschiebt. Der damit erreichbare UV-Schutz ist
fiir den Keimling von Bedeutung, wenn er die Erd-
kruste durchstoBt und ans Licht kommt. (TEVINI
etal.)

14. UV-B-Bestrahlung wirkt sich auf zahlreiche der
bisher daraufhin untersuchten physiologischen
GroBen der Stoffsynthese (z.B._i_Lezithi_nsynthese),
der Stoffaufnahme (z.B. NH4, NO3) und des
Stofftransports aus. Damit werden letztlich auch
das Wachstum und die Vermehrung des zur Unter-
suchung herangezogenen marinen Phytoplanktons,
d.h. dessen Produktion, beeinfluft. (DOHLER,

WELLMANN, TEVINI etal.)



15. Die Photoreaktivierbarkeit UV-bedingter Inak-
tivierung und Mutationsausldsung ist bei den dar-
aufhin untersuchten Bakterien-, Hefen- und Am-
phibienzellen zwischen 250-300 nm konstant, um
nach grofleren Wellenldngen hin rasch abzuneh-
men. Die oberhalb von 320 nm nur bei Sauerstoff-
anwesenheit beobachtete Inaktivierung wird auf die
Beteiligung strahleninduzierter Radikale zuriickge-
fiihrt. (ZOLZER)

16. Das fiir die Photoreaktivierbarkeit zustindige
Enzym Photolyase ist durch UV-B iiber Dimeren-
bildung hemmbar. Ein Ausfall dieses Enzyms wiir-
de bereits bei relativ niedriger UV-B-Bestrahlung
den Tod der betreffenden Zellen zur Folge haben.
(WELLMANN)

17. Aquatische Evertebraten (bisher vor allem un-
tersucht: Daphnidae und Scleractiniae) zeigen in
Abhiéngigkeit von der UV-Exposition ihres Habi-
tats eine unterschiedliche UV-Toleranz, woraus
sich die Féhigkeit zu entsprechenden Anpassungen
herleitet. Die Grofle der UV-Toleranz ist lichtab-
héngig, da schon wihrend der UV-B-Bestrahlung

durch sichtbare Strahlung wellenldngenabhéngige
(max. Wirkung durch Strahlung zwischen 420-460
nm) Reparaturprozesse wirksam werden. Die
»Reparaturfihigkeit“ variiert inngrhalb der bisher
untersuchten Taxa. (SIEBECK/BOHM)

18. Die Auswirkungen (z.B. Hautkrebs, Reduktion
landwirtschaftlicher und mariner Produktion u.a.)
der durch Ozonreduktion zunehmenden UV-
Bestrahlungsstirken in den verschiedenen Teilen
der Erdoberfliche sind bisher nicht einwandfrei
voraussagbar. Es besteht aber nicht der geringste
Zweifel, daB die Emission halogenierter Kohlen-
wasserstoffe (vor allem Fluorchlorkohlenwasser-
stoff), die z.B. innerhalb der EG zu ca. 50 % auf
Treibgase, zu 33 % auf Aufschdummittel, zu 11 %
auf Kiihlgase und zu 6 % auf Losungsmittel zuriick-
zufiithren ist, ein sehr ernstzunehmendes Problem
darstellt. Aus diesem Grunde miissen alle denkba-
ren Anstrengungen unternommen werden, um die-
se Substanzen bereits vor der Klarung aller Detail-
fragen zu verbieten.



Laufener Sem.beitr. 3/88 —

Akad. Natursch. Landschaftspfl. (ANL) — Laufen/Salzach 1989

Begriflungsansprache
Tagungsleiter Prof.Dr. Otto Siebeck

Meine sehr verehrten Mitglieder unserer Gesell-
schaft, sehr verehrte Giste, liebe Kollegen,

hiermit eroffne ich das 2. Franz-Ruttner-Symposion
unserer Gesellschaft der Freunde und Forderer der
Limnologischen Station Seeon der Ludwig-Maximi-
lians-Universitit Miinchen und heif3e Sie alle sehr
herzlich willkommen.

Es freut mich auBerordentlich, daB die Akademie
fir Naturschutz und Landschaftspflege bereits 2
Jahre nach der Einfiihrung dieser Veranstaltungs-
reihe (sie erfolgte am 25./26. Mai 1986 mit dem
Thema ,,Elemente der Steuerung und der Regula-
tion in der Pelagialbiozonose*) der Publikation ein-
es 2. Symposions in den Laufener Seminarbeitragen
zugestimmt und damit die Voraussetzungen fiir un-
sere heutige Veranstaltung geschaffen hat.

An der besonderen Aktualitdt unseres Themas
,»UV-B-Wirkungen auf Pflanzen und Tiere“ be-
steht nicht der geringste Zweifel, seitdem bekannt
ist, daB unter dem EinfluB der Ozonreduktion mit
erhohter UV-Einstrahlung, insbesondere auch im
schidlichen UV-B-Bereich gerechnet werden mu8.
Die Aufsitze hieriiber sind in verschiedenen Fach-
zeitschriften erschienen. Wer sich einen Uberblick
iiber aktuelle Fragestellungen und den gegenwirti-
gen Kenntnisstand verschaffen mochte, muf3 daher
erhebliche Miihen und viel Zeit aufwenden, um an
sie heranzukommen.

Die Behandlung des heutigen Themas fillt daher
genau in den Aufgabenbereich, den sich unsere im
Jahre 1983 gegriindete Gesellschaft u.a. gestellt
hat, indem sie durch die Veranstaltungsreihe der
Franz-Ruttner-Symposien aus interdisziplindrer
Sicht zu aktuellen Problemen Zusammenfassungen
anstrebt, die iiber den Kreis der Spezialisten hin-
ausgehend alle naturwissenschaftlich Interessierten
erreicht.

Fast alle der hier behandelten Themen wurden oder
werden noch vom Bundesministerium fiir For-
schung und Technologie iiber die Gesellschaft fiir
Strahlen- und Umweltforschung m.b.H., Miinchen,
unterstiitzt. Die Vortragenden des heutigen Sym-
posions kennen sich daher schon seit Jahren aus
mehreren gemeinsamen Zusammenkiinften. Das
kam den Vorbereitungsarbeiten fiir unsere heutige
Veranstaltung sehr zugute.

Ich freue mich, daB alle Kollegen ihre Beteiligung
spontan zugesagt und trotz grofler Arbeitsbelastung
den z.T. langen Anfahrtsweg auf sich genommen
haben. Dafiir méchte ich schon jetzt sehr herzlich
danken. Zum Abschlul méchte ich Ihnen und allen
unseren Gisten die Griile und Wiinsche auf ein
gutes Gelingen unseres Symposions vom Direktor
der Akademie fiir Naturschutz und Landschafts-
pflege, Herrn Dr. W. Zielonkowski, und von Herrn
Dr. K. Bauer von der Gesellschaft fiir Strahlen-und
Umweltforschung, iibermitteln.



Laufener Sem.beitr. 3/88 —

Akad. Natursch. Landschaftspfl. (ANL) — Laufen/Salzach 1989

Das antarktische Ozonloch und die Ursachen

seiner Entstehung

Peter Fabian

Die atmosphérische Ozonverteilung weist als Folge
des Ineinandergreifens photochemischer und meteo-
rologischer Prozesse starke meridionale und jah-
reszeitliche Variationen auf. Aus dem Hauptquell-
gebiet, das sich in etwa 30 bis 35 km Hohe tiber den
Tropen befindet, wird mit der allgemeinen Zirkula-
tion stdndig Ozon polwirts und in niedere Héhen
verfrachtet. Dieser Transport, der im Spitwinter
am stirksten ist, bewirkt auf der Nordhalbkugel,
daf3 die untere Stratosphire, also der Hohenbereich
zwischen 10 und 25 km, mit wachsender Breite zu-
nehmend mit Ozon aufgefiillt ist. Entsprechend
nimmt auch die Ozonschichtdicke von etwa 250
Dobson-Einheiten (Dobson Units, DU‘) bzw. 2,5
mm (bezogen auf Normalbedingungen) am Aqua-
tor auf 400 bis 500 DU (je nach Jahreszeit) iiber
dem Nordpol zu.

Auf der Sitdhalbkugel nimmt die Ozonschichtdicke
nur bis zu einem Maximum von ca. 400 DU bei 55°S
zu und von dort zu einem Minimum von ca. 300 DU
am Siidpol wieder ab. Diese Asymmetrie im Ver-
gleich zur Nordhalbkugel beruht darauf, dafl wegen
der unterschiedlichen Land-See-Verteilung die
Zirkulation beider Hemispharen nicht symmetrisch
abliuft (siehe z.B.").

Das Ozonloch ist eine temporire Vertiefung des
Ozonschicht-Minimums in hohen siidlichen Brei-
ten. die sich zur Zeit des stidlichen Friihjahrs, wih-
rend der Monate September/Oktober, ausbildet
und die anschliefend wieder verschwindet. Wissen-
schaftler des British Antarctic Survey konnten an-
hand der langen MeBreihen von Halley Bay (76°S)
zeigen, daf} die Oktober-Mittel der Ozonschicht-
dicken iiber dieser Station von etwa 320 DU wih-
rend der 60er Jahre auf unter 200 DU im Oktober
1984 abgefallen waren, wobei das Ausmal} dieser
Ozonreduktion seit Mitte der 70er Jahre besonders
rapide zugenommen hatte (Abb. 1).

Messungen der Vertikalverteilungen zeigen im Ok-
tober ein starkes Ozondefizit im Hohenbereich zwi-
schen 10 und 25 km, welcher auch das Konzentra-
tionsmaximum umfaf3t. Abb. 2 zeigt ein normales
Winterprofil (28. Aug.) und zum Vergleich ein ge-
stortes Oktober-Profil (16. Okt.), bei dem ein Grof-
teil des Ozons dieses Hohenbereiches verschwun-
denist.

Nach den Messungen der Ozonsensoren an Bord
des Satelliten NIMBUS 7, dem Total Ozone Map-
ping Spectrometer (TOMS) und dem Solar Backs-
catter Ultraviolet (SBUV) Instrument ist das Ozon-
loch in erster Linie ein Effekt der Stidhemisphire.
Ozondefizite werden zwar auch tiber der Arktis
gemessen, doch diese sind bei weitem nicht so dra-
matisch wie iiber der Antarktis?.

Beide Hemusphéren sind beziiglich ihrer Zirkula-
tion nicht symmetrisch. Besonders drastisch unter-
scheiden sich die winterlichen Zyklonen, die sich
als Folge der Abkiihlung in der polaren Stratospha-

re ausbilden: Der Winterwirbel iiber der Antarktis
ist recht symmetrisch und iiber dem Siidpol zen-
triert. Die stratosphérische Luft zirkuliert daher auf
nahezu konzentrischen Kreisen um den Pol und
verbleibt fiir die Dauer der Polarnacht in Dunkel-
heit. Der arktische Polarwirbel ist dagegen asym-
metrisch und besteht hdufig aus mehreren Zellen,
so daf} fiir die einzelnen Luftmassen ein stindiger
Wechsel zwischen Tag- und Nachtbedingungen
herrscht. Das Innere des Stidpolarwirbels ist abge-
schlossen und gewissermaflen von der iibrigen At-
mosphédre abgetrennt, bis sich schlieBlich nach
Riickkehr der Sonne im Frithjahr die Stratosphére
wieder erwirmt und die winterliche Zyklone in die

.sommerliche Antizyklone iibergeht (Final War-

ming). Die gleichen Prozesse finden auch iiber dem
Nordpolgebiet statt, jedoch bewirken dort Wellen-
stérungen bereits wihrend des Winters gelegentli-
che Zwischenerwidrmungen. Die arktische Stra-
tosphire kiihlt daher wahrend der Polarnacht nicht
so stark ab wie ihr antarktisches Gegenstiick, wo
durchweg etwa 10 Grad niedrigere Temperaturer
beobachtet werden.

Ein weiteres hervorstechendes Merkmal der Ant-
arktis sind die dichten Wolken und Aerosolschich-
ten, die wihrend des polaren Winters und Friih-
jahrs in der Stratosphire beobachtet werden® ©.
Diese polaren stratosphéarischen Wolken bilden sich
offensichtlich als Folge der extrem tiefen Winter-
temperaturen, wobei ungeklart ist, ob die Wolken-
partikel reines Wasser oder Salpetersdure- und/
oder Salzsiduregemische darstellen” ®. Die Wolken
treten in der Region der tiefsten Temperaturen in-
nerhalb der polaren Winterzyklone auf, in der sich
auch das Ozonloch ausbildet. Sie verschwinden mit
hohersteigender Sonne im Frithjahr, wobei es nach

‘Satellitenbeobachtungen so aussieht, als ob sie un-

ter dem EinfluB der Sonnenstrahlung von oben
nach unten fortschreitend verdampfen®.

Die komplexe iorphologie der Ozonverteilung
iiber der Siidhalbkugel wird durch die Satellitenda-
ten erhellt. Abb. 3 zeigt dies anhand der Verteilung
der Ozonschichtdicke (unten) und der Temperatur
der 50-mb-Fliche (etwa 20 km) fiir den 3. Oktober
1982. Das bereits erwdhnte Maximum der Ozon-
schichtdicke bei 55°S umschliet nicht den gesamt-
en Polbereich, sondern ist iiberwiegend zwischen
90° und 180° 6stlicher Linge konzentriert. Es wan-
dert, wie die Satellitendaten aufeinanderfolgender
Tage® zeigen, im Uhrzeigersinn um das polare Tief
von etwa 180° bis 270° 6stlicher Linge, verschwin-
det dort und taucht erneut bei 90° dstlicher Linge
auf. Die Minimumregion im Innern des Wirbels
nimmt an dieser Rotation teil und deformiert sich
dabei. Den gleichen Befund zeigen die Tempe-

*) Dobson-Einheit, DU = 1 x 10 *cm Ozonschichtdicke
(reduziert auf Normalbedingungen)
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raturverteilungen der Stratosphére, die im oberen
Teilbild dargestellt sind.

Die enge Korrelation zwischen Ozonschichtdicke
und Stratosphdrentemperatur ist ein deutlicher
Hinweis darauf, daB dynamische Prozesse ent-
scheidenden EinfluBl auf die Ozonverteilung haben.
Dabei sind zwei Ergebnisse bemerkenswert: Es
sieht so aus, als habe sich der Zeitpunkt des ,,Final
Warming“ iiber dem Siidpolgebiet im Laufe der
letzten 15 Jahre von Oktober/November auf No-
vember/Dezember verzogert, wobei nach wie vor
starke Unterschiede von Jahr zu Jahr auftreten'®
™ und als sei die polare Stratosphire der Antarktis
im gleichen Zeitraum kalter geworden™ ™ ™. Es
gibt aber weder eine Erkldrung dafiir, ob und in-
wieweit verzogertes Final Warming, Temperatur-
abfall und (damit korreliert) Ozonverminderung
kausal in Beziehung stehen, noch kann eine der zi-
tierten Arbeiten eine Deutung anbieten, warum
sich die siidliche Atmosphire in den letzten Jahren
so verdndert hat.

Ansatzpunkte hierzu bietet der Vorschlag von La-
bitzke, wonach die Triibung der Atmosphére durch
vulkanisches Material von Agung, St. Helens und
El Chichén zu der genannten Abkiihlung, die iibri-
gens auch iber der Arktis beobachtet wurde, und
den verzogerten Final Warmings tiber der Antarktis
gefiihrt haben kann'”. Labitzke zeigt ferner, daB
die Korrelation zwischen Ozonschichtdicke und
Stratosphirentemperatur an den Stationen Syowa
(60°S), Halley Bay (76°S) und dem Siidpol (90°S)
nach 1980 deutlich in Richtung tiefer Ozonwerte
gestort ist, was darauf hindeutet, daf3 innerhalb der
polaren Zyklone Prozesse, wahrscheinlich komple-
xe chemische Prozesse ablaufen, welche Ozon zer-
stéren.

Es lag nahe, den als Folge anthropogener Emission
stark gestiegenen Halogengehalt der Atmosphére
als Ursache des Ozonloches in Betracht zu ziehen,
ging es doch um die Erklirung eines Phinomens,
das erst in den letzten 10 bis 15 Jahren akut gewor-
den ist. Bereits Farman, Gardiner und Shanklin®
haben dies in ihrer historischen Arbeit versucht, je-
doch haben Modellrechnungen klar gezeigt, daf} die
beobachteten tiefen Ozoneinbriiche iiber der Ant-
arktis mit der bislang in Stratosphidrenmodellen
benutzten reinen Gasphasen-Photochemie nicht
reproduziert werden kénnen (siche z.B.'). An-
dererseits zeigen die gemessenen Ozonprofile, von
denen zwei typische als Beispiel in Abb. 2 gezeigt
sind, da innerhalb des antarktischen Polarwirbels
mit groler Wahrscheinlichkeit chemische Prozesse
ablaufen miissen, die wihrend des Frithjahrs Ozon
zwischen 10 und 25 km Héhe regelrecht vernichten.
Molina und Rowland'® haben bereits 1974 darauf
hingewiesen, da3 durch UV-Photolyse in der Stra-
tosphire aus halogenierten Kohlenwasserstoffen
wie CCI3F oder CCLF, Chloratome freigesetzt wer-
den, die in katalytischen Zyklen Ozon abbauen.
Dieser Ozonabbaumechanismus ist am wirksam-
sten im Hohenbereich oberhalb 30 km. Das beob-
achtete Ozonloch manifestiert sich jedoch in weit
niedrigeren Hohen, im Bereich zwischen 10 und 25
km. In diesen H6hen liegt das gebildete Chlor aber
iberwiegend als Chlorwasserstoff (HCI) und
Chlornitrat (CIONO,) vor, deren Konzentrationen
diejenigen der aktiven ClO,-Radikale Cl und CIO
um das hundertfache und mehr tiberwiegen. HCl
bildet sich bei der Reaktion von Cl und Methan
(CH,), wihrend CIONO, als Folge der Reaktion
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von ClO mit NO, einen Grofteil des aktiven ClO,
wegpuffert.

Die Existenz polarer stratosphéirischer Wolken
iber dem Siidpolargebiet ermdglicht den Ablauf
weiterer chemischer Prozesse, durch welche die
Gasphasenchemie entscheidend modifiziert wird.
An den Wolkenpartikeln laufen heterogene Prozes-
se ab, die das Gleichgewicht der Chlor-Komponen-
ten zu hoheren Konzentrationen aktiver ClO,-
Radikale verschieben.

Nach Solomon et al."” kénnte in der Polarnacht fol-
gende heterogene Reaktion ablaufen:

CIONO, + HCI (Partikel)
—Cl, + HNO;.

HNO; wird an den Wolkenpartikeln gebunden (wie
erwihnt gibt es Anhaltspunkte dafiir, daB3 die Wol-
ken aus einer Mischung von HNO, und Wasser be-
stehen), wihrend Cl, sich bis zur Wiederkehr der
Sonne anreichert, um dann schlagartig zu photoly-
sieren, geméB

CL+hv—2ClL

McElroy et al."® ) schlagen die heterogene Reak-
tion
CIONO; + H,O (Partikel)
—HOCI + HNO,

vor. HNO; wird an den Wolkenpartikeln gebun-
den, wiahrend HOCI nach Sonnenaufgang photoly-
siert gemdf

HOCI + hv—OH + Cl.

Hierbei ist es notwendig, daf8 die polaren Wolken
auch nach Sonnenaufgang eine Zeit lang weiterbe-
stehen, damit HNO, weiterhin gebunden bleibt und
nicht mit dem so gebildeten OH reagieren kann.
Ferner wird vorgeschlagen, daB Stickoxide bereits
weitgehend aus dem System entfernt werden, damit
sich CIONO, gar nicht erst bilden kann. Dazu muf3
die heterogene Reaktion

N205 + Hzo (Partlkel) —2 HN03

zusitzlich ablaufen. Da N,Os laufend aus Stickoxi-
den gebildet wird, gemah

NO + 03 —)N02 + 02
NOz + 03 _>N03 + OZ
N03 + NOZ + M"'>N205 + M,

wird liber diese Reaktionskette somit ein GroBteil
der Stickoxide als HNO; an den Wolkenpartikeln
gebunden.

Alle diese heterogenen Reaktionen erfordern
Reaktionsraten, die verglichen mit den entspre-
chenden Gasphasenreaktionen erheblich groBer
sind. Den zitierten Arbeiten sind hierzu keine ge-
nauen Werte zu entnehmen, die Erh6hungen der
Raten diirften im Bereich um einen Faktor 10* bis
10° liegen. Bislang gibt es keine experimentellen
Labormefdaten, welche diese Reaktionsraten fiir
heterogene Reaktionen bestétigen.

Crutzen und Arnold® eliminieren einen Teil dieser
Schwierigkeiten, indem sie statt der unsicheren he-
terogenen Reaktionen lonenprozesse einfiihren,
deren Kinetik besser bekannt ist. Aufgrund der
nunmehr durch Ionenreaktionen beschleunigten
Prozesse

CIONOZ + H20 —HOCI] + HNO3 und
N205 + Hzo -2 HN03

wird wie bei den vorigen Arbeiten ClO, aus dem



Reservoir CIONO,; freigesetzt bzw. die Bildung von
CIONO, durch das Entfernen der NO,-Radikale
aus der Gasphase verhindert. Zusitzlich wird Cl
aus dem Reservoir HCI durch vermehrte OH, das
bei der Methanoxidation und durch kosmische
Strahlung gebildet wird, in den Ozonabbauzyklus
zuriickgefiihrt.

Kriiger, Wang und Fabian®” schlagen einen ande-
ren Mechanismus vor, bei dem verstirkt aktive
Cl0,-Radikale freigesetzt werden, namlich die he-
terogene Photolyse halogenierter Kohlenwasser-
stoffe. Diese Hypothese basiert auf Beobachtungen
im Labor, wonach die Photolyse halogenierter Koh-
lenwasserstoffe an Oberflachen schneller und bei
lingeren Wellenldngen ablduft als in der reinen
Gasphase™?". Oberflichen fiir einen derartigen
Effekt sind in Form der polaren stratosphérischen
Wolken vorhanden.

Die Entdeckung des Ozonloches war vollig uner-
wartet, und der damalige Wissensstand erméglichte
keine Deutung des Phdnomens. Heute, 3 Jahre spé-
ter, lassen die Ergebnisse international koordinier-
ter fieberhafter Forschungstitigkeit den Schluf} zu,
dal das Phanomen Ozonloch in erster Linie ein
chemischer Effekt ist, der primér auf der Freiset-
zung von Chlor als Folge des gestiegenen Pegels ha-
logenierter Kohlenwasserstoffe zuriickzufiihren ist.
Die Art und Weise, wie das aktive Chlor freigesetzt
wird, ist bei den Hypothesen unterschiedlich. Ge-
meinsam ist allen Arbeiten, daf} eine Erh6hung des
Pegels der aktiven ClO,-Radikale um einen Faktor
10 bis 100 je nach Hohe erforderlich ist, um den
beobachteten Ozonabbau zu erzielen. Messungen
von OCIO wihrend der US-Sidpolexpedition 1986
haben gezeigt, daf diese Erhohung, die sich mit der
normalen Gasphasenchemie nicht erkldren 148t,
tatsichlich beobachtet wird®. Diese Messungen
wurden wihrend der letzten US-Antarktisexpedi-
tion 1987 durch Flugzeugmessungen voll besti-
tigt?™®. Auch die vorlaufigen, bislang nicht verof-
fentlichten Mefidaten iiber andere Chlorverbin-
dungen wie HC] und ClO sind in Einklang mit den
chemischen Theorien.

Die vorliegenden Messungen machen deutlich, daf3
die Dynamik eine der wesentlichen Grundvoraus-
setzungen fiir die Ausbildung des Phanomens ist.
Sie zeigen, daB3 das grofte Ozondefizit im Innern
der winterlichen polaren Zyklone auftritt, die sich
in der antarktischen Stratosphire kraftiger und
symmetrischer als iiber der Arktis ausbildet. Beob-
achtete Ozonvariationen korrelieren mit Tempera-
turvariationen und sind direkt von der Konfigura-
tion der Zyklone und deren Entwicklung bestimmt.
Von verschiedenen Autoren vorgeschlagene Auf-
wartstransporte®” *® tropospharischer Luft kénnen
aber als Ursache fiir das stratosphérische Ozondefi-
zit ausgeschlossen werden. Messungen anderer
Spurengase, insbesondere von N,O haben gezeigt,
daf} derartige Aufwirtstransporte nicht signifikant
sind. Die drastische Ozonabnahme zwischen 10 und
25 km Héhe im Innern der Zyklone ist vielmehr ein
deutliches Indiz dafiir, da3 dort chemische Prozesse
ablaufen, die Ozon abbauen.

Unklar ist, warum sich wéahrend der letzten 10 bis
15 Jahre die antarktische Stratosphire abgekiihlt
hat und warum sich die Final Warmings verzogert
haben. Die von Labitzke vorgeschlagene Vulkan-
hypothese bietet hier den Ansatz einer Erklarung.
Man muf3 aber angesichts der atmosphérischen

Aufenthaltszeiten von vulkanischem Materidl von
nicht wesentlich mehr als zwei Jahren fragen, wie es
kommt, daB der letzte grofere Vulkanausbruch (El
Chichén, Mérz 1982) immer noch wirksam sein soll.
Trotz aller Unklarheiten im Detail sieht es so aus,
als sei die Entstehung des Ozonloches grundsétzlich
verstanden. Demnach ist das Ozonloch primér ein
vom Menschen als Folge der Emission halogenier-
ter Kohlenwasserstoffe verursachter Effekt, wobei
die Meteorologie die ganz speziellen Bedingungen
schafft, die zum Ablauf der Prozesse erforderlich
sind®.

Dennnoch verbleiben wichtige offene Fragen, die
zu beantworten erst moglich sein wird, wenn der
photochemische Mechanismus auch im Detail be-
kannt ist.

Das Ozonloch ist 1987 gegeniiber den bisher tief-
sten Werten von 1985 wieder um etwa 15 % tiefer
gewordenm, nachdem 1986 in Einklang mit der be-
kannten etwa zweijahrigen Oszillation der Atmos-
phére, eine geringfiigige Erholung eingetreten war.
Seine geographische Ausdehnung umfaft heute
den gesamten Kontinent Antarktis, eine Flache al-
so, die etwa derjenigen der USA entspricht. Das
tiefste Loch wird in wenigen Jahren erreicht sein,
wenn praktisch alles Ozon zwischen 10 und 25 km
Hohe innerhalb der Vortex zeitweise verschwunden
sein wird. Ob sich dann das Ozondefizit sowohl ho-
henméBig als auch geographisch weiter ausdehnen
wird oder ob es in anderen Regionen zu dhnlichen
saisonalen Ozondefiziten kommen wird, kann erst
beurteilt werden, wenn die chemischen und dyna-
mischen Prozesse im Detail besser verstanden sind.
SchlieBlich sei auf den interessanten Tatbestand
hingewiesen, daf3 das Ozonloch iiber dem stidlichen
Polargebiet auftritt, wahrend tiber 90 Prozent der
halogenierten Kohlenwasserstoffe, die nach den
vorliegenden Indizien fiir das polare Ozondefizit
verantwortlich sind, in den Industrielindern der
Nordhalbkugel freigesetzt werden.
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Zur Variation von Absolut- und
Relativwerten der UV-Globalstrahlung

K. Dehne

1. Einleitung

Die Tagungsbdnde von photobiologischen Kon-
ferenzen sind héaufig auch eine Fundgrube fiir
grundlegende Arbeiten iiber die solare UV-Sirah-
lung (siche z.B."?), so daB man nicht nur auf ein
groBes Interesse, sondern auch auf ein gewisses
Grundwissen in der photobiologisch orientierten
Fachwelt schlieen darf.

Ziel dieses Vortrags ist es, als Beitrag fiir die Pla-
nung von UV-abhingigen Experimenten und fir
die Deutung einschldgiger Ergebnisse noch einmal
die typische Variabilitat der solaren UV-Strahlung
in Erinnerung zu bringen. Hierzu gehort vor allem
auch die Abhéangigkeit vom effektiven Spektralin-
tervall und — speziell im UV-B-Bereich — von des-
sen Flankenform. Die Flankenverldufe, die bei je-
dem MeBgerit mehr oder weniger stark von der
idealen Sprungfunktion abweichen, sind besonders
zu beachten, wenn es sich um photobiologische
Wirkungen handelt, die stark wellenlingenabhin-
gigsind.

Die Ausfiihrungen beziehen sich iiberwiegend auf
die UV-Globalstrahlung, also die solare Strahlung,
die aus dem Halbraum auf einer horizontalen Fli-
che empfangen wird; durch die direkte oder indi-
rekte Darstellung des Anteils an der gesamten Glo-
balstrahlung soll aufgezeigt werden, inwieweit die
Kenntnis der vielerorts fiir klimatologische und so-
larenergetische Belange gemessenen Globalstrah-
lung Riickschliisse auf die UV-Strahlung und deren
spektrale Komponenten erlaubt.

Die Mehrzahl der vorgestellten Ergebnisse ist mit
Hilfe von Modellrechnungen gewonnen worden.
Angesichts verbesserter Ausgangsdaten (z.B. ex-
traterrestrisches Sonnenspektrum) und wachsender
Erfahrung im Parametrisieren von atmosphérischen
Variablen sowie erhohter Leistungsfihigkeit der
Rechner ist diese Methode zur Bestimmung typi-
scher oder klimatologischer Daten von zunehmen-
der Vielseitigkeit und Zuverlissigkeit. Jahres- und
Tagesgange wurden fiir das Beispiel der geographi-
schen Breite @ = 48°N berechnet, so daB3 die Werte
ndherungsweise die Verhéltnisse am Tagungsort
repriasentieren. Zuverldssige Mef3daten, vor allem
im UV-B-Bereich, sind nur von wenigen Stationen
und iuber relativ kurze Zeitrdume verfiigbar, da die
Meftechnik immer noch sehr kosten- und wartungs-
intensiv ist. Einfachere Gerite in Mefnetzen lie-
fern im allgemeinen nur gerétespezifische Relativ-
werte, die Vergleiche zwischen MeBstationen und
Zeitpunkten ermoglichen. Die représentierten
MeBdaten beschrinken sich deshalb nur auf ein
MeBbeispiel.

2. Variation der extraterrestrischen Sonnenstrah-
lung

Nach dem extraterrestrischen Sonnenspektrum

der Weltorganisation fiir Meteorologie (WMO) von
1981 (siehe z.B.”), das fiir den mittleren Abstand
Erde-Sonne angegeben wird und eine Solarkon-
stante von 1367 W-m? ergibt, betrigt der UV-
Anteil an der extraterrestrischen Sonnenstrahlung
fiir den:

Gesamt-UV-Bereich
UV-A-Bereich (315 <\ <400 nm): 6,1 %
UV-B-Bereich (280 <A =315 nm): 1,3%

Die Unsicherheit der extraterrestrischen UV-
Besgahlungsstéirken fir A = 300 nm liegt unter
4%".

Die Elliptizitat der Erdbahn um die Sonne bedingt
fiir alle Spektralbereiche eine jahreszeitliche Varia-
tion innerhalb von £3,3 %; die aktuelle Abwei-
chung von den tabellierten mittleren Werten des
Sonnenspektrums 14t sich einfach berechnen.
Sonnenfleckenzyklus und Rotationszyklus der Son-
ne liefern eine zusitzliche Variation, die mit ab-
nehmender Wellenldnge A ansteigt. Nach Beobach-
tungen im Sonnenzyklus 21 betrigt sie bei A =
300 nm fiir beide Effekte weniger als je 1 %.

3. Variation der UV-Strahlung durch atmosphiri-
sche Schwichungsprozesse

(A =400 nm): 8,0 %

3.1. Fiir den wolkenlosen Fall

Die UV-Strahlung, die die wolkenlose Atmosphire
durchdringt und die Erdoberfliche erreicht, hat im
wesentlichen drei Schwichungsprozesse erfahren,
die mehr oder weniger stark wellenldngenabhéngig
sind: die Molekiilstreuung, die Streuung und Ab-
sorption durch Aerosole sowie die Ozonabsorption.
Die Schwichung der direkten (also unabgelenkten)
Sonnenstrahlung von I, (extraterr.) auf I 148t sich
einfach berechnen durch:

/I, = exp. {-m-(SM-g+6A+80)}, (Gl.1),
0

wobei die optischen Dicken §; die jeweiligen auf
den senkrechten Weg durch die Atmosphire inte-
grierten Schwichungskoeffizienten und die opti-
sche Luftmasse m = 1/cosC die Abhéngigkeit vom
Sonnenzenitwinkel { représentiert.

Abb. 1 zeigt den spektralen Verlauf der optischen
Dicken im Wellenldngenbereich zwischen 300 nm
und 400 nm fiir die Standard-Atmosphire 1968
nach ELTERMAN?®, Im logarithmischen MaBstab
erscheint die Variation als Steigung von 8, und 8y
(bezogen auf Normaldruck py) als gering bzw. ma-
fig im Vergleich zu &,; die Schwichung durch
Ozonabsorption dominiert im UV-B-Bereich, sie
ibersteigt die Schwichung durch Molekiilstreuung
fiir A < 310 nm und liefert (bei {= 0) Transmis-
sionsgrade von etwa 3-10>und 3-10” fiir A = 300 nm
und 290 nm. Da in unseren Breiten T > 20° und

13



Optische Dicken 8; nach Elterman-

§olfir @ =350 D.E.)

Standardatmosphdre (1968)

— Okrm U.NN
-===1km U NN

0.

lJJlll'l

0.01 -1

1 I LI}

280 300 320

Abbildung 1

T
340

I 1 L
360 380 )\/nmLOO
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1/cos T mit wachsendem € nichtlinear ansteigt, wird
die direkte UV-Sonnenstrahlung hier tatsichlich
noch starker geschwécht.

Ein Teil der gestreuten direkten Sonnenstrahlung
erreicht die Erdoberfliche als diffuse (gestreute)
Sonnenstrahlung, und zwar - in sehr grober Néh-
rung — 50 % der Molekiilstreustrahlung und deut-
lich mehr als 50 % der Aerosolstreustrahlung (zu-
nehmend mit der AerosolgroBe). Die Globalstrah-
lung G tubersteigt definitionsgemaf um diesen Be-
trag der diffusen Sonnenstrahlung D die horizonta-
le Komponente der direkten Sonnenstrahlung:

G =1I.cosC + D.

Vereinfacht man den Aufbau der Atmosphéire
durch die Annahme, da die Ozonschicht in der
Stratosphéire (= 20 km), die Molekiile in der Tro-
posphire und das Aerosol im unteren Teil der To-
posphire konzentriert sind, und beriicksichtigt man
die zeitliche und rdumliche Variation des atmos-
phérischen Ozongehalts (z.B.”), so kann man be-
reits aus den Angaben in diesem Abschnitt 3.1. in
erster grober Niherung auf die Werte der solaren
Einstrahlung im UV-Bereich zuriickschlieen.

3.1.1. Zur Variation durch atmosphiirisches Ae-
rosol

Gro6Benverteilung, komplexer Brechungsindex und
Partikelkonzentration (mit Héhenprofil) des Aero-
sols bestimmen die Strahlungsschwéichung. Von der
GroBenverteilung hangt es u.a. auch ab, ob die op-
tische Dicke des Aerosols mit abnehmenden Wel-
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lenlé'm%en zunimmt (z.B. bei der Prozentverteilung:
84 ~A1%) oder abnimmt (z.B. bei ,Haze L“, 5.%).
Verinderungen der Aerosol-Absorption, beschrie-
ben durch den Imaginirteil des Brechungsindex,
schwichen die UV-Globalstrahlung empfindlicher
als Konzentrationserh6hungen.

Insgesamt liegt fiir Sonnenzenitwinkel { = 0° der
Schwichungseffekt fiir die UV-Globalstrahlung un-
ter 10 % oder 25 %, je nachdem, ob man stark ab-
sorbierendes Industrie-Aerosol ausschliet oder
nicht ausschliet. Die spektralen Unterschiede im
Bereich 300 nm - 400 nm sind gering (wenige Pro-
zent), nehmen jedoch bei groBeren Einfallswinkeln
(€=70°) zu (siehe z.B.'?).

3.1.2. Zur Variation durch atmosphiirisches
Ozon

Die Variation der UV-Strahlung durch Anderung
des atmospharischen Ozongehalts ist angesichts der
moglichen Auswirkungen auf die Biosphire beson-
ders hiufig berechnet worden (siehe z.B."1213),

Abb. 2 zeigt nochmals nach Modellberechnungen'
fiir fiinf Wellenlidngen und Sonnenzenitwinkel { =
0° die Zunahme von Globalstrahlung G, diffuser
Sonnenstrahlung D und direkter Sonnenstrahlung
I, wenn der Gesamtozongehalt = 400 D.E. (1
Dobson-Einheit = 10°cm STP) bis zu 50 % verrin-
gert wird. Man findet bei einer Ozonabnahme von
25 % fiir die Wellenldngen 307,5 nm und 297,5 nm
eine Zunahme der spektralen Bestrahlungsstiarke
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Zuwachsfaktoren der spektralen Globalstrahlung sowie der direkten und diffusen Sonnenstrahlung fiir vier Wel-
lenliingen des UV-B Bereichs im Falle der Abnahme des Gesamtozongehalts bis zu 50 %. Nach Strahlungsmo-
* fiir eine aerosolarme, wolkenlose Atmosphire, Sonnenzenitwinkel { = 0’ und einen Ausgangs-
wert des Ozongehalts von £} = 400D. E

dellwerten aus’

von G um den Faktor 1,5 bzw. 2 bzw. 4; dies bedeu-
tet, da der prozentuale Zuwachs an Globalstrah-
lung aus der prozentualen Ozonabnahme durch

Verdopplung, Vervierfachung bzw. Verzwolffa-
chung abgeschitzt werden kann. Versteht man die
genannten Wellenldngen als Wirkungsschwerpunk-
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te A, die sich bei Faltung von Wirkungsfunktion und
Spektrum ergeben, so erhilt man z.B. im Falle der
Erythemschwellenwirkung (A, = 307,5 nm im
Sommer) die ,Prozent-Verdoppelungs-Regel“.
Zum empfindlicheren Nachweis von Ozonschwan-
kungen andererseits sind Gerite mit noch kleineren
Schwerpunktswellenlédngen zu empfehlen.

Der Schwichungseffekt, wie in Abb. 2 dargestellt,
wird im Falle ansteigender Sonnenzenitwinkel C
weiter verstirkt. Dies ergibt sich fiir die direkte
Sonnenstrahlung I aus Gleichung (1):

In (I, 0)10,0)] =
-B(RY- Q- [(Q-21)/ ] /cost
wenn man gleichzeitig die optische Dicke 8§y(A) =
B()-Q durch den Ozon-Absorptionskoeffizienten
ausdriickt.

Mit Hilfe von Gl. (2) kann man die I-Ergebnisse in
Abb.2 von {; = 400 D.E. auch auf andere Bezugs-
ozongehalte umrechnen, wobei die relative Ozon-
dnderung (,-$),)/Q, bereits vorgegeben ist. Fiir
Ozongehalte unter 400 D.E. z.B. ergeben sich da-
nach kleinere prozentuale Strahlungsinderungen.
Fiir genauere Berechnungen der Schwichung durch
Ozonabsorption sind nicht nur der atmosphérische
Gesamtozongehalt, sondern auch das Hohenprofil
von Lufttemperatur und Ozonkonzentration erfor-
derlich. Letzteres erweist sich als besonders wich-
tig, da die Absorptionskoeffizienten des anwach-
senden troposphérischen Ozons diejenigen des stra-
tosphirischen Ozons deutlich ibersteigen'®.

3.1.3. Zur Hohenabhingigkeit

Die Abhéingigkeit der spektralen UV-B-Global-
strahlung von der Stationshohe (i.N.N.) zeigt
(Abb. 3) fiir eine Modellatmosphéire mit geringer
Aerosolbelastung und einem Gesamtozongehalt
von 318 D.E.". Es ist der Zuwachsfaktor der Glo-
balstahlung beim Aufstieg von 0 m auf 1 km, 2 km
und 3 km dargestellt. Die jeweiligen Kurvenpaare

spreizen sich zunehmend mit abnehmender Wellen-
linge und zunehmenden Zenitwinkel auf. Bei A =
307,5 nm liegt der Faktor fiir 1 km zwischen 1.13 (
= 30° und 1.17 (T = 60°), fiir 3 km zwischen 1,33
und 1,46. Diese Werte sind vergleichbar mit der
Zuwachsrate von ca. 14 % je km, die in den Berg-
stationen bei Innsbruck'® und bei Garmisch' ge-
messen wurde.

Mit ansteigender Wellenlidnge (und folglich ab-
nehmender Molekiilstreustrahlung) gehen die Ho-
henzuwachsraten auf Werte unter 10 % je km zu-
riick, wie nebenstehende Tabelle der Zuwachsfak-
toren f(h) fiir A = 340 nm und 360 nm zeigt.

£ =130° £ =60°
Mnm  f(1) £2) () f(l) f2) Q)
340 1,08 1,14 1,19 ' 1,12 1,20 1728
360 1,07 1,11 1,15 1,10 1,17 1724

Im Falle von Inversionslagen, die eine stirkere An-
reicherung von Aerosolen in den unteren Luft-
schichten bedeuten, oder von bodennahen, starken
Aerosolquellen sind héhere Zuwachsraten zu er-
warten.

3.1.4. Zur Abhangigkeit von der Bodenalbedo

Die Albedo natiirlicher Bodenflichen nimmt im
UV-Bereich im allgemeinen zu kiirzeren Wellen-
langen ab und liegt im UV-B-Bereich fiir Griinfla-
chen und Ackerboden unter 5 %. Legt man das
gleiche Rechenmodell einer aerosolarmen Atmos-
phire'” zugrunde, wie in Abschnitt 3.1.3., so erge-
ben sich bei Albedowerten fiir Lambert-Riick-
streuung von 0,1 (helle Steine), 0,3 (heller Sand)
und 0,8 (Neuschnee) im Spektralbereich zwischen
297,5 nm und 360 nm albedo-bedingte Erh6hungen
der spektralen Globalstrahlung um 3 bis 4 %, 9 bis
13 % bzw. 27 bis 45 %. Die Maximalwerte liegen in
einem breiten Maximum zwischen 312 und 330 nm.

2,0 Y T T T T
- —— {=60° + 3km . NN -
fay 0 me==- ¢ =30° © 2km U NN ~
a 1km U. NN s

1.0

1
2975

Abbildung 3

A/nm

Zuwachsfaktoren f().) fiir die spektrale Globalstrahlung im UV-B-Bereich bei Verlegung der MeBstation von 0 km

ii.NN auf 1 km, 2 km und 3 km ii.NN. Nach Strahlungsmodelldaten aus'’

) fiir Sonnenzenitwinkel 60° und 30° sowie

eine wolkenlose, aerosolarme Atmosphére mit einem Gesamtozongehalt von 318 D.E.
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Die Ergebnisse sind praktisch unabhédngig vom
Sonnenzenitwinkel. Zunehmender Aerosolgehalt
solite den Albedo-Effekt weiter abschwichen. Ab-
gesehen von Schneelagen liefert also die Albedo
des Bodens nur eine geringfiigige Verstarkung der
UV-Globalstrahlung.

3.2. Fiirden bewolkten Fall

Bei bedecktem Himmel liefern die Streu- und Ab-
sorptionsprozesse im Wolkenvolumen eine zusitz-
liche Schwichung der UV-Globalstrahlung, die mit
der optischen Dicke der Wolken ansteigt.

Das Verhiltnis R(8w) der spektralen UV-Global-
bestrahlungsstidrken mit und ohne homogene Stra-
tus-Bewdlkung, berechnet nach einem einfachen
Wolken-Modell fiir zehn optische Dicken 8y, zeigt
Abb. 4 (aus®). Die 8y sind durch Integration der
Wolkentrépfchen-Schwichungskoeffizienten  bei
konstantem Konzentrationsprofil tiber die Wol-
kendichte bestimmt worden; die Koeffizienten
wurden dabei als wellenldngenunabhingig ange-
nommen. Man erhilt z.B. R(10) = 0,6 und R(50) =
0,2 fiir A = 300 nm; fiir A < 300 nm erkennt man ei-
ne deutliche Abnahme der R-Werte mit zuneh-
mender Ozonabsorption. Eine bemerkenswerte
Variation von R mit dem Sonnenzenitwinkel ergibt
sich nicht.

Gro6Bere R-Werte erhilt man, wenn man statt der
zu pg = 0,05 angenommenen Albedo (Vegetations-
flichen) hohere Werte (z.B. fiir Sand und Schnee)
in Rechnung stellt. Mit der Wolkenalbedo py, die
fir dicke, wasserreiche Wolkenschichten auf 0,8
ansteigen kann, errechnet man eine albedo-beding-
te Globalstrahlungserhohung den Faktor f = py-pw
/(1-pp-pw).

Der Effekt von Wolkenbedeckung auf den UV-
Anteil an der Globalstrahlung oder auf das entspre-
chende Verhiltnis V(dy) der Transmissionsgrade
von UV-Globalstrahlung und Globalstrahlung ist
nach Modellrechnungen in*” in erster Linie abhén-
gig von der Wolkenschichtdicke. Fiir py = 0 (néhe-
rungsweise also fiir Flachen mit insgesamt niedriger

v Y \ 4 T v

Abbildung 4

Relative spektrale Globalstrahlung R(}) bei stratusbe-
decktem Himmel (bezogen auf den wolkenlosen Fall)
fiir den UV-Bereich 280 nm bis 340 nm, aus?. Nach
Modellberechnung fiir acht Wolkenschichten mit opti-
schen Dicken bis 8w = 100 und einem Gesamtozonge-
halt von 320D .E.; Sonnenzenitwinkel { = 0°.

Albedo, wie z.B. unbewachsene Erde) zeigt Abb. 5
aus®”, daB z.B. bei kleinen Sonnenzenitwinkeln die
V(8w = 15)-Werte die ,,wolkenlosen* V(8y, = 0)-
Werte um etwa 10-30 % tibersteigen, mit anstei-
gender Tendenz fiir zunehmende {. Dieser Effekt
tritt bei Wellenlédngen auf, fiir die die Ozonabsorp-
tion noch nicht zu stark und die Molekilstreuung
immer noch deutlich von der des sichtbaren Be-
reichs abgehoben ist, also — gemiB Abb. 5 —im Be-
reich von 300 nm bis mindestens 330 nm. Setzt man
Bodenalbedo-Werte ein, die im UV-Bereich um ein
Vielfaches niedriger sind als fiir den gesamten So-
larbereich, so wird die Globalstrahlung mehr be-
giinstigt und der beschriebene Wolkenbedeckungs-
effekt abgebaut.

Im Falle des teilbedeckten Himmels erreicht auch
Strahlung von Wolkenseitenflaichen die Erdober-
fliche. Zur Globalstrahlung liefern die von der
Sonne angestrahlten hellen Wolkenflichen héhere
Beitrdge als die dahinter liegenden blauen Him-
melssegmente. Zur UV-Globalstrahlung dagegen
sind diese Beitrige geringer, da die Wolken Anteile
der intensiven Molekiilstreustrahlung des Himmels
abschatten. Fiir die UV-B-Strahlung bei etwa 300
nm kénnen sich Reflex und Schatten in ihrer Wir-
kung aufheben™. Insgesamt ergibt sich damit eine
bewdlkungsbedingte Absenkung des UV-Anteils
an der Globalstrahlung.

Die bisherigen Arbeiten zur Kldrung des Zusam-
menhangs von Bew6lkung und UV-Strahlung (spe-
ziell: UV-B-Strahlung) sind nur Mosaiksteine; es
bedarf noch vieler weiterer Untersuchungen, vor al-
lem durch Messungen, um abgesicherte Ergebnisse
fiir die Anwendungen bereitstellen zu kénnen.

Abb. 6 zeigt eine Zusammenstellung von derzeit
bekannten Kurven der relativen UV-B-Globalstrah-
lung in Abhéngigkeit vom Wolkenbedeckungsgrad.
Die Punktwolke reprisentiert die australischen
EinzelmeBergebnisse, aus denen die Paltrigde-Kur-
ve™ abgeleitet wurde; die Verteilung der Punkte
legt nahe, daBl man bei Auftrennung in Bedek-
kungsgrade fiir verschiedene Wolkenarten mehrere
Kurven erhalten wiirde.

Die Biittner-Gerade wird in amerikanischen UV-B-
Studien (siehe z.B.*”) benutzt. Sie liefert fiir N = 8
(bedeckt) mit 0,44 den hochsten Wert, fiir N <6
die niedrigsten Werte. Die Kurve von Josefsson,
die unter der Paltridge-Kurve liegt, wird in einer
schwedischen UV-B-Studie® verwandt. Die Kurve
fiir die relative Globalstrahlung von Hamburg®” soll
einen Vergleich zwischen UV-Globalstrahlung und
Globalstrahlung erméglichen; wenn man die Biitt-
ner-Gerade ausschlieit, liegen die Abweichungen
fiir N <7innerhalb 10 %.

4. Variation mit Tages- und Jahreszeit fir den
wolkenlosen Fall

Die tageszeitliche und jahreszeitliche Variation
der UV-Strahlung ist wesentlich durch den Gang
der Sonnenhohe bestimmt. Bei der jahreszeitlichen
Variation mu3 man zusétzlich noch die Variation
des atmosphirischen Ozongehalts beriicksichtigen.
In feinere Rechnungen geht auch die jahreszeitliche
Schwankung der Bodenalbedo sowie die tageszeit-
liche Variation des Aerosolgehalts ein. Die im fol-
genden vorgestellten Ergebnisse fiir wolkenlosen
Himmel sind mit Hilfe eines vielseitigen, modernen
Rechenmodells fiir solare spektrale Bestrahlungs-
stirken von C.G. JUSTUS und M.V. PARIS™ ge-
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Verhiltnis V(3w) der atmosphirischen Transmissionsgrade fiir die spektrale UV-Globaistrahlung und die Global-
strahlung, in Abhiingigkeit vom Sonnenzenitwinkel, fiir wolkenlose Atmosphire und zwei Modell-Schichtwolken

mit den optischen Dicken 8w = 5 und 15 sowie fiir fiinf Wellenliingen; aus™

solarme Atmosphire mit Gesamtozongehalt 318 D.E. sowie eine Bodenalbedo von 0.0.
Die rechte Skala gilt fiir die Kurven mit A = 290 nm.

wonnen worden. Die spektrale Schrittweite betragt
5 nm. Fir Bodenalbedo und Aerosoltyp wurden
jahreszeitlich feste Werte angenommen.

18

. Nach Modellberechnun gZI), fiir aero-



§ "

Globalstrahlung
Hamburg (Kasten) o "
Paltrigde (1978)—| L.

0 1 2 3

Bedeckungsgrad N

Abbildung 6

4 5 6 7 8
(Okta)

Relative UV-Globalstrahlung (bezogen auf den wolkenlosen Fall) in Abhingigkeit vom Wolkenbedeckungsgrad
N. Zusammenstellung von drei klimatologisch ausgewerteten UV-Kurven; die Punktwolke reprasentiert die Da-
tenbasis der Paltridge-Kurve. Zum Vergleich: entsprechende Kurve fiir die Hamburger Globalstrahlung.

4.1. UV-Globalstrahlung G(UV) im Gesamtbe-
reich 290 nm ... 400 nm

4.1.1. Jahresgang des UV-Anteils an der Glo-
balstrahlung

Fir den 15. Tag jeden Monats und einen Ort auf
der geographischen Breite ¢ = 48°N wurden die
prozentualen Anteile der Tagessummen berechnet,
wobei die Monatsmittelwerte vom Ozongehalt des
Meteorologischen Observatoriums Hohenpeiflen-
berg (¢ = 47,8°N) benutzt und Albedo-Modellwer-
te fiir Vegetationsflichen eingesetzt wurden. Der
Aerosolgehalt wurde einmal als gering
(8a(500 nm) = 0,1), einmal als mittelmiBig
(8(500 nm) = 0,27, siehe auch Elterman-Standard-
Atmosphire, 1968”) angenommen; der Aerosol-

Modelltyp ist ,,Jandlich“ und erfiillt die Potenzver-
teilung (8a(A)~A"?). Das Ergebnis ist in Abb. 7
dargestellt. Die jahreszeitliche Variation des An-
teils von etwa 5 % im Januar und 5,6 % im Juli be-
deutet eine relative Schwankung von etwa 12 %.
Der EinfluB der unterschiedlichen Aerosolgehalte
auf den UV-Anteil ist gering, die relative Abwei-
chung ist unter 1 %. Dagegen liefert eine Erweite-
rung des Wellenldngenbereichs auf 402,5 nm be-
reits um etwa 5,5 Relativprozente groere Werte.

Die Absolutwerte von G(UV) fir den Fall
84 = 0,27 sind in der 1. Spalte von Tab. 2 enthalten.

Hamburger MeBwerte™ (siche auch®”) decken sich
in erster Ndherung mit dem Ergebnis in Abb. 7, aus
dem man folgende Schliisse zichen kann:
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Tagessummenverhaltnis der Gesamt-UV-Globalstrohlung GiUV) zur Global-
strahlung G om 15. Tog jedes Monats fur 48°N
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Abbildung 7

Nach Modellberechnung™ fiir eine wolkenlose Atmosphére mit geringem (8, = 0.1) und mittlerem (85 = 0.27)
Aerosolgehalt und 2 cm Wasser (Aquivalentmenge) sowie Ozongehaltsmittelwerten des Met.Obs. Hohenpeiflen-

berg.

a) Die Messung der Gesamt-UV-Globalstrahlung
(oder auch der UV-A-Strahlung) ist nur dann sinn-
voll, wenn die Berechnung aus der Globalstrahlung
zu ungenau ist; die Berechnungsunsicherheit liegt,
unter EinschluB eines 3 %-Globalstrahlungsfehlers,
bei etwa 10 %, wobei die Anderung der Verhilt-
niswerte bei Bewdlkung in erster Ndherung miter-
faBt sein sollte.

b) Die zur Messung eingesetzten Radiometer soll-
ten eine MeBunsicherheit <10 % und eindeutig
spezifizierte Grenzen der spektralen Empfindlich-
keit besitzen.

4.1.2. Tagesgang von UV-Globalstrahlung (und
diffuser Sonnenstrahlung)

Die Tagesgédnge der UV — Globalbestrahlungsstér-

Tabelle 1

ke G(UV) wurden fiir den 15. Tag jeden Monats in
Form von Halbstunden — Mittelwerten berechnet.
Es wurde das Aerosolmodell 8,(500 nm) = 0.27
zugrunde gelegt; alle anderen Modellvariablen
wurden wie unter 4.1.1. gewédhlt. Das Ergebnis ist
in Tab. 1 niedergelegt und fiir die 1. Tageshalfte
und das 1. Halbjahr in Abb. 8 dargestellt. Um den
relativ hohen Anteil an diffuser Sonnenstrahlung
D(UV) in G(UV) zu veranschaulichen, sind in
Abb. 8 auch die entsprechenden D(UV)-Tagesgéin-
ge eingetragen.

Der D(UV)-Anteil der Mittagswerte liegt fiir Ja-
nuar und Juni bei 86 % bzw. 54 %. Das Verhiltnis
der G(UV)-Mittagswerte von Juni und Januar be-
trigt 3,6, das entsprechende fiir D(UV) 2,3. Fiir die
Globalstrahlung findet man an einem wolkenlosen
Junitag, je nach Triilbung, nur einen D-Anteil von
etwa 10 bis 20 %.

Vormittagsgang der Halbstunden-Mittenwerte der UV-Globalbestrahlungsstirke G(UV) fiir den wolkenlosen 15.

Tag jeden Monats und Orte in 48°N.

Nach Modellberechnung®, fiir optische Dicke des Aerosols 8, = 0.27 (A = 500 nm), 2 cm Wasser (Aquiva-
lentmenge) und Ozongehaltsmittelwerte vom Met. Obs. Hohenpeifienberg.

Halbstunden| Jan. Febr. Mirz Apr. Mai Juni Juli Aug. Sept. Okt. Nov. Dez.
-Mitte (WOZ)

11.45 156 243 353 465 538 569 559 507 410 292 18.6 13.7
11.15 150 234 343 456 530 56.0 551 499 402 283 178 131
10.45 138 220 326 439 512 543 534 481 384 2.7 165 11.9
10.15 119 198 301 412 486 518 508 454 358 244 146 102
9.45 9.76 171 27.0 379 453 485 475 421 325 214 121 8.19
9.15 733 139 232 338 413 446 435 38.0 285 179 948 5.93
8.45 479 105 192 293 368 401 39.0 334 242 142 6.64 3.56
8.15 228 797 148 245 318 352 340 284 194 103 382 1.26
7.45 014 4.00 105 194 265 300 28.7 232 14.7 6.66 1.19
7.15 115 6.58 145 21.2 247 234 18.0 10.1 3.29

6.45 310 986 161 193 182 13.0 6.07 045

6.15 028 579 114 144 133 8.52 255

5.45 237 717 995 8.90 4.68

5.15 367 611 519 151

4.45 085 294 212

4.15 0.05
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Halbtagesgang der UV-Globalstrahlung G(UV) und der diffusen UV-Sonnenstrahlung fiir die wolkenlosen 15.
Tage der ersten sechs Monate. Modellberechnung mit Annahmen wie fiir Abb. 7 (64 = 0.27).

4.2. UV-Globalstrahlung G(AUV) in spektralen
Unterbereichen

Wie in 4.1. wurden fiir den 15. Tag jeden Monats
und die geographische Breite ¢ = 48°N sowie unter
den Modell-Annahmen gemiB 4.1.1. die Tages-
summen der Globalstrahlung in 7 UV-Unterberei-
chen berechnet. Die untere Grenzwellenldnge der
Spektralintervalle ist stets 290 nm, so daB durch
fortschreitende Verkiirzung der oberen Grenze der
zunehmende Einflufl der Ozonabsorption im UV-B
dargestellt werden kann. Ergebnisse fiir Zwischen-
Intervalle kann man durch Subtraktion der Inter-
valle berechnen.

Die Ergebnisse sind in Tab. 2 dargestellt als Tages-
summen in Wh-m? und als prozentualer Anteil
P(AUV) an der UV-Globaistrahlung G(UV) sowie
als prozentuale Abweichung der P(AUV) von dem
zugehorigen P(AUV)-Wert fiir Juli.

Die stetige Intervallverkiirzung um 20 nm fiihrt
beim Ubergang vom AUV(290-340) auf AUV(290-
320) zu einem starken Sprung, der im Januar eine
Abnahme auf etwa 10 %, im Juli auf etwa 20 % be-
deutet. Der Anteil P(290-315) =P(UV-B) betrigt
im Januar etwa 0,5 %, im Juli etwa 2,0 % fiir das
kiirzeste Intervall A(290-307.5) lauten die entspre-
chenden Anteile 6-10° % und 0,3 %.

Abb. 9 zeigt die auf das Juli-Maximum bezogenen
Abweichungen von P(AUV). (Tabellenwerte unter

c)). Man erkennt die Sonderstellung des UV-B-
Bereichs in den abgesetzten Gruppen der Jahres-
ginge wieder. Eine Abnahme um 50 %, 90 % oder
95 % bedeutet eine Variation um den Faktor 2 bzw.
10 bzw. 50. Die Unsymmetrie der Kurven ergibt
sich aus der Monatseinteilung, die nicht ,,sonnen-

stand-symmetrisch® ist, sowie aus dem Ozonge-
haltsminimum im Herbst.

Den Anteil der G(AUV) an der Globalstrahlung G,
kann man aus G(AUV)/G(UV) - G(UV)/G =
P(AUV) - G(UV)/G berechnen. Man erhilt z.B.
fir die UV-B-Globalstrahlung am 15. Juli: G(UV-
B)/G = 1,94 - 10%- 5.63 - 10°= 0,11 %, wobei die
Zahlenwerte der Abb. 7 und Tab. 2 entnommen
sind.

Die Méglichkeit, iiber die Messung von G und ein
bekanntes G(AUV)/G-Verhiltnis auf G(AUV) zu
schlieBen, kann fiir die Spektralbereiche, die ein
starkes Ubergewicht an langwelligen UV-A besit-
zen, als praktikabel angenommen werden, etwa wie
im Falle von G(UV) in Abschnitt 4.1.1. Eventuell
ist eine Erhohung der Fehlertoleranz notwendig.
Mit der Verschiebung zu kurzwelligen Bereichen
mit stark zunehmender Molekiilstreustrahlung wird
die Frage nach einer UV-Bereich typischen Strah-
lungsschwichung durch Wolken (siehe Abschnitt
3.2.) akut, die noch nicht hinreichend geklért ist.
Fiir den UV-B-Bereich wire diese Mdglichkeit der
UV-Daten-Ableitung nicht nur mit der Kldarung der
Bewolkungsschwichung verbunden, sondern er-
fordert auch die Kenntnis des aktuellen Ozonge-
halts, also die Nihe einer OzonmefBstation
(<200 km). Vorausgesetzt ist dabei, daB Nomo-
gramme fiir P(AUV) und Ozongehaltswerte erstellt
werden.

5. Zur Abhingigkeit der spektralen UV-Mefiwerte
von der Flankenlage

In diesem Abschnitt soll an einem Beispiel de-
monstriert werden, wie im UV-B-Bereich die Me-
Bergebnisse durch die Flankenlage der MeB3kanile
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Tabelle 2

Jahresgang der absoluten und relativen Tagessummen der Globalstrahlung in acht UV-Bereichen. Rechenmodell
und Modellannahmen wie in Tab. 1. '
a) Absolutwerte G(AUV) in Wh-m™
b) Prozentualer Anteil P von G(AUV) an G(UV) = G(290-400) vom gleichen Tag

c) Prozentuale Abweichung des P-Werts vom Juli-P-Wert des gleichen UV-Bereichs.

(Die Anzahl der angegebenen Stellen entspricht lediglich der Rechengenauigkeit)

UV-Bereich: 290-400  290-380  290-360  290-340  290-320  290-315  290-312,5 290-307,5
a) 80,51 56,23 32,94 14,01 1,23 0,39 0,11 0,006
15.Jan.  b) 100 69,84 40,91 17,40 1,53 0,48 0,14 0,01
<) 0 -1,98 6,43 18,46 62,32 7526 -86,79  -96,30
a) 143,03 100,07 59,10 26,01 2,88 1,02 0,36 0,03
15.Feb. by 100 69,96 41,32 18,18 2,01 0,71 0,25 0,02
c) 0 -1,81 -5,49 -14,81 -50,49 -63,40 76,42 92,59
a) 236,89 166,58 99,54 45,40 6,18 2,46 1,04 0,15
15.Marz  b) 100 70,32 42,02 19,17 2,61 1,04 0,44 0,06
c) 0 1,31 -3,89 10,17 -35,71 -46,39 58,49  -77,78
a) 354,80 250,87 151,55 71,14 11,25 4,86 2,32 0,43
15:April  b) 100 70,71 42,71 20,05 3,17 1,37 0,65 0,12
<) 0 -0,76 2,31 6,04 2192  -2938  -38,68  -55,56
a) 449,16 319,05 194,48 93,38 16,47 7,56 3,91 0,88
15.Mai  b) 100 71,03 43,30 20,79 3,67 1,68 0,87 0,20
<) 0 -0,31 -0,96 2,58 9,61 1340 -17,92 25,93
a) 495,73 352,88 216,02 104,81 19,41 9,16 4,90 1,19
15.Juni  b) 100 71,18 43,58 21,14 3,92 1,85 0,99 0,24
<) 0 -0,10 0,32 -0,94 3,45 4,64 6,60  -11,11
a) 479,75 341,83 209,73 102,37 19,47 9,32 5,08 1,29
15. Juli  b) 100 71,25 43,72 21,34 4,06 1,94 1,06 0,27
<) 0 0 0 0 0 0 0 0
a) 40523 288,47 176,79 86,12 16,22 7,72 4,18 1,04
15. Aug. b) 100 71,19 43,63 21,25 4,00 1,91 1,03 0,26
<) 0 -0,08 -0,21 -0,42 -1,48 -1,55 -2,83 -3,70
a) 293,77 208,56 127,23 61,33 10,96 5,06 2,63 0,60
15. Sept. b) 100 70,99 43,31 20,88 3,73 1,72 0,90 0,20
<) 0 0,36 -0,94 2,16 -8,13 11,34 -15,09 25,93
a) 183,06 129,33 78,12 36,65 5,69 2,42 1,13 0,20
15. Okt. b) 100 70,65 42,67 20,02 3,11 1,32 0,62 0,11
<) 0 -0,84 -2,40 6,19 2340  -31,96  -41,51 -59,26
a) 100,75 70,82 42,20 18,93 2,26 0,83 0,23 0,03
15.Nov. b) 100 70,29 41,89 18,79 2,24 0,82 0,23 0,03
<) 0 1,35 -4,19 11,95 -44.83 57,73 78,30  -88,89
a) 67,70 47,39 27,86 11,92 1,06 0,34 00,10 0,006
15.Dez. by 100 70,00 41,15 17,61 1,57 0,50 0,15 0,01
c) 0 -1,75 -5,88 17,48 61,33 74,23 -85,85  -96,30

bestimmt werden. Es wird angenommen, dal eine
bestimmte photobiologische Wirkung bei 300 nm
ihr Maximum besitzt; die Wirkungsfunktion W(})
klingt zur langwelligen Seite exponentiell ab, wobei
fiir die Steilheit der langwelligen Flanke sieben Fil-
le durch Angabe von Halbwertsbreite (HW), Zehn-
telwertsbreite (ZW) und Hundertstelwertbreite
(hW) spezifiziert sind (siche Abb. 10). Bestimmt
man die zugehorigen wirkungsbezogenen Global-
strahlungen aus modellierten spektralen Tages-
summen fiir die Monatsmitten in 48°N (sieche An-
gaben in 4.1.2.), so erhilt man jeweils als Jahres-
gang die Kurven im linken Teil der Abb. 10. Die
beiden Randkurven G und A, die der gréBten bzw.
kleinsten Steilheit der Flanke entsprechen, unter-
scheiden sich im Juli um den Faktor 10, im Januar
um den Faktor 500. Wenn man also eine Wirkung
gemil A mit den Strahlungswerten vergleicht, die
ein auf 300 nm eingestelltes Spektralradiometer mit
einer Transmissionsfunktion gemi G mift, so ist
eine Korrelation vollig unméglich. Entsprechendes
gilt beim Vertauschen von A und G, oder in abge-
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schwéchter Form nach Einsetzen anderer Flanken-
Typen solange, bis die Flankengleichheit fiir MeB-
gerdt und Wirkungsfunktion eine exakte Zuord-
nung erlaubt. Besitzt das Radiometer eine Flanke B
(Steigung der Erythemwirkungsfunktion), so liegen
die Juli- und Januarabweichungen, bezogen auf
Flankle A, immerhin noch beim Faktor 1,5 bzw.
1,9.

Vom UV-B-Globalstrahlungsspektrum mit seiner
Variation im Tages- und Jahresablauf kénnen nur
dann zuverlassige Werte fiir photobiologische Wir-
kungen ausgewertet werden, wenn man wirkungs-
bezogene Energien berechnet oder Spektralradio-
meter einsetzt, deren spektrale Empfindlichkeit an
die photobiologische Wirkungsfunktion angepaf3t
sind. Nur fir Wirkungen, deren Wellenldngenab-
hingigkeit gering ist, sollten ,,reine“ Energiewerte
von Interesse sein.

Das obige Beispiel verdeutlicht auch, warum solare
UV-B-MeBwerte verschiedener Radiometer hiufig
nicht vergleichbar sind und der MeBaufwand fiir
prizise Messungen sehr hoch ist (siehe z.B.*?). Die
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Jahresgang der prozentualen Abnahme des Anteils P(AUV) = G(AUV)/G(UV), bezogen auf die Juliwerte (Ma-

xima). Nach Rechenmodell

spektrale Empfindlichkeit der langwelligen Flanke
von UV-B-Mefigeriten fiir solare Strahlung muf3
iiber drei oder mehr GréBenordnungen spezifiziert
sein, um die Eignung des Gerits fiir bestimmte
MeBaufgaben feststellen zu konnen.

6. MefBiwerte des Jahresganges des Anteils der ery-
themwirksamen Globalstrahlung an der Global-
strahlung

Mit einem UV-B-Radiometer, das am Meteoro-
logischen Observatorium Hamburg zur Messung
der erythemwirksamen Globalstrahlung G., entwik-
kelt wurde, sind in Hamburg als auch an der Ozon-
station Meteorologisches Observatorium Hohen-
peiflenberg seit mehreren bzw. einem Jahr Dau-
erregistrierungen durchgefiithrt worden. Abb. 11
zeigt die abgeleiteten Jahresginge der Tagessum-
menverhiltnisse G./G fiir beide Stationen im Jahr
1987. Die Werte variieren zwischen etwa 0,3 - 10*

%) und mit Annahmen wie fiir Abb. 8.

im Dezember und 1 - 10**im Juli, also etwa um den
Faktor 3. Der Anteil an erythemwirksamer Global-
strahlung im Juli ist damit nur 1/10 des entsprechen-
den Werts fiir die UV-B-Energie.

Die Fluktuationen der Tagesginge beider Stationen
laufen teils gleichsinnig, teils gegenldufig. Dies soll-
te vor allem an Ozongehaltsunterschieden liegen,
denn der Abstand beider Stationen betrigt etwa
sechs Breitengrade. Im Mai 1987 z.B. ergab sich fiir
die Hamburger UV-Werte eine wesentlich bessere
Korrelation mit den Ozonwerten von Aarhus (Di-
stanz: 2,6 Breitengrade). Als Ursache fiir die Fluk-
tuationen sind neben den Ozongehaltsvariationen
auch Schwichungseffekte durch Bewélkung anzu-
nehmen. Ein erster Schritt zur Untersuchung von
nicht ozon-bedingten Fluktuationen zeigt Abb. 12
am Beispiel des Jahresganges der Anteilwerte fiir
die Mittagsstunde 11-12 (WOZ). Der Jahresgang
variiert zwischen 0.3 - 10™ und 1,3 - 10* und zeigt

23



10%
W,,,‘h":‘_ i Wirkungsfunktionen W(A)
2 : (normiert auf Maximalwert
: Abstand der Flanke von A=300nm
107 be- \ A B CDEF
ia : HW| 3 26 22 2 16 12 08
- ! ZwW| 10 88 7.2 &5 52 39 26
1 B ' hW| 20 175 1.4 131 0579 53
1
C :
-2
102 R ALANANAS
0 iD i
3 1
- !
1. 1
1E :
1 1
i
3 i
10 E gl [rogessummen der H
- effektiven Bestrahlungen | -
] {15. Tag jeden Monats, y=L8°N) : \
340 ' \ .
1. [Ger= L GAJWIN)Snm \ T ! G\ F\ E\ D\ \C \&
10" G N=295 '
L) R L] LS L) L§ L] L] T L] T  J L L]
JFMAMJJASOND 300 310 320 330 340
A/nm
Abbildung 10

rechts: Schematisierte relative Wirkungs- bzw. Filterfunktionen A bis G, bezogen auf das Maximum bei 300 nm,
mit unterschiedlichen Steigungen der exponentiell abfallenden langwelligen Flanken.
links: Jahresgang der Tagessummen der wirkungsbezogenen Globalstrahlung, berechnet aus den nebenstehenden
relativen Wirkungsfunktionen und den spektralen Globalstrahlungswerten G, (UV) fiir den 15. Tag jeden Monats
und Orte in 48°N (nach Rechenmodell”® wie in Abb. 8).
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Jahresgang der Verhiltnisse der Tagessummen von erythemwirksamer Globalstrahlung G, (UV-B) und Global-
strahlung G, gemessen 1987 am Met. Obs. Hamburg (linke Skala) und am Met. Obs. Hohenpeiienberg (obere
Kurve und rechte Skala).

(siehe Abschnitt 3.1.2., Gl. [2]) und setzt fir Q
die aktuellen HohenpeiBBenberger Ozongehaltswer-
te und fiir 8 (\) vereinfachend als Festwert

B8 (A = 307,5 nm) = 3,5cm "ein,

so erhilt man die obere Kurve der ozonreduzierten
(Ger(UV-B)/G)yeq-

besonders starke Fluktuationen im Friithjahr und
u.a. einen auffilligen Einbruch Anfang August.
Teilt man nun diese Anteilwerte G./G durch den
Transmissions-Term fiir Ozonabsorption

exp {-8p'm} = exp {-B(X)-Q/-cosl}
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Untere Kurve: Jahresgang der G.(UV-B)/G-Verhiltnisse der Stundensummen 11 bis 12 Uhr WOZ, gemessen

1987 am Met. Obs. Hohenpeifienberg (linke Skala).

Obere Kurve: Jahresgang der G (UV-B)/G-Werte (rechte Skala), berechnet aus der unteren Kurve nach einfacher Re-
duktion des Ozonschwichungseffekts, unter Verwendung der Ozongehalt-MeBwerte vom Met. Obs. Hohenpeifienberg.

Diese Kurve variiert abfallend vom Friithjahr zum
Herbst nur noch zwischen den Relativwerten 6 und
4; auch die Fluktuationen sind deutlich verkleinert
und betragen im Sommer nur noch = 10 %. Die
groBeren Anstiege zwischen November und Mirz
sollten sich zumindest teilweise durch eine verbes-
serte ,,Ozonkorrektur® (z.B. exakte Luftmassenbe-
rechnung, Einsetzen einer zeitlich variablen
Schwerpunkt-Wellenlange A, >307,5 nm) abbauen
lassen. Zur Klirung der verbleibenden Schwan-
kungen konnen dann die zugehérigen Wolken- und
Tritbungsverhiltnisse usw. herangezogen werden.

7. SchluSbemerkung

Fiir die photobiologischen Anwendungen sollte
nicht nur die UV-Globalstrahlung, also die solare
Strahlung auf die horizontale Ebene, sondern auch
die Strahlung auf geneigte Ebenen (,,hemispherical
solar radiation“), insbesondere auf die vertikale
Ebene, von Interesse sein. Um Modell-Abschit-
zungen zu priifen, haben am Meteorologischen Ob-
servatorium Hamburg seit Herbst 1988 Messungen
der erythemwirksamen solaren Halbraumstrahlung
auf die vertikale Ebene begonnen.
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Laufener Sem.beitr. 3/88 —

Akad. Natursch. Landschaftspfl. (ANL) — Laufen/Salzach 1989

Biologische UV-Wirkungen — Grundlagen,

MefgroBen, Einheiten

J. Kiefer

1. Einleitung

Ultraviolette Strahlen kénnen biologische Wir-
kungen nur entfalten, wenn sie im betrachteten Sy-
stem absorbiert werden. Dieser Vorgang ist spezi-
fisch und an das Vorhandensein von Molekiilen
oder Strukturen gebunden, deren optische Eigen-
schaften im betrachteten Wellenldngenbereich eine
Absorption erlauben. Hiufig sind diese Chromo-
phore nicht bekannt, und es liegt nahe, aus der
Wellenlidngenabhingigkeit eines biologischen Ef-
fekts auf ihre Natur zurilickzuschlieBen. Dies ist die
Idee der Aktionsspektroskopie, deren Faszination
darin liegt, daB sie erméglicht, durch einfache Va-
riation eines physikalischen Parameters — der Wel-
lenldnge — Aufschluf} iiber den Ablauf biologischer
Vorginge zu erhalten, ohne das System zu zersto-
ren. So einfach der gedankliche Ansatz auch ist, so
birgt die Durchfiihrung jedoch eine Reihe von Fall-
stricken, so daB bei Nichtbeachtung der Vorausset-
zungen leicht falsche SchluBfolgerungen gezogen
werden konnen (KIEFER, 1986). Aus diesem
Grunde werden im folgenden die Bedingungen der
Aktionsspektroskopie in elementarer Form disku-
tiert.

2. Fotobiologische Grundprozesse

Der Ausgang einer jeden fotobiologischen Reak-
tion ist die Absorption eines Quantums in einem
Rezeptormolekiil. Die Wahrscheinlichkeit dieses
Ereignisses wird beschrieben durch die Angabe des
Absorptionswirkungsquerschnittes (Abb. 1). Be-
trachtet man eine diinne Schicht einer Fliissigkeit,
in welcher die absorbierenden Molekiile, die
Chromophore, homogen verteilt sind, so erhilt
man

dﬂ=03'g'0 1)

Dabei sind
2 = Quantenfluenz, d.i. die Zahl der pro Fliche
auftreffenden Quanten

dg = Anderung der Quantenfluenz durch Absorp-
tion in der betrachteten Schicht

A

N

dx
Abbildung 1

Zur Ableitung des Absorptionsquerschnitts

®-doé

A = die Flache senkrecht zur Quanteneinfallsrich-
tung

= Zahl der Chromophore im Absorptionsvolu-
men

Der Proportionalititsfaktor o, hat die Dimension
einer Fliche und wird daher Absorptionsquer-
schnitt genannt. Anschaulich beschreibt er die Flai-
che, die man sich um jeden Absorber vorstellen
kann, durch die ein Quant fallen muf3, um vollstin-
dig absorbiert zu we:rde:nN

Die Konzentration ist g3, wenn man sie in ,,Zahl
pro Volumen“ ausdriickt. Die iiblicherweise be-
nutzte molare Konzentration c erhilt man durch
Multiplikation mit der Avagadro-Zahl N,
(= 6.02 x 10®), so daB sich mit (1) ergibt

dg=0,"Ny-c-2-dx )
oder nach Integration

g=goe'°ANA'C’x 3).
Diese Gleichung beschreibt die Abhéingigkeit der
Quantenfluenz von der Eindringtiefe x unter den
gemachten Voraussetzungen, ndmlich homogene
Verteilung der Chromophore, parallele Lichtstrah-
lenund Abwesenheit von Streuung.

Gleichung (3) entspricht im wesentlichen dem be-
kannten LAMBERT-BEER-Gesetz:

g=0-10°°" (4)

wobei £ den molaren dekadischen Extinktionkoef-
fizienten bezeichnet. Durch einfachen Koeffizien-
tenvergleich erhilt man

€ =04 Na-logpe &)

Typische ,starke“ Chromophore haben Extink-
tionskoeffizienten um 10°cm™” (mol/l)?, was einem
Absorptionsquerschnitt von ca. 4 x 107 cm’ ent-
spricht, d.h. einer Kreisscheibe mit 3.5 x 10° cm
Radius. Die Beziehung (5) stellt fest, daB die Quan-
tenfluenz exponentiell mit der Eindringtiefe ab-
nimmt. Dies ist jedoch nur unter den gemachten
Voraussetzungen giiltig. Wesentlich ist hier die
Vernachldssigung von Streuung und Brechung.
Falls sie auch noch beriicksichtigt werden muf3, 4n-
dern sich die Verhéltnisse recht entscheidend. Da
hierbei die Strahlrichtung nicht mehr konstant
bleibt, spielt dann auch die Ausdehnung des Licht-
biindels eine Rolle, und es kann im Inneren der
Flissigkeit sogar eine hohere Fluenz auftreten als
an der Oberfliche. Die analytische Behandlung
auch einfacher Fille ist keineswegs trivial und kann
hier nicht durchgefiihrt werden, ein illustrierendes
Beispiel ist in Abbildung 2 dargestellt. Eine weiter-
gehende Diskussion dieser Problematik findet man
bei STAR und MARIJNISSEN (1987), wo auch auf
die Bedeutung unterschiedlicher Brechungsindizes
eingegangen wird.
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Fluenz als Funktion der Eindringtiefe bei breit auftref-
fenden Lichtbiindeln. Hierbei ist vorausgesetzt, daf3
die Berechnungsindizes von Objekt und Umgebungs-
medien gleich sind. Obere Kurve: Probendicke 50 um,
untere Kurve: Probendicke 200 um (nach STAR und
MARIJINISSEN, 1987), hier findet man auch die der
Berechnung zugrundeliegenden Parameter.

An dieser Stelle soll auch auf eine andere mégliche
Fehlerquelle hingewiesen werden: Man ist intuitiv
geneigt, bei gut geriihrten Suspensionen die Ab-
sorption des Mediums zu vernachléssigen und die
auf das Objekt treffende, mittlere Fluenz mit dem
an der Oberflache ermittelten Wert gleichzusetzen.
Dies ist im allgemeinen jedoch keineswegs korrekt,
wie folgende Rechnung zeigt: Gleichung (3) wird
dafiir in der Form geschrieben:

g=0.,e" 6)

wobei x die Schichtdicke wie zuvor und a einen wel-
lenldngigen Absorptionskoeffizienten darstellt.
Die mittlere Fluenz @ ist dann

__1_ o b -ax
o=30 Je dx  (7)
Hier ist X die Gesamtschichtdicke. Daraus ergibt

sich

1-e¥

° aX ®)

aX stellt die Gesamtabsorption dar, die leicht — na-
tiirlich.immer bei der Bestrahlungswellenldnge — zu

g=0

messen ist. In Abhéngigkeit von ihr kénnen sich er--

hebliche Unterschiede zwischen der Oberflichen-
fluenz ¢, und dem in der Suspension herrschenden
Mittelwerts ¢ ergeben (MOROWITZ, 1950).

Das Absorptionsereignis stellt zwar den Ausgangs-
punkt der fotobiologischen Wirkung dar, entschei-
dend fiir die weiteren Reaktionen ist jedoch die
Entstehung fotochemischer Produkte. Die Wahr-
scheinlichkeit ihrer Bildung wird charakterisiert
durch die Quantenausbeute Q:

Zahl verdnderter Molekiile

Q= Zahl absorbierter Quanten

oder auch

_ Mole der verinderten Molekiile
Q= E =
1nstein

1 Einstein ist die Zahl absorbierter Quanten als
Vielfaches der AVOGADRO-Zahl, gewisserma-
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Ben also ,,1 Mol Quanten®.

Bei einstufigen Prozessen kann Q nicht grofer als 1
werden. Haufig schlieBen sich jedoch Folgereak-
tionen an, so daf3 auch gréflere Werte vorkommen.
Ein bekanntes Beispiel bildet die chemische Akti-
nometrie nach HATCHARD und PARKER (1956)
(s.a. BLUME und GUSTEN, 1977).

Die Zahl gebildeter Fotoprodukte N’ ergibt sich
somit nach dem vorstehend Gesagten als

N'=Q:0,4'Npy-c- 2 (9a)
oder mit (5) auch als
N’ = Q -¢-c-g/logpe (9b)

3. Aktionsspektroskopie

Die letzten Beziehungen bilden den gedankli-

chen Ausgangspunkt fiir die Aktionsspektroskopie.
Man versteht darunter die Bestimmung der Abhéin-
gigkeit eines fotobiologischen Effekts von der Wel-
lenldnge des eingestrahlten Lichts. Ein wichtiges
Motiv fiir solche Untersuchugnen stellt die Hoff-
nung dar, aus der Form der gefundenen Abhéingig-
keit auf die Natur der primiren Chromophore
riickschliefen zu kénnen. Praktisch sind sie wichtig
bei der Bewertung von Strahlenquellen in bezug auf
ihre biologische Bedeutung. Das ,,Ozonproblem*
ist ein Beispiel fiir diese Fragestellung. In diesem
Zusammenhang spricht man auch héufig von einer
»spektralen Wichtungsfunktion®.
Der fotobiologische Effekt hdngt im allgemeinen in
komplizierter und meist nicht einfach zu durch-
schauender Weise von der Zahl der primér gebilde-
ten Fotoprodukte ab, allerdings mu8 fiir eine sinn-
volle Anwendung der Aktionsspektroskopie vor-
ausgesetzt werden, daB3 dieser Zusammenhang ein-
deutig und unabhingig von der eingestrahlten Wel-
lenlénge ist. Bezeichnet man das Effektniveau mit
y, so muf} gelten

y = f(\) gleich fiir alle Wellenléngen (10)

wobei iiber die Form von f(N”) meist keine allge-
meinen Aussagen zu machen sind. Mit (9b) kann
man dann auch schreiben

(11)

Beziehung (11) impliziert eine wichtige Folgerung:
Die Wirkungskurven, bei denen y gegen @ aufge-
tragen wird, missen geometrisch dhnlich sein, d.h.
sich lediglich durch eine Veridnderung des Abszis-
senmafstabs ineinander iiberfiihren lassen. Dies ist
offensichtlich, da sicher € und ¢ nicht von & abhin-
gen. Nicht selbstverstdndlich ist dies allerdings fiir
Q, die Quantenausbeute, da bei einer grofen Zahl
primirer Fotoprodukte Sekundarreaktionen nicht
auszuschlieBen sind, welche Anderungen in Q be-
wirken konnen. Es ist daher anzustreben, bei nicht
zu hoher Fluenz zu arbeiten, um solche ,,Séttigungs-
effekte” auszuschlieBen. Wegen der im allgemeinen
nicht bekannten Form von f(N’) missen Aktions-
spektren immer auf dieselbe Wirkung bezogen
werden. In diesem Fall kann man schreiben

(12)

Falls mit Hilfe der Aktionsspektroskopie ein unbe-
kannter Chromophor identifiziert werden soll, muf3
vorausgesetzt werden, dal Q nicht von der Wellen-
lange abhéngt. Dann gilt

y = f(Q - ¢ - @/loge)

Q- ¢-c- @ = constant/[gpeffekt

(13)

&€ @ = constant/[goeffekt



woraus sich unmittelbar die Verfahrensvorschrift
ergibt: Man bestimme fiir ein gegebenes Effektni-
veau die Quantenfluenz, die zu seiner Auslosung
notwendig ist und trage den Kehrwert gegen die
Wellenlinge auf. Die so erhaltene Kurve entspricht
dann dem Extinktionsspektrum des gesuchten pri-
méren Absorbers.

Es ist angebracht, an dieser Stelle noch einmal die
Voraussetzungen, welche dieser Analyse zugrunde-
liegen, zusammenzufassen:

1. Das eingestrahlte Licht erreicht den Chromo-
phor unverédndert, d.h. Streuung und Vorabsorp-
tion sind zu vernachlissigen. Diese Bedingung ist
nur in diinnen Schichten zu realisieren, da selbst bei
Fehlen stoérender Komponenten die Eigenabsorp-
tion des Chromophors die Fluenz in grof3erer Tiefe
verdndert.

2. Die Quantenausbeute ist iiber den gesamten Be-
reich konstant.

3. Die Chromophorenkonzentration c ist konstant.
Diese Forderung impliziert, daf} die Zahl gebildeter
Fotoprodukte klein bleibt im Vergleich zur Aus-
gangskonzentration. Die applizierten Fluenzen miis-
sen also so gering wie moglich gehalten werden.

In der Praxis spielt ein weiterer Faktor noch eine
besondere Rolle, ndmlich eine mégliche Abhangig-
keit von der Intensitdt. Die Fluenzen zur Errei-
chung eines bestimmten Effekts iiberspannen in der
Regel mehrere Zehnerpotenzen. Die Messungen
machen daher in der Regel unterschiedliche
Fluenzraten notwendig. Zuverldssige Ergebnisse
sind nur zu erzielen, wenn die Wirkung vom Zeit-
faktor bei der Exposition unabhingig ist, d.h. nur
durch das Produkt ,Zeit x Fluenzrate“ bestimmt
wird. Die Giiltigkeit dieses sogenannten ,,Rezipro-
zititsgesetzes“ mufl — evt. durch Kontrollmessun-
gen—sichergestellt sein.

Auch die Anforderungen an die spektrale Reinheit,
d.h. die spektrale Brandbreite der verwendeten
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»Klassisches* Aktionsspektrum der Bakterienabté-
tung (GATES, 1930), in dem die Quantenkorrektur (s.
Text) nicht durchgefiihrt wurde.

Monochromatisierungseinrichtungen, sind nicht zu
vernachléssigen. Die Absorptionsspektren biolo-
gisch wichtiger Molekiile sind zwar im allgemeinen
recht breit, daraus darf aber nicht geschlossen wer-
den, daB der spektralen Auflgsung keine besondere
Beachtung zuzuschreiben ist. Die Flanken der Ab-
sorptionsspektren sind ndmlich oft sehr steil, eine
zu grofle Bandbreite fithrt hier — und nicht im Be-
reich der Maxima — zu nicht unerheblichen Fehlern.
Die bisherigen Uberlegungen haben deutlich ge-
macht, daB3 die entscheidende MeBgroBe die zur
Erreichung eines bestimmten Effekts nortwendige
Quantenfluenz @ ist. Sie wird jedoch in der Regel
nicht gemessen (s.0.), sondern meist die Energie-
fluenz H, d.h. die auftreffende Energie pro Fliche.
Nach der bekannten EINSTEIN-PLANCK-Bezie-
hung gilt fiir die Quantenenergic E

E=hv=h;

(A: Frequenz, c: Lichtgeschwindigkeit im Vakuum,
A: Wellenlidnge, h: Elementarquantum, h = 6,63 x
10™*J/s). Esist also

—p.C.
H=h-7-0 (14

Beziehung (13) wird damit

e- H -\ = constant/[geffekt (15)

Daraus folgt, daBl die bestimmten Energiefluenzen
jeweils mit den Wellenldngen A multipliziert wer-
den miissen, um zu einem korrekten Aktionsspek-
trum zu gelangen (sogenannte ,,Quantenkorrek-
tur®). In der Regel werden diese auf eine bestimm-
te Bezugswellenldnge — meist die des Maximums —
normiert.

Abbildungen 3 und 4 zeigen zwei Beispiele von Ak-
tionsspektren. Das erste reprisentiert ein klassi-
sches Exempel, wodurch schon mehr als zehn Jahre
vor der biochemischen Aufklirung die Bedeutung
der Desoxyribonukleinsiure gezeigt wurde. In Ab-
bildung 4 wird ein neueres Pendant gezeigt, nim-
lich das Aktionsspektrum fiir die Abtétung von
Saugerzellen.

4. Aktionsspektren bei Vorabsorption

Im bisher diskutierten ,reinen“ Fall entspricht
die spektrale Wirkungsfunktion s(A) dem Verlauf
des Extinktionsspektrums €(A) des priméren Chro-
mophors. Diese idealen Verhéltnisse sind in praxi
selten anzutreffen. Bei Vorabsorption wird der In-
tensititsverlauf der Lichtquelle durch das Trans-
missionsspektrum T()) der vorgelagerten Molekiile
moduliert, die den Chromophor erreichende Quan-
tenfluenz ist u.U. deutlich verringert. Die dann
gemessene spektrale Wirkungsfunktion zeigt einen
oft drastisch gednderten Verlauf. Bezeichnet man
mit s’(A) das bei Vorabsorption bestimmte Wir-
kungsspektrum und mit o’(\) die zugehdrigen
Fluenzwerte, so gilt

_ < N
s(A\) = ORI (c: Normierungsfaktor)

und

0= )

somit

gA)=TQ)-s(r)  (16)

Die erhaltene Wirkungsfunktion ist also durch das
Produkt aus Transmissions und tatsdchlichem Wir-
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Aktionsspektren fiir Inaktivierung von Zellen des Chi-
nesischen Hamster (¥ TODD et al, 1968,54 ROTH-
MAN und SETLOW, 1979, ¢ WELLS und HAN,
1984, @l ZOLZER und KIEFER, 1984 (aus: ZOLZER,
1986) im Vergleich zu einem mittleren Aktionsspek-

trum fir die Schidigung von Bakterien und Phagen

(SETLOW, 1974).

kungsspektrum gegeben. Ein gutes Beispiel fiir die
geschilderten Verhéltnisse stellt--die Erythembil-
dung dar, welche auf einer Zellschidigung im Stra-

tum germinativum der Haut beruht, die im wesent-

lichen dem Absorptionsverhalten der DNS folgt.

Die dariiber liegende Lederhaut (Stratum cor-
neum) schirmt die eindringende Strahlung jedoch
betrdchtlich ab. Dies ist in Abbildung 5 verdeut-
licht. Man erkennt, da zumindet im kurzwelligen
Bereich Theorie und Experiment recht gut tiberein-
stimmen, die Ausldufer bei groferen Wellenldngen
sind wahrscheinlich dadurch bedingt, daf auch
noch andere Chromophore eine Rolle spielen.

5. Polychromatische Strahlenquellen

In den meisten Fillen emittieren die verwende-

"ten Strahlenquellen mehr als eine Wellenlinge.

Falls zwischen ihnen in Bezug auf den fotobiologi-
schen Effekt keine Wechselwirkungen bestehen,
spricht man von additiver Wirkung, d.h. die prima-
ren Fotoprodukte werden von jedem Teil des Ge-
samtspektrums unabhingig erzeugt und addieren
sich zum Gesamteffekt:

=QfsM)esM)dr  (17)
und
y=1£(N’)
=f(Q[s)e(M)dr)  (18)

Dabei sind s(A) die wellenlangenabhéngige spektra-
le Wirkungsfunktion und @()) das Quantenfluenz-
spektrum. Aus (18) geht hervor, daf} eine notwen-
dige Bedingung fiir Additivitit die geometrische
Ahnlichkeit der erhaltenen Fluenz-Effekt-Kurven
ist. Es besteht AnlaB darauf hinzuweisen, daB die
Additivitit auf der Ebene der primiren Fotopro-
dukte und nicht der gemessenen biologischen Wir-
kung besteht. Nur und nur bei linearen Wirkungs-
kurven ergibt sich eine Additivitdt auch der Wir-
kungen.

Hiufig werden Aktionsspektren nicht mit Hilfe

:monochromatischer Lichtquellen, sondern dadurch

bestimmt, daB mit Hilfe von Kantenfiltern aus ei-
nem Gesamtspektrum schmale Anteile sukzessiv
eliminiert werden. Zur Analyse dieses Verfahrens
ist es zweckmiBig, die spektrale Quantenfluenz als
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Konstruktion eines Aktionsspektrums fiir die Erythembildung und Vergleich mit experimentellen Daten

(PARRISH etal., 1982).
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Produkt aus der Gesamtfluenz @ und einer nor-
mierten Verteilungsfunktion zu schreiben:

o) =o-f0) (19
mit [ f0\) dh =1

Von einem Gesamtspektrum, das sich von A, bis A,
erstreckt, werde nun ein schmales Band A,...A; ab-
geschnitten. Wie iiblich werden wieder identische
Wirkungen betrachtet. Dann gilt

2 i‘ﬁ(x) f(1) dA

1

= ﬁ1[}fm50~) f(r) d - } s(A) f(0) dA] - (20)
A A

0 (s]

und nach Uqurmungy

}ls()») £() dn
A

=(1-2) )j‘“s(x) fady (21)
o1 7»0

Dabei ist g, die fiir die Wirkung notwendige Quan-

tenfluenz des gesamten Spektrums, @, die nach Ein- |

schaltung des Kantenfilters.

Falls der ausgeblendete Bereich schmal genug ist,
kann man die linke Seite von Gleichung (21) mit
s(Ay) gleichsetzen, das Integral auf der rechten Seite
ist konstant. Die Bestimmung der spektralen Wir-
kungsfunktion setzt also — wie bei der Verwendung
monochromatischer Quellen - eine exakte Messung
der Quantenfluenzen voraus.

Das beschriebene Verfahren 148t sich verallgemei-
nern durch sukzessives Abschneiden des Spektrums
mit Hilfe mehrerer Kantenfilter. man erhélt dann
analog

- A
02) = 0 (- ) [ & (22)
Die weitere Verallgemeinerung ist offensichtlich.:

6. Uber die Anwendung von Wirkungsfunktionen

Spektrale Wirkungsfunktionen haben nicht nur
einen fundamentalen Wert zur Erforschung von
Grundvorgéngen, sondern kénnen auch herange-
zogen werden zur Bewertung von Lichtquellen, al-
lerdings immer nur im Hinblick auf einen bestimm-
ten Effekt. Aus diesem Grunde ist Skepsis ange-
bracht bei der Einfithrung von ,,allgemeinen Wir-
kungsfunktionen®“. Es mufB3 auch darauf hingewie-
sen werden, daf} die grundsétzliche Anwendbarkeit
an die Voraussetzung der Additivitdt gekniipft ist.
Diese ist sehr haufig nicht gegeben, vor allem dann,
wenn im betrachteten Spektralgebiet noch andere
fotobiologische Effekte vorliegen. Ein typisches
Beispiel ist die Fotoreaktivierung der UV-induzier-
ten Inaktivierung von Mikroorganismen. Wechsel-
wirkungen zwischen verschiedenen Spektralberei-
chen fithren dazu, daf3 ,,monochromatische* und
»polychromatische“ Aktionsspektren erhebliche
Unterschiede aufweisen kdnnen.

7. SchluBifolgerungen

Aus dem vorher Gesagten geht hervor, daf3 exak-
tes fotobiologisches Arbeiten eine moglichst ge-
naue Kenntnis der Bestrahlungsbedingungen vor-
aussetzt. Die Erfahrung zeigt, daB die Ubernahme
von Lampen- und Filterspektren aus Firmenpro-

spekten nicht ausreicht. Fabrikationsunterschiede
und Alterungsprozesse konnen zu gravierenden
Abweichungen von der ,Norm* fiilhren — auf die
eigene Messung kann nicht verzichtet werden. Die
spektrale Verbindung der Quantenfluenz ist die
entscheidende MefBgrof3e, ihre Bestimmung ist bei
nicht monochromatischen Quellen durchaus nicht
trivial. Aber auch bei monochromatischer Strah-
lung koénnen Vorabsorption und Streuung bewir-
ken, daB die biologischen Objekte eine geringere
als an der Oberfliche gemessene Fluenz erhalten,
wie zuvor gezeigt.

Bei der Beschreibung von Grundphidnomenen ist
auf die Angabe von Fluenzen und deren spektraler
Verteilung nicht zu verzichten. Die Wichtung mit
noch so attraktiv erscheinenden Wichtungsfunktio-
nen sollte vermieden werden, denn hierdurch wird
— aufgrund der durchgefiihrten Mittelung — Infor-
mation verloren. Ein solches Verfahren hat nur ei-
nen gewissen heuristischen Wert zur schnellen ver-
gleichenden Charakterisierung verschiedener Sze-
narien, kann aber die genaue Angabe der optischen
Parameter niemals ersetzen. Die Wichtung mit
nicht dem untersuchten Effekt entsprechenden Ak-
tionsspektren stellt einen schwerwiegenden syste-
matischen Fehler dar, der leicht vollig unzutreffen-
de Schlufifolgerungen provozieren kann.
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UV-Wirkungen auf zellulirer Ebene

Friedo Zdlzer

Die Mechanismen der Wirkung ultravioletter
Strahlung auf Pflanzen und Tiere wird man letztlich
nur dann verstehen lernen, wenn man Untersu-
chungen auf einer Reihe verschiedener Ebenen
vornimmt, ohne die Vielfalt der Phdnomene in ein
allzu starres Schema pressen zu wollen. In diesem
Sinne werde ich hier iiber Beobachtungen auf zellu-
larem Niveau berichten und dabei immer wieder
auch auf unsere Kenntnis der molekularen Vorgén-
ge verweisen. Mir geht es aber nicht in erster Linie
darum zu beschreiben, welche Photoprodukte bei
einer Bestrahlung entstehen und wie diese das
Schicksal einer Zelle bestimmen. Meine Frage ist
eher: Welche zelluliren Funktionen werden durch
eine Bestrahlung beeinflut und welche Wechsel-
wirkungen gibt es zwischen den verschiedenen Ver-
dnderungen?

Inaktivierung und Mutationsausljsung

Inaktivierung und Mutationsauslésung sind —
zumindest im Falle von Mikroorganismen und tieri-
schen Gewebekulturen — die vorrangig untersuch-
ten Parameter. Tragt man die Uberlebensrate in
halblogarithmischem MafBstab gegen die Bestrah-
lung auf, so erhélt man bekanntlich lineare oder
sigmoide Kurven, die sich qualitativ recht gut durch
Treffer- oder Treffbereichstheorie beschreiben las-
sen (DERTINGER und JUNG, 1969). Man nimmt
dabei ausgehend von der quantenhaften Natur der
Strahlung an, dal} eine gewisse Mindestanzahl von
Absorptionsereignissen zum Tod einer Zelle fiihrt.
Diese Vorstellung 148t sich natiirlich so nicht auf-
recht erhalten, und es gibt inzwischen eine Reihe
von Modellen, die neue Erkenntnisse, insbeson-
dere iiber die Reparatur von Strahlenschiden, ein-
beziehen (HAYNES, 1975; TOBIAS et al., 1980).
Sie machen nicht nur die Vielfalt der Kurvenfor-
men, sondern auch die zum Teil erheblichen Emp-
findlichkeitsunterschiede zwischen verwandten
Zellstimmen verstdndlich. Um nur ein Beispiel zu
nennen: bei der Hefe Saccharomyces cerevisiae
kennt man inzwischen etwa 100 Gene, die fiir die
Reparatur von Strahlenschiden verantwortlich
sind. Ein Wildtyp dieses Organismus iiberlebt tau-
sende von Pyrimidin-Dimeren pro Zelle, wihrend
in der empfindlichsten Mutante einige wenige Py-
rimidin-Dimere pro Zelle zur Abtotung ausreichen
(ROTH et al., 1988). Ahnliche Dinge lassen sich
tiber Bakterien und — mit gewissen Einschrankun-
gen —liber Sdugerzellen sagen.

Auf die verschiedenen Arten von Reparatur einzu-
gehen, erspare ich mir an dieser Stelle (vgl.
FRIEDBERG, 1985). Ich mochte lediglich hervor-
heben, dal der Photoreaktivierung insofern beson-
dere Bedeutung zukommt, als sie fiir einen einzigen
Schadenstyp spezifisch ist, ndmlich das Pyrimidin-
Dimer (vgl. HARM, 1976). Untersuchungen zur
Photoreaktivierung erlauben daher Riickschliisse
auf die an der Wirkung beteiligten priméiren Ver-
dnderungen. Es gibt allerdings Komplikationen, die
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im Zusammenhang mit dem Problem der Wach-
stumsverzdgerung zu beachten sein werden.

Was ich hier in aller Kiirze iiber den Zusammen-
hang von Inaktivierung und Reparatur gesagt habe,
gilt cum grano salis auch fiir die Mutationsauslo-
sung. Ich will mich aber auch an diesem Punkt nicht
weiter aufhalten, sondern gleich zu der Frage der
Wellenldngenabhéngigkeit iibergehen.

Daf3 die Aktionsspektren fiir Inaktivierung und
Mutationsauslésung im wesentlichen der DNA-
Absorption folgen, ist allgemein bekannt. Wie steht
es aber um den Vergleich zwischen Wildtypen und
reparaturdefizienten Stimmen? Findet man im UV
A und UV B die gleichen Unterschiede wie im UV
C?

Interessanterweise ist das nicht der Fall. Die Ak-
tionsspektren fiir Wildtypen und (exzisions-) repa-
raturdefiziente Staimme verlaufen zwar im Bereich
zwischen 254 und 313 nm im wesentlichen parallel,
zeigen aber bei grofSeren Wellenldngen weit weni-
ger Ahnlichkeit. Die Empfindlichkeitsunterschiede
zwischen den Stimmen werden allerdings insge-
samt geringer. Diese Beobachtung machte man so-
wohl bei Bakterien (WEBB and BROWN, 1976)
als auch bei HEFEN (254 bis 313 nm: ZOLZER
and KIEFER, 1983; 365 nm: ROTH et al., 1988)
und Siugerzellen (KEYSE et al., 1983).
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Aktionsspektren fiir die Inaktivierung von Zellen eines
Wildtyps (@) und einer (exzisions-) defizienten Mutan-
te (M) der Hefe Saccharomyces cerevisiae im Vergleich
zum Absorptionsspektrum der DNA.



Es gibt jedoch auch menschliche Zellen, die sich bei
254 nm normal verhalten, wihrend sie bei 313 nm
reagieren, als seien sie reparaturdefizient (Ataxia
telangiectasia: SMITH and PATERSON, 1981,
Bloom’s Syndrom: ZBINDEN and CERUTTI,
1981). Diese Zellen zeigen zugleich eine besondere
Empfindlichkeit gegeniiber ionisierender Strah-
lung. Es liegt daher nahe, die Ursache fiir ihre Ab-
normalitit bei solchen Schiden zu suchen, die auf
den Angriff von Radikalen an der DNA zuriickge-
hen, wie etwa Glykole und Strangbriichen. Endgiil-
tiges 1aBt sich aber derzeit nicht sagen.
Untersuchungen zur Photoreaktivierbarkeit von
Inaktivierung und Mutationsauslésung weisen dar-
auf hin, da ganz allgmein die Pyrimidin-Dimere
mit steigender Wellenlidnge an Bedeutung verlie-
ren. Der Anteil photoreaktivierbarer letaler und
mutagener Ereignisse (auch ,,photoreaktivierbarer
Sektor“ genannt) ist in der Regel zwischen 250 und
300 nm konstant, nimmt aber zu groBeren Wellen-
lingen hin deutlich ab. Untersucht wurden bisher
Bakterien (238-297 nm: ZELLE et al., 1958; 365
nm: WEBB et al., 1976), HEFEN (254-313 nm:
ZOLZER and KIEFER, 1983; 365 nm: ROTH et
al., 1988) und Amphibienzellen (254-313 nm: RO-
SENSTEIN, 1984).

Ein weiterer Punkt sollte hier erwihnt werden.
Oberhalb 320 nm, nicht aber im Bereich kleinerer
Wellenldngen, wird die Inaktivierung durch die
Anwesenheit von Sauerstoff sehr begiinstigt. Auch
das spricht fiir eine Beteiligung strahlen-induzierter
Radikale an der Wirkung (WEBB, 1977). In die
gleiche Richtung weisen Experimente, bei denen
man einen Zusammenhang zwischen intrazelluldrer
Glutathionkonzentration und Empfindlichkeit ge-
geniiber langwelliger Strahlung feststellte (TYR-
RELL and PIDOUX, 1986).

Erholungsphiinomene

Inaktivierung und Mutationsauslésung werden

meist gleich nach Bestrahlung ermittelt, so daf} die
Zelle sich von Anfang an unter Wachstumsbedin-
gungen befindet. Es liegt nahe zu vermuten, daf} es
dadurch zu Wechselwirkungen zwischen Replika-
tion und Reparatur kommt und die Strahlenscha-
den sich stirker auswirken, als es eigentlich sein
miifite. Tatsdchlich beobachtet man eine geringere
Inaktivierung und Mutationsauslosung, wenn die
Zellen zunachst eine Zeit lang unter Bedingungen
gehalten werden, die ein Wachstum nicht zulassen.
Dieses Phianomen wird als ,,delayed plating recove-
ry“ bezeichnet. Es ist bei Bakterien (ROBERTS
and ALDOUS, 1949), Hefen (PATRICK et al.,
1964), Algen (WILLIAMS et al., 1979) und Siu-
gerzellen (CHAN and LITTLE, 1982) nachgewie-
sen.
Das AusmaB der Erholung hingt sowohl von phy-
siologischen Bedingungen wie Temperatur und pH
(PATRICK and HAYNES, 1964) als auch von der
genetischen Konstitution der Zelle ab (PARRY
and PARRY, 1969, 1976). Von besonderer Bedeu-
tung in diesem Zusammenhang ist die Fahigkeit zur
Exzisionsreparatur (UNRAU et al., 1971). Die Be-
funde lassen sich so deuten, daf} wihrend der Inku-
bation unter Nicht-Wachstums-Bedingungen ein
gewisser Teil der Strahlenschidden aus der DNA
entfernt wird und es dadurch in geringerem Malfle
zu der erwahnten Wechselwirkung zwischen Repli-
kation und Reparatur kommt (FERGUSON and
COX, 1980).

Auch beziiglich der ,delayed plating recovery“
wurden bisher Untersuchungen fast ausschlieBlich
bei 254 nm vorgenommen, andere Wellenlingen
fanden weit weniger Interesse. KELLAND et al.
(1983) beobachteten, daf3 die Erholung bestrahlter
Bakterien bei Wellenldngen oberhalb 290 nm stark
von den osmotischen Bedingungen abhingt.
FRAIKIN et al. (1977) gaben an, Erholung be-
strahlter Hefezellen bei 313 nm gefunden zu haben.
TUVESON and VIOLANTE (1982) zeigten, da3
im Falle von Bakterien Erholung bei 313 nm nur
scheinbar stattfindet; tatsdchlich kommt es zu ei-
nem Wachstum iiberlebender Zellen, das durch den
Austritt von Nihrstoffen aus absterbenden oder to-
ten Zellen ermdglicht wird.

Im Hinblick auf diese zum Teil widerspriichlichen
Befunde untersuchten SCHALL and KIEFER
(1988) die ,,delayed plating recovery“ von Hefezel-
len in Abhéngigkeit von der Wellenldnge. Um zwi-
schen echter und nur scheinbarer Erholung unter-
scheiden zu koénnen, wurden sowohl ,liquid hol-
ding“- als auch ,agar-holding“-Experimente
durchgefiihrt, d.h. die Zellen wurden nach der Be-
strahlung entweder in Flissigkeit oder auf einem
verfestigten Medium gehalten.
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Abbildung 2

Erholung durch ,liquid holding“ (O,®) und ,agar
holding“ (OJ,HM) nach Bestrahlung bei 254 nm (O,0)
und 303 nm (®,H) in einem Wildtyp der Hefe Saccha-
romyces cerevisiae.

Tatsdchlich war bei 254 nm in beiden Fillen eine
Erholung zu beobachten. Bei Wellenlidngen ober-
halb 297 nm wirkte sich allerdings nur ,liquid hol-
ding“ auf das Uberleben der Zellen aus, wihrend
»agar holding“ ohne Effekte blieb.

Auch hier wird Erholung vermutlich durch Zeli-
wachstum vorgetduscht, wobei die bendétigten
Nihrstoffe aus absterbenden oder toten Zellen
stammen. Diese Hypothese steht im Einklang mit
der Beobachtung, daB Hefezellen in einem ur-
spriinglich stickstofffreien Puffer zu wachsen begin-
nen, sobald man den Uberstand einer bei Wellen-
langen oberhalb 297 nm bestrahlten Zellsuspension
hinzufigt.

Das Fehlen einer echten Erholung ist allerdings
nicht recht verstindlich, wenn man Versuche zur
Kinetik der RNA-Synthese nach Bestrahlung in die
Uberlegungen miteinbezieht. Diese lassen nimlich
sehrwohl auf eine Reparatur transkriptionsinhibie-
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render Schidden auch im ldngerwelligen Bereich
schlieBen (BRIEDEN und KIEFER, unveroffent-
lichte Daten). Offensichtlich ist jedoch die Inakti-
vierung der Zelle insgesamt durch andere Gréfien
bestimmt. Auf diese Frage wird noch einzugehen
sein.

Im Zusammenhang mit Erholungsphinomenen
sollte ich vielleicht noch einen anderen Effekt er-
wihnen, die Photoprotektion (JAGGER et al.,
1964), die trotz mancher Ahnlichkeiten nicht mit
der Photoreaktivierung verwechselt werden darf.
Es handelt sich zwar in beiden Fillen um eine
Wechselwirkung zwischen kurzwelliger und lang-
welliger Strahlung; wihrend jedoch der Photoreak-
tivierung eine enzymatische Spaltung von Pyrimidin-
Dimeren zugrunde liegt, bewirkt die Photoprotek-
tion auf dem Umweg einer Wachstumsverzégerung
etwas dhnliches wie die ,,delayed plating recovery“,
namlich die zeitliche Trennung von (Exzisions-)
Reparatur und Replikation. Ob es sich bei einer
beobachteten antagonistischen Wechselwirkung
von kurzwelliger und langwelliger Strahlung um
Photoreaktivierung oder Photoprotektion handelt,
14Bt sich leicht kliren, da nur im ersten, nicht je-
doch im zweiten Fall die Reihenfolge der Bestrah-
lungen eine Rolle spielt.

EinfluB auf Wachstum und Zellzyklus

Die gerade angesprochene Wachstumsverzoge-
rung ist auch unabhingig von ihrer Bedeutung fiir
das Uberleben der Zelle ein interessantes Phéno-
men. Sie geht zumindest in Bakterien auf die Sché-
digung einiger Arten von t-RNA zuriick. Entschei-
dend ist dabei das Vorhandensein von 4-Thiouri-
din, dessen Anregung hiufig zur Vernetzung mit
einem benachbarten Cytidin fiihrt (RAMABH-
DRAN et al., 1976). Dadurch verliert die betroffe-
ne t-RNA ihre Funktionstiichtigkeit und die Zelle
reagiert, als bestiinde ein Mangel an bestimmten
Aminosiduren. Das Aktionsspektrum fiir die Ver-
zbgerung des Zellwachstums in Bakterien (JAG-
GER et al., 1964) stimmt mit dem Absorptions-
spektrum des 4-Thiouridin gut iiberein (KUBIT-
SCHEK and PEAK, 1980). :
Auch bei Hefen kommt es nach Bestrahlung zu
Verzogerungen der Zellprogression. Uber die Me-
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chanismen ist jedoch bisher wenig bekannt. Da zu-
néichst die Sprossenbildung verzdgert wird und die-
se — jedenfalls unter normalen Bedingungen — mit
dem Beginn der DNA-Synthese zusammenfillt,
kann man annehmen, daf} irgendwelche strahlenin-
duzierten Veranderungen den Ubergang von der
G1- in die S-Phase behindern. Die Teilung wird al-
lerdings bei Wellenlidngen unterhalb 293 nm noch
starker verzogert als die Sprossenbildung, woraus
sich ergibt, daf} auch der weitere Verlauf des Zell-
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Sprossung- (O,®) und Teilungs- (C,M) verzégerung
durch Bestrahlung bei 254 nm (O,(J) und 303 nm
(@,8) in einem Wildtyp der Hefe Saccharomyces cere-
visiae. (Die MafBstabe der x-Achsen entsprechen je-
weils gleicher Inaktivierung bei 254 nm und 303 nm).



zyklus nicht unbeeinfluBBt bleibt. Vermutlich geht
der Effekt in erster Linie auf eine Hemmung der
DNA-Synthese zuriick. Bei Wellenlédngen oberhalb
293 nm ist kein wesentlicher Unterschied zwischen
Sprossungs- und Teilungsverzogerung festzustellen.
Hier scheint also die S-Phase ungehindert durchlau-
fen zu werden (AL-TALIBI und KIEFER, unver-
Offentlichte Daten).

Das steht jedoch im Widerspruch etwa zu Experi-
menten mit Amphibienzellen, in denen sich ein
klarer Zusammenhang zwischen der Induktion von
Pyrimidin-Dimeren und einer Hemmung der DNA-
Synthese iiber den gesamten Bereich von 254 bis
313 nm ergab (ROSENSTEIN, 1982).
Moglicherweise geht man im Falle der Hefezellen
von einer falschen Priamisse aus, wenn man die
Sprossenbildung und den Beginn der DN A-Synthe-
se gleichsetzt. Die Interpretation der Daten wird
aber weiter dadurch erschwert, da3 weder die
Sprossungs- noch die Teilungsverzégerung mit der
Schadigung der DNA korrelieren (SCHALL und
KIEFER, unveroffentlichte Daten). Auch hier spie-
len offensichtlich andere Zellbestandteile eine ent-
scheidende Rolle.

Bei Saugerzellen sind die Verhiltnisse etwas iiber-
sichtlicher. Cytofluorometrische Messungen zei-
gen, daB3 es im wesentlichen zu einer Verzdgerung
der S-Phase, also einer Hemmung der DNA-Syn-
these, kommt. Der Ubergang von der G1- in die S-
Phase scheint normalerweise nicht gestort zu sein,
nur bestimmte reparaturdefiziente Mutanten bilden
in dieser Hinsicht eine Ausnahme (KIRILLOVA et
al., 1985).

Fragt man nun nach der Wellenldngenabhingigkeit
der Zellprogressionsverzdgerung, so stellt man
wiederum eine gewisse Korrelation mit der Induk-
tion von Pyrimidin-Dimeren fest. Im Bereich ober-
halb 300 nm wird der Effekt aber offenbar durch
Erholungsvorgéinge, die auch EinfluB auf das Uber-
leben haben, modifiziert (ZOLZER et al., in Vor-
bereitung). '

Schiidigung der Membran

Es scheint mir sinnvoll, an dieser Stelle noch
einmal auf die Schidigung der Membran einzuge-
hen. Von ihr war ja bereits im Zusammenhang mit
Erholungsphdnomenen die Rede: Der Anstieg des
Uberlebens nach Bestrahlung im Bereich oberhalb
297 nm wurde auf den Austritt bestimmter Sub-
stanzen aus absterbenden oder toten Zellen zu-
riickgefiihrt.

Tatséchlich 148t sich bei Bakterien (KELLAND et
al., 1984) und Hefen (SCHALL and KIEFER, in
Vorbereitung) der Effekt auch direkt nachweisen.
Er tritt im kurzwelligen Bereich erst nach Bestrah-
lungen auf, bei denen weniger als 1 % aller Zellen
der Inaktivierung entgehen, gewinnt aber oberhalb
von 297 nm auch fiir Uberlebensniveaus zwischen
10 und 100 % an Bedeutung. Die Aktionsspektren
fiir den Austritt von Zellinhaltsstoffen sind dement-
sprechend sehr viel flacher als dasjenige fiir die In-
aktivierung.

Versuche mit einem Zellstamm, der kein Ergoste-
rol bildet, sollten einen Hinweis darauf geben, ob
diese Substanz als Chromophor fiir die Schidigung
der Membran in Frage kommt. Das ist jedoch of-
fensichtlich nicht der Fail. Die Frage nach den ab-
sorbierenden Komponenten der Membran bleibt
also zunichst offen (SCHALL und KIEFER, un-
ver6ffentlichte Daten).
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Aktionsspektren fiir den Austritt von Nukleotiden (H)
und Proteinen (A) aus Zellen eines Wildtyps der Hefe
Saccharomyces cerevisiae im Vergleich zum Aktions-
spektrum fiir die Inaktivierung (®).

Ubrigens sollte nicht unerwihnt bleiben, daB auch
bei Sédugerzellen eine Schidigung der Membran
nachgewiesen wurde (SAMOILOVA et al., 1984).
Besonders interessant scheinen mir Berichte darii-
ber, dal Zellinhaltsstoffe freigesetzt werden, die
das Wachstum anderer Zellen stimulieren (BE-
LISHEVA and SAMOILOVA, 1984). Ob hier ir-
gendein Zusammenhang mit den fiir Mikroorga-
nismen beschriebenen Erholungsprozessen besteht,
wurde bisher nicht untersucht.

Fir unseren Zusammenhang ist desweiteren von
Bedeutung, daB infolge einer Bestrahlung zwar die
Durchléssigkeit der Membran allgemein erhoht
wird, es jedoch zugleich zu einer empfindlichen
Stérung des aktiven Transports bestimmter Sub-
stanzen in das Zellinnere kommt. Soweit bekannt,
werden die fir den Transport zustindigen Enzyme
in einer Weise verindert, daB sie nicht mehr die fiir
ihre Funktion entscheidende raumliche Lage in der
Membran einnehmen koénnen. Die Aktionsspek-
tren fiir die Hemmung der Aufnahme von Leucin
(ROBB et al., 1978), Glycin (ASCENZI and
JAGGER, 1979) und Alanin (SHARMA and
JAGGER, 1981) sowie Laktose (ROBB and
PEAK, 1979) bei Bakterien sind alle dhnlich. Sie
weisen ein Maximum bei 280 bis 290 nm auf und un-
terscheiden sich deutlich von den Aktionsspektren
fiir eine Schadigung der DNA.

Ahnlich verhilt es sich mit der Inaktivierung zweier
ATPasen in der Membran von Rosenblittern. In
diesen beiden Fillen liegt dem Effekt eine sau-
erstoffsensibilisierte Reaktion zugrunde (IMBRIE
and MURPHY, 1982, 1984).

AbschlieBend 148t sich feststellen, da3 die genann-
ten Verdnderungen an der Membran zwar mogli-
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cherweise das Schicksal einer bestrahlten Zelle be-
einflussen — insbesondere im Falle von Erho-
lungsphénomenen —, daf3 aber kein Grund zu der
Annahme besteht, sie seien fiir Inaktivierung und
Mutationsausldsung ursichlich. Das gilt auch, um
es noch einmal deutlich zu sagen, fiir den Bereich
oberhalb 300 nm.
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UV-Wirkungen auf Nutzpflanzen

Manfred Tevini, Jirgen Braun, Peter Grusemann
und Jirgen Ros

1. Einfithrung und Problemstellung

Mit wachsender Kenntnis der stratosphérischen
Ozonreduktion und der damit verbundenen Erhé-
hung der UV-B-Strahlung (UV-B = 280-320 nm)
werden Untersuchungen iiber die Effekte der UV-
Strahlung dieses Wellenlédngenbereiches auf Pflan-
zen und ihre Okosysteme zunehmend wichtiger. Bis
heute sind iiber 200 Pflanzenspezies und Varietiten
auf ihre UV-Sensitivitit in Pflanzenwuchskam-
mern, Gewichshiausern oder im Freiland unter-
sucht worden. Mehr als die Hilfte hiervon wurden
als UV-sensitiv klassifiziert, hierunter landwirt-
schaftliche Kulturpflanzen wie Sojabohnen, Gur-
ken, Erbsen, Bohnen, Sonnenblumen und ver-
schiedene Getreidearten. Generell verursacht UV-
Strahlung reduziertes Blatt- und Sprofwachstum,
niedrigeres Trockengewicht und geringere Photo-
syntheseaktivitit in sensitiven Pflanzenspezies"??.
In welcher Weise UV-Strahlung mit dem Sproffach-
senwachstum und der Photosynthese z.B. von Son-
nenblumenkeimlingen interagiert, soll in den fol-
genden Abschnitten niher diskutiert werden.

Zur Frage der Sensitivitdt zeigen Studien der letz-
ten Jahre jedoch auch, daB UV-Strahlung in seiner
schadigenden Wirkung héufig leicht iberschatzt
wird. Dies ist meistens der Fall, wenn ungeeignete
artifizielle Strahlungen benutzt werden wie z.B.
Strahlungsquellen, die Wellenldngen kiirzer als 280
nm emittieren, die in der Sonnenstrahlung nicht
vorkommen. Ferner spielt die WeiBlichtintensitét
eine entscheidende Rolle fiir die Ausprigung eines

UV-Schadens. Viele Pflanzen haben nimlich die
Fahigkeit, UV-Schiden entweder mit Hilfe des
langwelligen UV-A oder mit WeiBlicht zu reparie-
ren (siehe Beitrag Prof. WELLMANN). Es wurde
bisher vermutet, da3 die Rate der Lichtreparatur
sehr gering ist, wenn niedrige WeiBlichtintensititen
z.B. in Pflanzenwuchsschrinken benutzt wer-
den”?. Deshalb erscheinen Pflanzen, die in Pflan-
zenwuchsschranken mit relativ schwachem Weil3-
licht unter UV angezogen werden, hiufig starker
geschadigt als unter den relativ hohen solaren Licht-
intensititen. Die Grundvoraussetzung fiir Experi-
mente mit erhéhter UV-Strahlung, sowohl im Feld
mit Zusatzbestrahlung wie im Labor mit ausschlie3-
lich kiinstlichen Strahlungsquellen, ist daher die
Vergleichbarkeit der eingesetzten Strahlung.

Da sich artifizielle und solare Strahlung niemals
vollig gleichen, muf} ihre biologische Wirksamkeit,
insbesondere im UV-B-Bereich, durch Wichtung
mit bekannten Wirkungsspektren vergleichbar ge-
macht werden®. Fiir die Wichtung werden haufig
monochromatisch entwickelte Wirkungsspektren
benutzt. Neuerdings verwendet man auch poly-
chromatische Wirkungsspektren, deren UV-Wir-
kung im Gegensatz zu monochromatischen Wir-
kungsspektren in Gegenwart von Weilicht ermit-
telt wurde, einem Fall also, der natiirlichen Bedin-
gungen eher entspricht®. Je nach Wichtungsfunk-
tion kommen somit, absolut gesehen, verschieden
hohe biologisch effektive UV-B-Strahlungswerte
heraus, die dann auch verschieden hohen Ozonde-
struktionsraten entsprechen. Eigenen Untersu-
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Abbildung 1

Spektrale Energieverteilung der benutzten Strahlungsquelle (Abschnitt 2-4) unter verschiedenen Schott cut-off Fil-
tern, die bei nahezu gleicher Transmission im sichtbaren Spektralbereich ein unterschiedliches Absorptionsverhal-
ten im UV aufweisen. 1-7: Ohne Filter, WG 280, WG 295, WG 305, WG 320, WG 345, WG 360.
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chungen zufolge ist es fraglich, ob es ein fiir die Ge-
samtpflanze giltiges Wirkungsspektrum gibt, da ein
Wirkungsspektrum, streng genommen, nur fiir die
Wirkung gilt, fiir die es ausgearbeitet wurde, z.B.
fir die UV-Wirkung auf die SproBlinge oder Pig-
mentbildung einer Pflanze. Einen Ausweg aus die-
ser nicht immer leicht zu treffenden Wahl des rich-
tigen Wirkungsspektrums gibt folgende neue Me-
thode, die u.a. auch in Abschnitt 4 eingesetzt
wird”. Zwei Pflanzenwuchsschrinke werden in siid-
lichen Breitengraden lokalisiert und beide mit einer
UV-durchlassigen Plexiglaskiivette abgedeckt. Ei-
ne dieser Plexiglaskiivetten wird mit Ozon durch-
flutet, das auch in der Stratosphére als natiirlicher
UV-Absorber fungiert. Je nach Ozonkonzentration
wird somit die aktuelle Strahlung des siidlichen
Standortes auf nordliche Breitengrade abge-
schwicht. Der Pflanzenwuchsschrank ohne Ozon-
kiivette erhilt somit im Vergleich zum anderen eine
erhohte UV-Strahlung. Es muf} jedoch darauf hin-
gewiesen werden, daB die Keimlinge in den klimati-
sierten Schrianken keinem weiteren Umweltstref3
aufer UV-B ausgesetzt sind, was normalerweise in
der Natur nicht vorkommt. Ein oft auftretender
Stref ist z.B. Wassermangel. So konnte an Gur-
kenkeimlingen in Klimakammern gezeigt werden,
daB die schidigende UV-Wirkung erh6ht wird, z.B.
auf die Blattfliche oder die Spaltdffnungen, die
dem Gasaustausch dienen®.

Ein Grund fiir die reduzierte Nettophotosynthese
mag auf dem EinfluB der UV-Strahlung auf die
Spaltéffnungsfunktion beruhen, wie dies an Soia-
und Gurken-Keimlingen demonstriert wurde”'”.
Das Aktionsspektrum fiir den Spaltenschlufl von
Eragrostis hat ein Maximum um 290 nm, Strahlung
langer als 313 nm ist praktisch ohne Effekt'”. Das
SchlieBen der Stomata basiert auf einem Verlust
des osmotischen Drucks der SchlieBzellen, der
durch ein Leck im Plasmalemma fiir Ionen hervor-
gerufen wird. Dieses konnte in Epidermisstreifen
von Bohnenblittern mit *Rb*-Ionen nachgewiesen
werden'?. Neben diesen indirekten Effekten der
UV-Strahlung auf die Photosynthese iiber die Spalt-
offnungen gibt es auch direkte Eingriffe in die Pho-
tosysteme des Chloroplasten durch UV-Strah-
lung™'9, was in Abschnitt 4 niher ausgefiihrt wird.
Es gibt jedoch auch viele Pflanzenarten und Kul-
turvarietiten, die ihren Photosyntheseapparat und
die tbrige Zellmaschinerie durch Bildung von
Schutzpigmenten in den &uBeren Zellschichten, vor
allem in der Epidermis abschirmen. Zu diesen UV-
absorbierenden Pigmenten zdhlen hauptsichlich
,Flavonoide“, die unter UV-B akkumuliert wer-

den®''. Einige der Arbeiten zeigen, daB diese
Pigmente tatsdchlich in der epidermalen Zellschicht
lokalisiert sind'”. Es gibt ferner Hinweise, daB ku-
tikuldre Wachsschichten unter erhéhtem UV ak-
kumuliert werden und aufgrund ihrer h6heren Re-
flexion die in das Blattinnere eindringende UV-
Strahlung verringern'®. Die Ausbildung solcher
Schutzmechanismen scheint auch verantwortlich zu
sein fiir die UV-Sensitivitit der Pflanzenspezies und
Kultursorten. Im folgenden Abschnitt soll etwas
detaillierter iiber die Schnellschutzmechanismen
ausgefiihrt werden, die ein Keimling besitzen sollte,
wenn er nach der Keimung ans Tageslicht kommt
und sich unmittelbar gegen UV-Strahlung schiitzen
muB.

2. Wirkung von UV-Strahlung auf die Bildung und
Zusammensetzung der epidermalen Inhaltsstoffe

Sobald ein Keimling die Erde durchbricht, muf3
ein schneller UV-Schutz fiir die Meristeme erreicht
werden, bevor der lingerdauernde, auf genetischer
Induktion basierende Biosyntheseweg zur massiven
Erhohung der Phenylpropanderivate (z.B. Flavo-
noide) fiihrt.

2.1. Trans/cis-Isomerie der Phenylpropanderiva-
tein vivo

Es ist bekannt, da3 Zimtsiduren, aus Phenylalanin
durch die Phenylalaninammoniumlyase (PAL), die
auch Schliisselenzym fiir Flavonoide ist, syntheti-
siert werden und in griinen Pflanzen als cis/trans-
Isomere vorkommen. Das Gleichgewicht dieser
isomeren Formen 146t sich durch UV-Strahlung mit
zunehmend kiirzeren Wellenldngen zur cis-Form
verschieben, wie eigene Untersuchungen an isolier-
ten Epidermen von Roggenkeimlingen gezeigt ha-
ben. Durch die trans/cis-Isomerie verschiebt sich
das Absorptionsspektrum der trans-Zimtsduren
und deren Glykoside hypsochrom, wodurch bereits
ein geringer Absorptionsschutz erreicht wird.

2.1.1.UV-Fluenz (WG 305)-Abhiingigkeit der
trans/cis-Isomerisierung von para-Cumar-
siure (p-Cum) in der Epidermis von etio-
lierten Roggenkeimlingen

Bestrahlt man sechs Tage alte, etiolierte Roggen-
keimlinge mit UV (WG 305), wird die trans-p-Cum
in die cis-Form umgewandelt, wobei sich abhangig
von der UV-Fluenz ein Gleichgewicht ausbildet,
das nach 30 min. zu 55 % auf der Seite der cis-Form
liegt. Dieses Gleichgewicht bleibt auch nach 2 h Be-
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strahlungszeit konstant (Abb. 2). WeiBlicht kann
bei Kurzzeitbestrahlung keine Isomerisierung aus-
16sen.

2.1.2. Wellenlingenabhingigkeit der trans/cis-
Isomerie der p-Cumarsiiure bei griinen
Roggenkeimlingen in der Primirblattepi-
dermis

Im Gegensatz zu etiolierten Pflanzen liegt bei grii- .

nen Pflanzen bereits ein Teil der p-Cum als cis-Iso-
meres im Gleichgewicht vor, was bedeutet, daB
LangzeitweiBlicht bereits eine Isomerie bewirkt.
Dennoch findet im UV-Bereich wellenlidngenab-
hingig eine zusitzliche trans/cis-Isomerisierung
statt. Je kiirzer die applizierten Wellenldngen der
Strahlung, umso starker verschiebt sich das Isome-
rengleichgewicht der trans-p-Cumarsdure zur cis-
Form (Abb. 3).

Die Gesamtkonzentration der p-Cumarséure in der
Roggenepidermis nimmt bei UV-B-Bestrahlung
z.B. unter WG 280 im Vergleich zur Kontrolle
(WG 360) um ca. 50 % zu. (Daten nicht aufge-
fiihrt).

Diese Zunahme basiert auf der Erh6hung der cis-p-
Cum nach UV-Bestrahlung. Da die Konzentratio-
nen der trans-p-Cum nicht entsprechend der Zu-
nahme des cis-Isomeren abnimmt, mufB eine schnel-
le Neusynthese von trans-p-Cum stattfinden. Auf-
grund dieser Ergebnisse muf} auf eine schnelle Ak-
tivititserhdhung der PAL geschlossen werden, die
nicht iiber Transkription und Translation l4uft. Im
AnschluB} an die UV-Bestrahlung (WG 305) wird in
der Dunkelphase eine teilweise Revertierung des
cis/trans-Gleichgewichts durch Neusynthese von
trans-p-Cumarsiure ausgelost (Abb. 3).

Dies bedeutet, daB3 in vivo keine Isomerase das ki-
netisch gehemmte Isomerengleichgewicht steuern
mul}. Vielmehr wird das Gleichgewicht durch Neu-
synthese von trans-p-Cum bei Nacht verschoben,
wihrend im Sonnenlicht durch vorhandene UV-B-

Strahlung, eine rasche Isomerisierung zur cis-p-
Cum stattfindet. Wie aber ist die PAL regulierbar?
PAL katalysiert die antiperiplanare Desaminierung
von L-Phenylalanin zur trans-Zimtsaure.

+NH®

Es ist bekannt, daf in vitro die trans-Zimtsiduren
die PAL-Aktivitit hemmen'. Wir nehmen nun an,
daB3 durch UV-Strahlung die trans-p-Cum aus dem
Gleichgewicht entfernt wird, die Feedback-Hem-
mung der PAL aufgehoben und die Synthese der
Phenylpropane innerhalb weniger Stunden erhoht
wird. Somit wire die trans-p-Cumarsdure Photore-
zeptor und Stoffwechselregulator zugleich.

Die trans-Zimtsiduren, koénnen in verschiedene
Stoffwechselwege eingeschleust werden. Unter an-
derem werden sie als Edukte fiir die Synthese von
Flavonoiden verbraucht.

2.2. UV-Fluenzabhingige Zunahme der Flavo-
noidkomponenten bei etiolierten und grii-
nen Roggenkeimlingen.

In Roggenkeimlingen kommen folgende vier
Hauptflavonoide vor*”:

Isovitexin 2“-O-
arabinosid (R3)

Isovitexin 2%“-O-
galaktosid (R4)
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Abbildung 3

Einfluf} der UV-B-Wellenlinge auf die trans/cis-Isomerie der p-Cum in der Epidermis von grinen Roggenkeimlin-

gennach 4 h Bestrahlung.
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Luteolin 7-O-di-
glucuronid (Rz2)

Luteolin 7-O-digluc-
uronosyl-4’-O-glu-
curonid (R1)

ORr O

von denen R3und Rsnur in der Epidermis, Ri1und
Rz nur im Mesophyll auftreten (Abb. 4).

Im Elutionsprofil des Mesophyllextraktes sind als
Hauptkomponenten die Luteolinderivate (R1, R2),
in geringen Mengen auch R4 und R3 (Verunreini-
gungen?) vertreten.

2.2.1.Fluenz- und Wellenlingenabhangigkeit
der Flavonoidsynthese in griinen Roggen-
keimlingen (Langzeitbestrahlung)

Bestrahlt man fiinf Tage alte Roggenkeimlinge 6,
12, 24 h mit UV (WG 305), miBt man in der Epi-
dermis von Roggenblittern eine Erh6hung der Iso-
vitexinderivate bereits nach 6 h, wiahrend die Kon-
zentrationen der Luteolinderivate im Mesophyll
auch nach 24 h UV-Bestrahlung konstant bleiben
(Tab.1).

Tabelle 1

Prozentuale Zunahme der Flavonoidkomponenten Ri,
Rz, R3, Rsin Roggenprimirbliittern bei zunehmen-
der UV-Fluenz (WG 305) im Vergleich zu Kon-
trollpflanzen.

Die quantitative Zunahme .der Flavonoidkompo-
nenten R3 und R4 bei zunehmender UV-Bestrah-
lungszeit wurde unter den verschiedenen Filterbe-
dingungen (WG 360 - WG 280) direkt aus Epider-
misextrakten ermittelt.

Abb. 5 zeigt, daB in der Primérblattepidermis von
grinen Roggenkeimlingen die Konzentrationen
von Rsund Rs wellenldngen- und fluenzabhingig
ansteigen, mit einem Wirkungsmaximum um 300
nm. Weiterhin wird gezeigt, daB die Flavonoidak-
kumulation nach 6 h ausschlieBlich durch UV-B-
Bestrahlung ausgeldst wird. UV-A-Strahlung wird
erst nach 24 h Bestrahlungszeit wirksam. Bei Be-
strahlung unter WG 280 tritt nach 24 h eine deut-
liche Abnahme der Flavonoidkonzentration in der
Epidermis auf, was als Schiadigungseffekt gedeutet
wird.

2.2.2. UV-Fluenzabhiingige (WG 305) Zunahme
der Flavonoidkomponenten bei etiolierten
und grinen Roggenkeimlingen. (Kurz-
zeitbestrahlung)

Bei Kurzzeitbestrahlung zeigt sich eine lineare Be-
ziehung zwischen Akkumulation von Rs3 und Rs
[gemessen nach 24 h Dauerdunkel (DD)], nur in-
nerhalb 30 min. (Abb. 6).

Der Einflu steigender UV-Fluenz (WG 305) auf
die Flavonoidakkumulation der Komponenten Ra,
Rs3, R2in Primérblattern von griinen Roggenkeim-
lingen wird in Abb. 7 dargestelit.

Es zeigt sich, daf} bei griinen Keimlingen die Flavo-
noidkonzentrationen der Epidermiskomponenten
R4, R3erst nach 30 min. UV-Bestrahlung (WG 305)
und entsprechender Dunkelphase signifikant an-
steigen. Die Konzentration der Mesophyllkompo-

nente Rzist auch nach einer UV-Bestrahlungszeit
UV-B(%Vstggi]usl;gszeit Ri R2 Rs R4 von 1 h konstant.
6h Kkonstant 87 8 2.3. Zusammenfassung und Auswertung
12h « 170 212 Die Ergebnisse weisen auf Zimtsaurederivate als
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Abbildung 4

HPLC- Elutionsprofile von Roggenprimirbliittern: Gesamt-, Epidermis- und Mesophyllextrakt.
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Effekt der UV-Fluenz (WG 305) auf die Flavonoidakkumulation bei griinen Roggenkeimlingen.
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lung eine wellenldngen- und fluenzabhingige Iso-
merisierung ausfiihren, die nach etwa 30 min. abge-
schlossen ist. Das Wirkungsmaximum der Zimtsiu-
reisomerisierung liegt entsprechend dem Absorp-
tionsmaximum der jeweiligen Zimtsdure um 300
nm.

Durch trans/cis-Isomerisierung verschiebt sich das
Absorptionsspektrum nach kiirzeren Wellenldn-
gen. Dieser direkte UV-Schutz ist fiir den Keimling
von Bedeutung, wenn er ans Licht kommt. Weiter-
hin werden durch die Bildung der cis-Zimtsaurede-
rivate Folgereaktionen wie z.B. die Flavonoidsyn-
these ausgeldst. Die Steuerung der Folgereaktionen
erfolgt iber die Beeinflussung von Enzymaktivita-
ten. Trans-Zimtsdure, als Endprodukt der PAL-
Reaktion kann durch Feed-back-Regulation seine
Neusynthese steuern. Die PAL-Aktivitdt wird
durch die Umwandlung von trans- in cis-Zimtsiu-
ren bei UV-B-Bestrahlung geférdert. Diese schnel-
le Aktivitdtserhhung fithrt zu einer schnellen Zu-
nahme der Gesamtzimtsduremenge (Neubildung
von trans-Zimtsdure). Da Zimtsidurederivate als
Edukte der Flavonoidsynthese verbraucht werden,
ist mit einer Flavonoidanreicherung zu rechnen.

Bei Langzeitbestrahlung wird die Aktivitit der
PAL nicht nur iiber die schnelle trans/cis-Isomeri-
sierung der Zimtsaurederivate erhoht (Feed-back-
Regulation), sondern auch durch PAL-Neusynthe-
se.

Die prozentuale Zunahme der Epidermiskompo-
nente Rsbetragt bei Langzeitbestrahlung (24 h UV,
WG 305) von griinen Roggenkeimlingen 388 %.
Die Zunahme der Epidermisflavonoide ist bei
Kurzzeitbestrahlung wesentlich geringer (40-50 %).
Flavonoidakkumulationen, ausgelost durch Kurz-
zeitbestrahlung sind iiber die Feed-back-Regulation
der Zimtsiurederivate zu erkldren.

Die wesentlich hoheren Flavonoidanreicherungen
in der Epidermis von Roggenkeimlingen bei Lang-
zeitbestrahlung, lassen sich nur durch eine zusatzli-
che Aktivititserhohung tber PAL-Neusynthese
deuten.

3. UV-Wirkungen und Wirkungsmechanismen auf
das Streckungswachstum

Wie schon in der Einleitung erwédhnt wurde,
hemmt UV-Strahlung das Lingenwachstum von
UV-sensitiven Pflanzen”?>*. Eigene Untersu-
chungen zeigten, da3 Sonnenblumenkeimlinge, die
unter verschiedenen UV-Kantenfiltern mit zuneh-
mend kiirzeren Wellenldngen angezogen wurden
(Abb. 1), eine entsprechend reduzierte Hypokotyl-
linge (Hypokotyl = Stengelabschnitt zwischen

10
gt

HYPOKQTYLLAENGE (cm)

Wurzelansatz und Keimblattern) aufwiesen (Abb.
8).

Die reduzierte Hypokotyllange ist auf eine Verkiir-
zung der Epidermiszellinge zuriickzufiihren (Tab.
2).

Tabelle 2

Linge der Hypokotylepidermiszellen in um von Kon-
troll- (WG360) und UV-vorbestrahiten Sonnenblumen-
keimlingen (WG 280, WG 295).

WG360 | WG295 | WG280
Ausgangs- | 119.9 96.3 88.6
linge +342 | 253 +26.4

Da das Hypokotylwachstum vorwiegend auf Zell-
streckung beruht, scheint hier eine Interaktion zwi-
schen UV-Strahlung und Zellstreckungsmechanis-
men zu bestehen.

Die Zellstreckung wird von exogenen (z.B. Licht,
Wasser- und Nahrstoffangebot, Temperatur) und
endogenen Faktoren kontrolliert und reguliert. Ei-
ner der wichtigsten endogenen Faktoren ist das
Phytohormon Indolessigsiure (IES).

Es ist bekannt, daB IES im UV-B-Bereich stark ab-
sorbiert und in vitro durch UV-Strahlung in Photo-
produkte zerlegt wird. Daher wurde vermutet, daf
IES auch im Keimling durch UV-Strahlung zerstort
werden kann. Zur Uberpriifung dieser Hypothese
wurden Hypokotylstreckungstests (HKS-Test) an
isolierten Hypokotylsegmenten (2 cm) von Son-
nenblumenkeimlingen durchgefiihrt (Abb. 9).

Bei den HKS-Tests zeigte sich, daf isolierte Seg-
mente eine wellenldngenabhangige Hemmung der
Zellstreckung in Wasser (pH 4.5) und IES-L6sung
(10°M) aufweisen (Abb. 10 und 11).

In Wasser wird das Streckungswachstum wahr-
scheinlich durch eine wellenldngenabhingige Zer-
storung des endogenen IES-Gehalts der Hypoko-
tylsegmente gehemmt, wihrend in IES-Losung
wahrscheinlich TES wellenldngenabhéngig zerstort
wird.

In IES-Losung, die unterschiedlich lang mit UV (1-
48 h unter WG 280) vorbestrahlt wurde, nimmt die
Hypokotylstreckung mit zunehmender Vorbestrah-
lungszeit der IES-Ldsung ab (Abb. 12).
UV-bestrahlte IES iibt somit eine Hemmwirkung
auf das Streckungswachstum von Hypokotylseg-
menten aus. Diese Hemmung der Hypokotylseg-
mentstreckung mit zunehmender Bestrahlungsdau-
er konnte entweder auf einer Zerstérung der IES
und somit auf einer Abnahme der IES-Konzentra-
tion beruhen oder auf einer Entstehung von Pho-

Abbildung 8

"Mittlere Hypokotyllinge der Sonnen-
blumenkeimlinge unter sechs verschie-
denen Bestrahlungsbedingungen (WG

WG260 WG345 ¥G320 WG305

WG235

360-280).

WG280
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Abbildung 9

Ubersicht der Versuchsdurchfithrung beim Hypo-
kotylsegmentstreckungstest (HKS-Test).
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Streckung von Hypokotylsegmenten in Wasser unter
verschiedenen Schott cut-off Filtern.
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Abbildung 11

Streckung von Hypokotylsegmenten in IES-Lésung
unter verschiedenen Schott cut-off Filtern. )
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Abbildung 12

Hypokotylsegmentstreckung in unterschiedlich lang
vorbestrahlten IES-Losungen (1-48 h unter WG 280).
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tooxidationsprodukten der IES, die das Strek-
kungswachstum hemmen.

Es lag nun nahe, die Abnahme der IES-Konzentra-
tion durch UV-Strahlung tiber die Bestrahlungszeit
zunéchst in vitro zu verfolgen und die Photooxida-
tionsprodukte zu isolieren und zu identifizieren in der
Hoffnung, daf eine dieser Komponenten im HKS-
Test auch eine Hemmwirkung auf das Streckungs-
wachstum isolierter Hypokotylsegmente ausiibt.

Die Identifizierung der Photoprodukte ergab, daf3
der photooxidative Abbau der IES durch UV-
Strahlung wahrscheinlich iiber 3-Hydroxymethyl-
oxindol, Indolaldehyd, 3-Methylenoxindol, 3-Me-
thyloxindol zu Indol ablduft. Abb. 13 zeigt die hier-
zu entwickelte Modelltrennung der Photooxi-
dationsprodukte der IES mittels Hochdruckflissig-
keitschromatographie (HPLC).

Die Abbaukinetik der Photooxidationsprodukte ist
in Abb. 14 dargestellt. Man erkennt in Abb. 14, daf3
die IES-Konzentration mit zunehmender Bestrah-
lungsdauer ab — und die der Photooxidationspro-
dukte zunimmt. 3-Hydroxymethyloxindol und Indo-
laldehyd findet man zu Beginn der Bestrahlung in
héheren Konzentrationen, 3-Methyloxindol und In-
dol jedochin geringeren Konzentrationen. 3-Methy-
lenoxindol wird erst nach 1 h gebildet, steigt aber
wihrend der ganzen Bestrahlungszeit an.

Fiir die Hemmung der Hypokotylstreckung durch
Photooxidationsprodukte kommen anhand der
Abbaukinetik fiinf Substanzen in Frage, von denen
aber lediglich 3-Methylenoxindol (=3-M) mit der
UV-Bestrahlung zunimmt und somit als potentiel-
ler Hemmkandidat in Frage kommt.

Die Applikation dieser Photooxidationsprodukte
im Hypokotylsegmentstreckungstest ergab dann
auch tatsachlich, daB lediglich 3-M die gewiinschte
Hemmwirkung ausiibte (Abb. 15).

Aufgrund dieser Befunde stellt sich die Frage, ob
auch in vivo 3-M bei der UV-Bestrahlung von
Keimlingen aus IES entsteht. Mithilfe der HPLC-
Trennmethode gelang es dann auch die Abnahme
von IES sowie die Zunahme von 3-M in UV-
bestrahlten Keimlingen nachzuweisen (Abb. 16).
Bei UV-bestrahlten Keimlingen wurde durch eine
viertdgige UV-Bestrahlung unter WG 305 die IES-
Konzentration um 50 % erniedrigt und die 3-M
Konzentration um 78 % erhoht (Abb. 16).

Die Daten, die an Sonnenblumenkeimlingen in vi-
vo erzielt wurden, unterstitzen somit auch die in vi-
tro Versuche. Die auf diesen Ergebnissen basieren-
de IES-Zerstorungshypothese wird in Abb. 17 noch
einmal schematisch dargestellt.

Zusammenfassung

Die Hemmung des Hypokotylwachstums durch UV-
Strahlung beruht auf einer UV-abhingigen Pho-
tooxidation der IES. Hierbei wird IES in den Koty-
ledonen (Hormonbiosyntheseort) und im Hypoko-
tyl (Hormonwirkort) photooxidativ abgebaut. Das
Photooxidationsprodukt 3-Methylenoxindol (3-M)
scheint die Komponente zu sein, die fiir die Hem-
mung des Hypokotylwachstums durch UV-Strah-
lung verantwortlich ist.

4. Wirkungen der UV-B-Strahlung auf die Photo-
synthese

Schidigende Effekte der UV-Strahlung, haupt-
sdchlich von UV-C (200-280 nm), auf die Photo-
synthese von Algen und isolierten Chloroplasten
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tren der Substanzen sind im oberen Teil der Abb. zu erkennen.

3-0H : 3-HYDROXYMETHYLOXINDOL

40000
\ IES + INDOL-3-ESSIGSAEURE
T CHO ¢ INDOLALDEHYD
Seeg o
3-M « 3-METHYLENOXINDOL
MET '+ 3-METHYLOXINDOL
4000 -
INDOL
3828
\-.-m
~-3-04
2008
~~~~~~~~ IES
@ HiSNO T T = 3N
IND
2
2 4 8 12 16
Abbildung 14

Zeitlicher Verlauf des photooxidativen Abbaus der IES durch UV (WG 305)
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IES-Zerstorungshypothese
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sind gut dokumentiert'”. Die sehr schadliche UV-C-
Strahlung ist jedoch wegen ihrer Absorption durch
das stratosphirische Ozon nicht im Tageslicht vor-
handen. Es ist aber bekannt, da erh6hte UV-B-
Strahlung, die den kurzwelligen Bereich des globa-
len UV-Spektrums darstellt, die Photosynthese von
UV-sensitiven Pflanzen ebenfalls hemmt*)*?. In
der StreBphysiologie ist die Messung der Chloro-
phylifluoreszenz geeignet, Verianderungen der pho-
tosynthetischen Prozesse zu erkennen und die Wir-
kungsmechanismen eines Stressors auf verschiede-
ne Komponenten des photosynthetischen Appara-
tes zu charakterisieren.

Bei Belichtung eines dunkeladaptierten Blattes
geht die Induktion der photosynthetischen Prozesse
einher mit der Abstrahlung von Fluoreszenzlicht,
das hauptsichlich den Chlorophyllen des Photosy-
stem II (PS II) entstammt. Die Wege der Ableitung
von Anregungsenergie im PS II als Wirme und
photochemische Nutzung fiir den Elektronentrans-
port konkurrieren mit dem Prozess der Fluores-
zenz, die durch diesen Zusammenhang spezielle In-



formationen iber die Funktion des PS II und den
Zustand seiner benachbarten Redoxkomponenten
liefert (Abb. 18).

Eine Loschung (quenching) der Fluoreszenz wird
nicht nur durch die Aktivitdt des Elektronentrans-
ports bewirkt (photochemical quenching, qQ),
sondern auch durch den Aufbau des pH-Gradien-
ten tiber der Thylakoidmembran (energy quen-
ching, E), welcher die ATP-Synthese antreibt und
damit beeinfluft wird durch die sekunddren ATP-
verbrauchenden Prozesse. Die typische Kinetik der
Chlorophyllfluoreszenz wird in der Okophysiologie
in zunehmendem MaBe zur Interpretation der Pho-
tosynthesefunktion herangezogen (Abb. 19).

Die Parameter der Grundfluoreszenz (Fo), der
Maximalfluoreszenz (Fm) und der variablen Fluo-
reszenz (Fv) reflektieren den Zustand des PS I und
dessen primare Lichtreaktionen. Frithere Untersu-
chungen an Radieschenpflanzen zeigten, dal die
Aktivitit des PS II, gemessen an der variablen
Fluoreszenz, in Abhingigkeit der UV-B-Bestrah-
lungsstirke und der Wellenlinge reduziert wird®.
Da das QB-Protein unter moderater UV-B-Strah-
lung intakt bleibt, wurde die Abnahme der varia-
blen Fluoreszenz durch eine Umwandlung der PS1I-

Reaktionszentren in dissipative Senken erklirt'®.

Um weitere Einblicke in die Wirkungsweise der
UV-B-Strahlung auf die priméiren und sekundiren
photosynthetischen Reaktionen zu erhalten, wur-
den mit dem PAM-Fluorometer die Effekte auf die
Parameter der photochemischen (qQ) und nicht-
photochemischen (qE) Loschung der Fluoreszenz
bestimmt. Die Fluoreszenz erreicht wenige Sekun-
den nach der Belichtung ein Maximum und wird
aufgrund des steigenden Elektronentransports, der
mit der Induktion der Photosynthese einsetzt , ge-
16scht (Abb. 18 und 19). Die sittigenden Lichtblit-
ze eliminieren im Verlauf der Fluoreszenzkinetik
kurzzeitig die photochemische Loéschung, wodurch
der quench-Faktor qQ berechnet werden kann®,
Analog wird aus der jeweiligen Differenz zur an-
fanglichen Maximalfluoreszenz der Faktor qE be-
rechnet, der den Anteil der nichtphotochemischen
Fluoreszenzlschung bestimmt.

Sonnenblumenkeimlinge (Helianthus annuus, cv.
Polstar) wurden bei 20°C angezogen und kontinu-
ierlich mit WeiBllicht und UV-B bestrahlt, das zu
verschiedenen Anteilen durch eine Serie von cut-
off Filtern eingestellt wurde (Abb. 1). Die Effekte
verschiedener UV-B-Bestrahlungsstirken auf die

Licht
M, (ATP)
LHC
Warme Photochemie —=: @ NADPH
Fluoreszenz Wasser- —ut
spaltung \l, Warme Fluoreszenz COZ-Fixierung
pH ATP
Fluoreszenz- \I/ \l/
16schung: photochemisch nicht-photochemisch ATP-abhdngig
Parameter: a a (qQ'qE)
Abbildung 18

* Schema der photosynthetischen Elektronentransportkette
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Abbiidung19
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————

G- (F)s birv),

b)

Fluoreszenzkinetiken zweier Sonnenblumenkeimlinge, die ohne (a) bzw. mit (b) UV-B angezogen wurden.
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Fluoreszenz von Sonnenblumenkotyledonen wur-
den nach drei, sechs und zehn Tagen mit dem PAM
Fluorometer bei 21°C gemessen. Tabelle 3 faBt die
Parameter Fo, Fm und Fv zusammen. Fo wurde mit
steigender UV-B-Bestrahlungsstarke erhoht. Nach
sechs und zehn Tagen waren die Unterschiede bis
zu 695 mW/m’ ausgeglichen, wihrend Fo unter der
hochsten UV-B-Intensitit von 1240 mW/m’ signifi-
kant erhéht wurde. Die variable- und die Maximal-
fluoreszenz verdnderten sich nicht signifikant bis zu
UV-B-Bestrahlungsstirken von 695 mW/m®, vergli-
chen mit der Referenz, welche kein UV-B erhielt.
Die Kotyledonen unter der héchsten UV-B-
Bestrahlungsstirke zeigten abnehmende Werte von
Fm und Fv.

Eine differenziertere Beurteilung der photosynthe-
tischen Primérprozesse erlaubte die Auflésung des
schnellen Fluoreszenzanstiegs unter einer hohen
Lichtintensitdt. Sonnenblumen-Keimlinge wurden
fiir 2 h verdunkelt und die Priméarblatter anschlie-
Bend durch einen Blitz von 1500 W/m? belichtet,
wodurch zwei intermediare Maxima I1 und 12 auf-
gelost werden konnen®. Abb. 20 zeigt die Verin-
derung der Parameter Fo, I1, I2 und Fm unter ver-
schiedenen UV-B-Bestrahlungsstirken. Wie in
Keimbliattern wurde auch bei Primérblittern die
Abnahme der Maximalfluoreszenz (Fm) beobach-
tet. Die intermedidren Maxima I1 und I2 verringer-
ten sich ebenfalls, wihrend sich Fo mit zunehmen-
dem UV-B leicht erhohte.

Die Phase I2-Fm wurde durch diese Bestrahlungs-
stirken wenig verdndert.

Das Absinken von Fm bestitigt friihere Untersu-
chungen an anderen Spezies®™. Aus den Befunden,
dal kinstliche Elektronendonatoren weder die
durch UV-B reduzierte Hill-Aktivitit restaurier-
ten'” noch die erniedrigte Absorptionsinderung bei
320 nm wiederhersteliten”, wurde geschlossen,
daB die Reaktionszentren des PS II durch UV-B in
dissipative Senken umgewandelt werden. TEVINI
und PFISTER (1985) zeigten, daf3 die Aktivitat der
PS II a-Zentren von isolierten Chloroplasten durch
UV-B-Bestrahlung nahezu eliminiert wird. Eine
erhohte Konstante der dissipativen Warmeabgabe
von Anregungsenergie allein wiirde jedoch nicht
das Ansteigen von Fo bewirken. Die Erkldrung die-
ses Befundes ist wahrscheinlich eine eingeschrinkte
Effizienz des Excitonentransfers in der Antenne
bzw. eine erniedrigte Rate der Photochemie von PS
II. Sowohl die Absenkung von Fm als auch die Er-
hoéhung von Fo nehmen mit fortdauernder Bestrah-
lungszeit zu und sind unter hohen Bestrahlungs-
starken ausgeprégter. Eine UV-B Fluenzabhéngig-
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Abbildung 20

Fluoreszenzparameter Fo, I1, 12 und Fm von Sonnen-
blumen-Primirblittern in Abhingigkeit der UV-B-
Bestrahlungsstirke. Die photosynthetisch aktive Strah-
lung 2(400-750 nm) in diesem Experiment betrug 90
W/m”.

keit dieser Effekte ist daher zu vermuten. Die Ana-
lyse des schnellen Fluoreszenzanstiegs bestitigt
aufgrund der gleichméBigen Absenkung von I1, 12
und Fm die Annahme, daf8 das PS II der primére
Wirkungsort der UV-B bedingten Photosynthese-
schadigung ist.

Der zeitliche Verlauf der berechneten quench-Fak-
toren qQ und qE nach verschiedenen Zeiten der
UV-B Exposition ist in Abb. 21 dargestellt. Keim-
linge, die mit 1240 mW/m? UV-B bestrahlt wurden,
zeigten nach drei Tagen ein gréBeres Q-quenching
im anféinglichen Teil der Kinetik. Mit dem Errei-
chen des steady state waren die qQ-Werte jedoch
nur noch geringfiigig hoher als bei den Referenz-
pflanzen ohne UV-B. Das energy-quenching (qE)
zeigte bei Keimbléttern unter erhohtem UV-B nach
drei Tagen einen stirkeren Anstieg und war im ste-
ady state ebenfalls etwas grofler. Mit zunehmender
UV-B-Exposition herrschte im steady state eine
signifikant erniedrigte photochemische Fluoreszenz-
16schung vor, wahrend die erh6éhten gE-Werte auf
eine grofere Energetisierung der Thylakoide
schlieBen 146t.

Tabelle 3
Fluoreszenz-Parameter Fo, Fm und Fv von Sonnenblumenkotyledonen unter verschiedenen UV-B Bestrahlungs-
stirken
UV-B (W/m’) 0 % 0.300 0.695 1.24 %
3d 1.36 100 143 1.52 1.58 116
Fo 6d 1.48 100 1.51 1.50 2.03 137
10d 1.65 100 1.71 1.70 2.39 145
3d 7.93 100 8.91 8.81 7.75 98
Fm 6d 8.34 100 8.10 8.15 6.92 82
10d 8.67 100 8.73 8.78 6.54 75
3d 4.59 100 4.71 5.06 4.01 87
Fv 6d 4.51 100 4.39 4.34 3.04 67
10d 4.75 100 4.64 4.7 2.89 61
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Abbildung 21

Quenching-Koeffizienten qQ und gE von Sonnenblu-
menkotyledonen, die ohne (durchgezogen) bzw. mit
1240 mW/m’* UV-B (punktiert) angezogen wurden. Die
Bestrahlungszeit betrug drei (21a) bzw. zehn Tage
(21b). Die qQ-Werte in der Graphik sind um 0.2 er-
hoht.

Eine Ursache fiir die gleichzeitige Erhéhung von
qQ und gE (Abb. 21a) ist moglicherweise eine state
1/ state 2-Transition, welche den zyklischen Elek-
tronentransport um PS I erhoht, das weniger UV-
sensitiv ist als PS II. Es ist jedoch noch nicht gesi-
chert, ob méglicherweise weitere UV-B-induzierte
quench-Mechanismen oder verénderte Membran-
eigenschaften die Charakteristika der Fluoreszenz-
16schung beeinflussen. Der vorherrschende Effekt
auf die quench-Faktoren im steady state ist nach
zehntagiger UV-B-Bestrahlung die deutlich ab-
nehmende photochemische Fluoreszenzloschung,
die einen mehr reduzierten Zustand der Elektro-
nentransportkette anzeigt, mit einem gleichzeitigen
signifikant erhdhten energy-quenching, das auf eine
Hemmung der ATP-verbrauchenden Prozesse hin-
weist. Eine betrichtliche Hemmung des linearen
Elektronentransports durch lingere UV-B-Bestrah-
lung ist daher zu vermuten. Eine reduzierte Aktivi-
tit der Ribulose-1,5-Biphosphat Carboxylase konn-
te nach hohen UV-B-Bestrahlungsstirken beobach-
tet werden®®. Eine leichte Schidigung der Spaltoff-
nungen, UV-absorbierender Enzyme oder eine ge-
ringe Verarmung an Metaboliten nach dreitigiger
UV-B-Bestrahlung konnte sich méglicherweise
nicht auf die Kinetiken der quench-Faktoren aus-
wirken, wenn die Prozesse der CO,-Fixierung bei
einer Intensitit des aktinischen Lichts von 9 W/m®
nicht die Photosynthese limitieren. Die Sonnen-
blume ist bekannt fiir eine sehr hohe Lichtséttigung
der COy-Fixierung.

Fluoreszenz- Abklingkinetiken von Sonnenblumen-
Primérbléttern wurden in Anschlufl an einen sétti-
genden single-turnover“-Blitz aufgenommen.
Abb. 22 zeigt Beispiele zweier Kurven von Pflanzen
unter erhohtem bzw. ohne UV-B, und Tab. 4 fafit
die verschiedenen Parameter zusammen.

Das Fluoreszenzmaximum, induziert durch einen
sattigenden Blitz von weniger als einer ms Dauer,
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Abbildung 22

Fluoreszenz-Abklingkinetiken von Sonnenblumen-
Primirblittern, die ohne bzw. mit 1240 mW/m”> UV-B
anwuchsen.

stellt nicht das reale Maximum dar””. Das hier er-
zielte Maximum wurde daher als ,,Fm1“ bezeichnet
und sollte dem Transienten I1 (Abb. 14) bei satu-
rierender Belichtung entsprechen. Der Fluores-
zenzwert nach Abklingen wihrend einer Dunkel-
phase von 5 ms wird als ,,Fd“ bezeichnet. Der Fluo-
reszenzabfall zeigte ein zweiphasiges Muster, das
bei den Pflanzen unter erhhtem UV-B deutlicher
zu erkennen ist (Abb. 22). Eine schnelle Phase von
weniger als 1 ms spiegelt die Reoxidation von QA”
QB zu Qr QB wider™. Da die Abklingkinetik bis
zu 5 ms zum Grofiteil durch die schnelle Kompo-
nente verursacht wird, wurde die Reoxidation von
QA durch die Halbwertszeit des Fluoreszenzabfalls
von Fm1 auf Fd bemesen.

Tabelle 4

Parameter der Fluoreszenz-Abklingkinetiken von
Sonnenblumen-Priméarblittern unter verschiedenen
UV-B-Bestrahlungsstiirken.

UV-B(W/mZ) 0 0.695 0.830 1.24
Fmi - Fo| 7.82 6.62 5.39 4.54
Fd - Fo| 1.59 1.21 0.88 0.76
Fmi - Fd

- - 0.797 0.817 0.837 0.834
Fm: - Fo
t12 (ms) 0.326 0.261 0.183 0.184
t12/Fm1 0.042 0.039 0.034 0.040

Steigende UV-B-Bestrahlungsstirken erniedrigten
zunehmend die Betrage von Fm1 und Fd, wihrend
UV-B-Bestrahlungsstirken von mehr als 830
mW/m?* die Halbwertszeit des Fluoreszenzabfalls
nicht weiter verkiirzten (Tab. 4). Bezogen auf die
GroBe von Fml1 zeigt sich daher unter der héchsten
UV-B-Bestrahlungsstirke eine Erhohung der Halb-
wertszeit (tv2/Fm) und 148t demnach auf eine ver-
zOgerte Reoxidation des ersten stabilen Elektronen-
akzeptors QA schlieBen. Abnehmende Werte der
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Halbwertszeit des Fluoreszenzabfalls bezogen auf
Fml mit steigenden UV-B-Bestrahlungsstirken bis
zu 830 mW/m’ sind wahrscheinlich auf eine Schadi-
gung des PS II zuriickzufiihren. Die Zunahme von
t12/Fm1 bei Erhohung der UV-B-Bestrahlungsstar-
ke auf 1240 mW/m® deutet jedoch auf einen sekun-
didren Wirkungsort auf der PS II-Akzeptorseite hin,
der auf einer Schéadigung von UV-absorbierenden
Chinonen oder des QB-Proteins beruhen konnte.
Letzteres wurde allerdings bisher nicht gefunden'.
Wie in der Einleitung erwéhnt, ist die 6kologische
Relevanz von Prognosen tiber eine reduzierte Ozon-
schichtdicke beschrinkt durch die Aussagekraft
von Experimenten, die mit artifiziellen optischen
Systemen durchgefiihrt werden, die bekanntlich
andere Strahlungseigenschaften aufweisen als die
Globalstrahlung. Um die Effekte von kiinstlicher
und natiirlicher UV-B-Strahlung auf das Fluores-
zenzverhalten zu vergleichen, wurden Sonnenblu-
menkeimlinge unter der natiirlichen Strahlung eines
mediterranen Standorts (Caparica, Portugal, 38°N)
angezogen, wo die UV-B-Bestrahlungsstirken fiir
mitteleuropdische Verhéltnisse erhohte Werte dar-
stellen. Die UV-B-Strahlung wurde fiir eine Refe-
renzgruppe von Pflanzen durch Ozon reduziert, das
durch eine Plexiglaskiivette auf dem Klimaschrank
stromte, wihrend die zweite Pflanzengruppe unter
einer luftgefiillten Kiivette erhdhten UV-B-
Bestrahlungsstirken ausgesetzt war.

Die UV-B-Bestrahlungsstirke unter der luftgefiill-
ten Kiivette simulierte eine Destruktion der Ozon-
schicht von etwa 12 %. Die durchschnittliche UV-B-
Bestrahlungsstirke im August betrug zum Sonnen-
héchststand 1,30 W/m® unter der luftgefiillten Kii-
vette und 0,99 W/m” unter der ozondurchstrémten
Kiivette, was einer relativen UV-B-Abschwichung
von etwa 24 % entspricht. Die berechneten tagli-
chen UV-B-Dosen betrugen 20,1 bzw. 16,2 kJ/m?,
was einer Abschwachung von 19,5 % entspricht.
Die Fluoreszenzparameter der Sonnenblumen-
keimlinge, die unter der natiirlichen Strahlung an-
wuchsen, durchliefen charakteristische Tagesginge
(Abb. 23 und 24). In beiden Pflanzengruppen sank
die Maximalfluoreszenz auf ein Minimum kurz
nach Sonnenhéchststand und stieg am Nachmittag
wieder an. Die Grundfiluoreszenz zeigte iiber Mit-
tag einen leichten reversiblen Anstieg. Beide Strah-
lungsbedingungen bewirkten ein anndhernd glei-
ches Absinken der Maximalfluoreszenz am Mor-
gen. Fm sank iiber Mittag etwas stirker bei Pflan-
zen unter erhdhtem UV-B, stieg jedoch am Nach-
mittag wieder auf gleiche Werte wie bei den Kon-
troll-Keimlingen unter reduziertem UV-B. Das Fo-
Maximum war etwas groer unter erhdhtem UV-B.
Die reversible Abnahme von Fm mit der gegenlaufi-
gen Zunahme der natiirlichen Strahlungsintensitat
am Morgen stellen vermutlich eine Adaptation an
hohe Bestrahlungsstarken dar. Eine photoinhibitori-
sche Schidigung scheint nicht vorzuliegen, da die
Pflanzen .unter den gleich hohen Strahlungsbedin-
gungen angezogen wurden und Fm sich nach Son-
nenhdchststand wieder erholt. Ferner sollten UV-
Schiden irreversibel sein®. Die stirker erniedrigte
Maximalfluoreszenz unter erhShtem natiirlichen
UV-B kann daher interpretiert werden als eine ver-
stiarkte Reaktion auf Starklicht.

Die ebenfalls reversible Fo-Erh6éhung, die mit der
Abnahme von Fm einherging, war unter erh6htem
UV-B etwas stidrker ausgepridgt, wenn auch nicht
signifikant erhéht gegeniiber den Referenzpflanzen
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Tagesgang von Fm und Fo bei Sonnenblumenkoty-
ledonen, die unter erhohtem (geschlossene Symbole)
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Tagesgang von qQ und gE im steady state (10 min.) bei
Sonnenblumenkotyledonen, die unter erhéhtem (ge-
schlossene Symbole) bzw. reduziertem natiirlichen UV-
B (offene Symbole) anwuchsen.

unter reduziertem UV-B. Ein Fo-Anstieg wurde
ebenfalls nach Photoinhibition beobachtet, und die
Abnahme von Fm relativ zu Fo bzw. das Verhiltnis
(Fv)m/F m, das in den Stunden der héchsten Strah-
lungsexposition bei den Keimlingen unter erhoh-
tem UV-B beobachtet wurde, kann mit einer ver-
minderten Quantenausbeute der Wasserspaltung
korreliert werden®.

Das photochemische quenching (qQ) im steady sta-
te war in den Vormittagsstunden konstant und et-
was grofler unter reduziertem UV-B. Das Energy-
quenching (qE) sank in den Morgenstunden etwas
ab. Beide quench-Faktoren durchliefen iiber Mittag
ein Maximum, das sowohl im Fall von qQ als auch
von qE grofer war in Keimlingen unter erhéhtem
UV-B, wobei qE auch am Nachmittag noch deut-
lich hoher war als in Keimlingen unter reduziertem
UV-B. Die iiber Mittag grofleren Werte von qQ
und qE unter erhohtem natlirlichen UV-B ahneln
den ebenfalls im steady state erhéhten Faktoren der
Keimlinge, die drei Tage mit artifiziellem UV-B-
bestrahit wurden (Abb. 21a). Ob es sich hierbei um
den gleichen Mechanismus handelt, kann noch
nicht sicher bestétigt werden.



Im Vergleich der Effekte artifizieller und natiirli-
cher UV-B-Strahlung auf die Chlorophyllfiuores-
zenz zeigen sich gewisse Parallelen, wenn auch mit
unterschiedlicher Ausprigung und zeitlicher Dau-
er, so daB auch unter erhohter natiirlicher Global-
strahlung mit Verdnderungen der Photosynthese-
funktion zu rechnen ist.
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Die Wirkung von UV-B auf die photo-
periodische Steuerung der Bliitenbildung.

W. Rau und H. Hofmann

1. Einleitung und Problemstellung

1.1. Photoperiodische Steuerung der Bliitenbil-
dung

Es ist seit langem bekannt, daf3 bei vielen Pflanzen
die Bliitenbildung, d.h. die Umsteuerung des Vege-
tationspunkts von der Bildung vegetativer Organe
zur Ausbildung von Bliten, von der Tageslinge
abhingt. Diese, von GARNER und ALLARD
(1920) erstmals als ,,Photoperiodismus“ bezeichne-
te Steuerung kommt nicht nur bei der Bliitenbil-
dung, sondern auch bei anderen Entwicklungspro-
zessen von Pflanzen und Tieren vor. Eine solche
Abhingigkeit des Bliihzeitpunkts von der tiglichen
Lichtdauer ist far die Pflanzen von grofler 6kologi-
scher Bedeutung: Sie ermoglicht den Pflanzen —
und zwar unabhéngig von Witterungsbedingungen,
wie z.B. Temperatur — diejenige Jahreszeit zu mes-
sen, die sich im Laufe der Evolution als die giinstig-
ste fiir die Ausbildung von Bliiten und dann von
Friichten und Samen erwiesen hat.

Abgesehen von den Pflanzenarten, bei denen die
Bliitenbildung nicht von der Tagesldnge gesteuert
wird und die man deshalb als ,,tagneutral* bezeich-
net (z.B. Ginsebliimchen, Gartenerbsen), unter-
scheidet man zwei Haupttypen von photoperiodisch
gesteuerten Arten: Solche, bei denen die Bliiten-
bildung durch Verkiirzung der taglichen Lichtdauer
gefordert wird, sog. ,Kurztag-Pflanzen“ (z.B.
Weihnachtstern, manche Chrysanthemen) und sol-
che, bei denen die Bliitenbildung durch Verlinge-
rung der Tageslinge gefordert wird, sog. ,Lang-
tagpflanzen“ (z.B. Kopfsalat, Spinat, einheimische
Getreidearten). Bei manchen dieser Pflanzen ist die
Regulation so strikt, daf} sie oberhalb (Kurztag-
pflanzen) oder unterhalb (Langtagpflanzen) einer
bestimmten Tageslinge (sog. ,kritische“ Tageslan-
ge) iiberhaupt nicht blihen.

Die Grundtatsachen der photoperiodischen Steue-
rung der Bliitenbildung werden in den gingigen
Lehrbiichern der Botanik behandelt und wurden in
Einzelheiten in verschiedenen zusammenfassenden
Artikeln und Biichern dargestellt (z.B. VINCE-
PRUE, 1975). Deshalb wird hier nur kurz auf eini-
ge Probleme fiir die Erklirung des Mechanismus
der Steuerung hingewiesen, die auch zum Ver-
stindnis der im folgenden geschilderten Untersu-
chungen wichtig sind.

Die Messung der Tageslinge erfolgt in den Blit-
tern, die Reaktion — d.h. die Ausbildung von Blii-
ten — dagegen am Vegetationspunkt. Damit besteht
fiir die Pflanze das Problem, wie sie das physikali-
sche Signal ,,Licht“ im Blatt in ein biochemisches
Signal umsetzt, das dann zum Vegetationspunkt
transportiert werden mufl. CHAILAKHYAN
(1936) hat die Hypothese aufgestellt, daB3 in den
Blittern ein Blithstimulus gebildet wird, den er

»Florigen“ nannte, der dann am Vegetationspunkt
die Umsteuerung bewirkt. Spater wurde von ande-
ren Autoren ein ,Blihhemmstoff“ postuliert, der
allein oder im Zusammenspiel mit dem Stimulus
regulierend wirkt. Unabhéngig davon, welche Hy-
pothese sich letztlich als richtig erweist, mufl man
aber annehmen, daB im Blatt die Bildung von En-
zymen an-,oder abgeschaltet wird, die fiir die Syn-
these solcher Stoffe verantwortlich sind. Nach unse-
rem heutigen Wissen erfolgt die Regulation der En-
zymbildung in vielen Fillen iiber eine Anderung
der Genaktivitdt und damit iiber die Neubildung
von messenger-RNA (m-RNA).

1.2. Photoreceptoren

Wie schon oben gesagt wurde, erfolgt die Messung
der Tageslange in den Bléttern. Durch welche Pho-
toreceptoren das fiir die Steuerung der Bliitenbil-
dung verantwortliche Licht absorbiert wird, ist
noch nicht endgiiltig geklart. Fiir die Photoregula-
tion der pflanzlichen Entwicklung kennt man 3
Haupttypen von Wirkungsspektren (Abb. 1): In-
duktions-Reversions-Reaktionen, die ausschlie3-
lich iiber das Phytochrom erfolgen (z.B. die Kei-
mung mancher Samen), Reaktionen, die nur durch
UV/Blau-Licht ausgelost werden (z.B. Phototro-
pismus) und fiir die man als Photoreceptor(en) ein
noch unbekanntes ,,Cryptochrom* annimmt und
schlieBlich die sog. ,,Hochintensitits-Reaktionen®,
an denen moglicherweise beide Photoreceptoren
beteiligt sind.

Uber die Rolle des kiirzerwelligen UV bei der Re-
gulation der Entwicklung ist fiir Pilze einiges be-
kannt, z.B. bei der Ausbildung von Sporen (Lit.
siche GRESSEL und RAU, 1983). Die Ergebnisse
bei hoheren Pflanzen werden im Beitrag von Prof.
WELLMANN in diesem Band behandelt.

1.3. Das UV-B-Problem

Das Problem einer erhohten UV-B-Strahlung
durch einen eventuellen Abbau der Ozon-Schicht
ist hinlanglich bekannt. Abgesehen von einigen &l-
teren Angaben war aber nichts dariiber bekannt, ob
UV-B die photoperiodische Steuerung der Bliten-
bildung beeinfluit. Wiirde UV-B eine solche Wir-
kung ausiiben, so koénnte bei entsprechend reagie-
renden Pflanzen der Zeitpunkt der Bliite verscho-
ben werden, was fiir sie entscheidende Konsequen-
zen bei der rechtzeitigen Ausbildung von Samen
haben wiirde.

Ausgangspunkt fiir die im folgenden dargestellten
Untersuchungen war deshalb zunichst die Frage,
ob UV-B-Bestrahlung iiberhaupt eine Wirkung auf
die Bliitenbildung hat. Falls dies der Fall ist, sollte
weiterhin versucht werden zur Kldrung des Pro-
blems beizutragen, auf welche Weise UV-B wirkt,
d.h. welche Mechanismen dabei eine Rolle spielen.
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Vergleich der bei hoheren Pflanzen ermittelten Typen von Wirkungsspektren fiir die Reguiation der Entwicklung
(aus RAU, 1975).

2. Die untersuchten Systeme 2.1. Hyoscyamus niger

Als Untersuchungsobjekte wurden zwei Lang-  Diese Pflanze, zu deutsch Bilsenkraut (Solanaceae),
tagpflanzen verwendet, deren photoperiodische - hat eine ,kritische® Tageslinge von ca. 11 Stunden.
Reaktion wir seit langem untersuchen oder die wir  Im.Kurztag von ca. 10 Stunden bildet sie eine Blatt-
in letzter Zeit gepriift haben; sie werden im folgen-  rosette und blitht nicht, bis die Pflanze abstirbt.
den kurz vorgestellt. AuBerdem wird auf die ver- Beim Ubergang zur Bliitenbildung streckt sich die
wendete UV-B-Strahlungsquelle eingegangen. SproBachse (die Pflanze ,schieBt“ oder ,,schof3t“).
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Abhingigkeit der Blithrate von der Bestrahlungsstirke und der Zahl der Storlichtzyklen. Die Hauptlichtperiode
betrug 10 Stunden WeiBlicht; das hellrote Storlicht dauerte 45 min. (nach WARM und RAU, 1982).

Eine Auslosung der Blitenbildung — die photope-
riodische ,Induktion“ — ist bereits durch wenige
Tage Dauerbelichtung moglich, wobei die Mindest-
zahl von Dauerlichttagen bei 3-4 liegt, d.h. daf} da-
durch nahezu alle Pflanzen induziert sind. Als Kri-
terium fir Bliitenbildung wird das Vorhandensein
von Bliitenanlagen am Vegetationspunkt ca. 30 Ta-
ge nach der Behandlung verwendet. Hyoscyamus
kann aber auBer durch Dauerbelichtung auch da-
durch induziert werden, da3 man die tégliche Dun-
kelzeit durch kurze Belichtung unterbricht (sog.
»Storlicht*), wobei allerdings eine langere Behand-
lung erforderlich ist (Abb. 2). Wirksam ist bei die-
ser Reaktion nur hellrotes Licht.

2.2. Arabidopsis thaliana
Diese Pflanzenart, zu deutsch Ackerschmalwand

(Brassicaceae), zeichnet sich durch schnelle Ent-
wicklung (nur wenige Wochen von Aussaat bis Sa-
menreife) sowie durch ihre geringe GréBe (Durch-
messer der Rosette wenige cm) aus. Sie bildet im
vegetativen Zustand eine Rosette und schofit wie
Hyoscyamus beim Ubergang zur Bliitenbildung. In
Europa, N-Afrika und N-Amerika gibt es eine
Vielzahl von Populationen, die nach ihrem Fundort
benannt und von Prof. KRANZ an der Universitét
Frankfurt in einer Samenbank gesammelt werden.
Aufgrund ihres Blithverhaltens sind alle Populatio-
nen als Langtagpflanzen einzustufen. Fiir photope-
riodische Untersuchungen haben sie aber den
Nachteil, daB sie im Gegensatz zu Hyoscyamus
auch im Kurztag nach lingerer Kultur blithen. Ge-
nauere Kenntnisse iber ihre photoperiodische
Reaktion lagen nicht vor; diese wurde deshalb an
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Abbildung 3

Abhingigkeit der Bliihrate von einer Behandlung mit Dauerweifllicht (DL) bei zwei Stimmen von Arabidopsis.
(KT = Kurztag; 0---0 1 Tag DL; x---x 3 Tage DL; A---A 5 Tage DL).
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zwei ausgewdhlten Stimmen untersucht. Wie aus
den in Abb. 3 dargestellten Ergebnissen hervor-
geht, wird die Bliitenbildung bereits durch einen
Tag Dauerlicht drastisch gefordert; als Kriterium
fiir Blidtenbildung wird das Erscheinen von Bliiten-
anlagen verwendet. Wichtig ist bei dieser Pflanze
die Beschleunigung der Bliitenbildung gegeniiber
Kontrollen, die im Kurztag gehalten werden.

2.3. UV-B-Strahlungsquelle

Als UV-Strahlungsquelle dienten UV-B-Leucht-
stoffrohren Philips TL 12/40 W. Da diese Leucht-
stoffrohren auch ein wenig UV-C emittieren, muf3-
te ein geeignetes Filter gefunden werden, das diese
kurzwelligen Strahlungsanteile eliminiert und dabei
die Belichtungsstirke im tibrigen Spektralbereich
nicht wesentlich reduziert. Nach Priifung verschie-
dener UV-absorbierender Chemikalien und Mate-
rialien erwies sich eine mit Uridin imprégnierte Cel-
lophanfolie (Fa. Kalle) als fir diese Zwecke am ge-
eignetsten. Eine solche Folie schneidet die Strah-
lung im UV-B-Bereich sehr ,steil“ ab und ist zu-
dem auch bei langen Bestrahlungszeiten mit un-
seren Lichtquellen sehr bestidndig. Die mit einem
Spektroradiometer, das uns freundlicherweise von
Prof. TEVINI/KARLSRUHE zur Verfiigung ge-
stellt wurde und mit dem Dr. STEINMULLER die
Messungen ausfiihrte, aufgenommene spektrale
Energieverteilung einer UV-Leuchtstoffréhre in
Kombination mit dem beschriebenen Uridin-Filter
ist in Abb. 4 dargestellt. Der Anteil der Strahlung
oberhalb 320 nm (also UV-A) storte deshalb nicht,
weil die zusitzliche UV-B-Strahlung immer in
Kombination mit Weifllicht verwendet wurde.
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Abbildung 4

Emission einer UV-Leuchtstoffrohre (Philips TL 12/40
W) nach Dhichtritt durch eine Uridin-Cellophanfolie

3. Die Wirlhmg von zusitzlichem UV-B auf die
Bliitenbildung

3.1. Hyoscyamus niger

Um eine spezifische Wirkung von UV-B auf die
photoperiodische Regulation der Bliitenbildung
nachweisen zu kénnen, darf die Pflanze durch eine
UV-B-Bestrahlung nicht allgemein geschadigt wer-
den; Indizien fiir eine allgemeine Schidigung sind
z.B. die sog. ,,Bronzierung® oder eine Deformation
mit nachfolgendem friihzeitigen Absterben der
Blitter. Es muflte deshalb zunichst gepriift wer-
den, welche Bestrahlungsstirken iiber welchen Zeit-
raum die Pflanzen ohne duBerlich sichtbare Schi-
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digung iiberstehen. Dabei zeigte sich, daB Bestrah-
lungsstirken bis zu 1000 mW/m” UV-B auch bei
langerer Bestrahlung keine solchen Schédigungen
hervorrufen. Eine Bestrahlungsstirke von ca.
2000 mW/m® wird aber nur bei einer tiglichen
Bestrahlungsdauer von ca. 10 Stunden lber langere
Zeit bzw. bei einer Dauerbestrahlung nur bis zu
drei Tagen toleriert. Diese Vertréglichkeit wird
deshalb bei allen folgenden Versuchen beriicksich-
tigt, d.h. die Ergebnisse wurden nur von solchen
Pflanzen gewonnen, die keine duBerlich sichtbare
Schadigung zeigten.

Wie die in Abb. 5 zusammengefaﬁten Resultate er-
kennen lassen, bewirkt bereits eine zusitzliche Be-
strahlung mit UV-B der Intensitit von 100 mW/m*
wihrend der photoperiodischen Induktion eine
Herabsetzung der Induktionsstdrke; diese Wirkung
nimmt mit der Erh6hung der Bestrahlungsstiarke
Zu.

Fiir die Erklarung des Mechanismus dieser Wir-
kung ist es nun wichtig zu wissen, ob UV-B nur
wahrend der photoperiodischen Induktion diese
schidigt oder ob der Perzeptionsmechanismus nicht
auch schon durch eine vorangegangene UV-B-
Bestrahlung beeintrichtigt wird; weiterhin kénnte
auch die Realisation der Induktion, wie z.B. die
durch die photoperiodische Induktion eingeleitete
Bildung des Bliihstimulus geschadigt werden. Zur
Klirung dieser Fragen wurden Pflanzen vor und
nach der Dauerlicht-Induktion (ohne UV-B) im
Kurztag — also unter photoperiodisch nicht-indukti-
ven Bedingungen — zusétzlich mit UV-B bestrahlt.
Die in Tab. 1 zusammengefaf3ten Ergebnisse zei-
gen, daB} offenbar auch die beiden oben geschilder-
ten Reaktionen durch UV-B beeintrichtigt, z.T. so
stark geschidigt werden, daB3 eine photoperiodische
Induktion durch drei Tage Dauerlicht nicht mehr
eintritt. Weitere Versuche haben aber gezeigt, daf3
diese Schiddigung durch eine stirkere Induktion
durch ldngere Dauerlichtbehandlungen kompen-
siert werden kann.

Tabelle 1

Hemmung der Blithinduktion bel Hyoscyamus durch
zusitzliches UV-B (ca. 1 W/m®) vor, wihrend oder
nach einer Schwelleninduktion mit Dauer-Weif3-
licht.

Bestrahlungsprogramm Bliihrate
(Tage) (%)
KT 3 DL KT 95
KT 3 DL +UV KT 0
3KT + UV3 DL KT 0
KT 3 DL 14 KT + UV 5

3.2. Arabidopsis thaliana

Die beiden verwendeten Stimme von Arab1dopszs
zeigen bei einer Bestrahlung mit 1000 mW/m’
duferlich sichtbare Schiden; sie reagieren also
empfindlicher als Hyoscyamus, was auf rein opti-
schen Griinden beruhen koénnte, weil die Blatter
von Arabidopsis in der Rosette ausgebreitet liegen,
wihrend sie bei Hyoscyamus alle Winkel zur Waag-
rechten einnehmen. Andererseits scheint aber die
Wirkung von UV-B auf die Bliitenbildung viel we-
niger ausgeprigt zu sein, wie das in Abb. 6 darge-
stellte Beispiel zeigt; eine Bestrahlung mit den In-
tensititen 100 und 300 mW/m’ beeintrichtigt die
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zusitzlichem UV-B 100 mW/m® (x); UV-B 300 mW/m? (*

Bliitenbildung nicht und nur die hochste verwen-
dete Bestrahlungsstirke bewirkt eine deutliche
Verzogerung. Dabei ist ein Phdnomen besonders
ausgepragt, das auch bei den Kontrollen im Kurz-
tag auftritt: Der Grof3teil der Pflanzen reagiert rela-
tiv einheitlich, wihrend einige wenige Exemplare
eine — nicht der statistischen Schwankungsbreite
entsprechende — stark verzogerte Bliitenbildung

ngauerhcht (DL) ohne UV-B (0---0); mit
)und 500 mW/m” (A). KT = Kurztag.

zeigen. Um solche ,,Ausreifler” nicht zu beriick-
sichtigen und vielmehr die Reaktion der Population
zu kennzeichnen, haben wir bei allen Versuchen ei-
nen Wert errechnet, bei dem 50 % der Pflanzen ei-
ne Reaktion zeigen (Bs-Wert); ein solcher Wert ist
bei der Berechnung vieler physiologischer Vorgén-
ge tiblich.
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Tabelle 2

Bliitenbildung bei zwei Stimmen von Arabidopsis im Kurztag (KT) und nach Induktion mit einen Tag Dauer-
WeiBlicht (DL) ohne und mit zusiitzlichem UV-B verschiedener Bestrahlungsstirken vor (vier Tage lang), wih-
rend (ein Tag lang) oder nach (vier Tage lang) einem Tag Dauerlicht. Bs,-Wert: Tage nach Versuchsbeginn an dem
50 % der Pflanzen Bliitenanlagen zeigten. Werte mit + oder -: Unterschiede in Tagen zum Bse-Wert be1 1 DL.

Bedingungen Bsy-Wert Bso-Wert + UV-B (mW/m?)

und Stamm KT 1DL 100 300 500
UV-KT vor DL

(4 Tage)

Col-o 41 11 -5 -5 -17

Eil-o 43 15 -1 -1 +0
UV wihrend DL

Col-o 34 12 +1 +0 -5

Eil-o 39 12 +1 2 -3

UV-KT nach DL

(4 Tage)

Col-o 37 12 -3 -6 -11

Eil-o 49 15 +3 +1 +0

In gleicher Weise wie bei Hyoscyamus wurde unter-
sucht, ob eine UV-B-Bestrahlung vor oder nach der
induktiven Dauerbelichtung die Induktion der
Blitenbildung beeintrichtigt. Die in Tab. 2 zu-
sammengefaliten Ergebnisse zeigen, dafl — wie be-
reits aus Abb. 6 hervorgeht — eine UV-B-Behand-
lung wéhrend der photoperiodischen Induktion nur
bei 500 mW/m’ eine deutliche Verzégerung der
Bliitenbildung bewirkt. UV-B vor oder nach der
Induktion hat beim Stamm Eil-O keine signifikante
Wirkung, wihrend beim Stamm Col-O ein deutlich
verzogernder Effekt eintritt. Die Ergebnisse ma-
chen sehr deutlich, daB — in Ubereinstimmung mit
Befunden anderer Autoren — betréichtliche Unter-
schiede der Wirkung von UV-B zwischen verschie-
denen Pflanzenarten, im vorliegenden Fall sogar
zwischen verschiedenen Populationen der gleichen
Art, festzustellen sind.

4. Mechanismus und ,, Target“

Bei den bisher dargestellten Untersuchungen
wurden zunichst nur die Phdnomene gepriift, d.h.
ob UV-B iiberhaupt einen Einflu$ auf die photope-
riodisch gesteuerte Bliitenbildung hat, welche Be-
strahlungsstiarken eine Schiadigung hervorrufen und
zu welchem Zeitpunkt UV-B wirkt. Die Untersu-
chungen sollen aber nicht dabei stehen bleiben, was
UV-B bewirkt, sondern dariiberhinaus die Frage
kldren, wie diese Strahlung wirkt, d.h. welche Sub-
stanzen in der Zelle oder welche Strukturen der
Zelle UV-B absorbieren und dadurch verdndert
werden (Angriffsort oder ,, Target“) und wie sich
eine solche Verinderung auf den Stoffwechsel und
die Entwicklung der Pflanzen auswirkt (,,Mecha-
nismus“ der Schidigung). Die Kldrung solcher Fra-
gen ist nicht nur von grofiem wissenschaftlichen
Interesse, sondern konnte eventuell auch Anhalts-
punkte dafiir liefern, durch welche Eigenschaften
(z.B. durch Zichtung veriandert) oder Behandlun-
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gen Pflanzen gegen erh6hte UV-B-Strahlung resi-
stenter sein kénnten.

4.1. DNA (Desoxy-ribonukleinsiure)

Schon seit langem ist bekannt, daf3 Bakterien durch
sehr kurzwellige UV-Strahlung — sog. UV-C (Wel-
lenldngen <280 nm) — abgetotet werden; das Target
fir diese Reaktion ist die DNA, in der die geneti-
sche Information gespeichert ist. Durch eine solche
Strahlung wird die Vermehrung von Bakterien un-
terbunden; man verwendet deshalb entsprechende
UV-C-Lampen zur ,Entkeimung“. Durch UV-C
werden in der DNA Thymidin-Dimere gebildet;
diese Schidigung kann durch anschlieBende Be-
strahlung mit langerwelligem UV oder mit Blau-
licht durch Spaltung der Dimere mit Hilfe eines
lichtabhédngigen Enzyms wieder behoben werden
(,Photoreaktivierung®; Lit. siehe JAGGER,
1985).

Da DNA auch im Bereich des UV-B absorbiert,
konnte die schiadigende Wirkung von UV-B auf die
Bliitenbildung auf einer DNA-Schiadigung beru-
hen. Aus unseren bisher dargestellten Versuchen
geht aber hervor, dal UV-B-Bestrahlungsstirken,
die keine duBerlich sichtbaren Schéiden verursachen
und auch das weitere Wachstum der Versuchs-
pflanzen nicht beeintrichtigen, trotzdem die photo-
periodisch gesteuerte Bliitenbildung stéren. Dazu
kommt noch, daB bei unseren Versuchen UV-B
immer zusammen mit Weillicht gegeben wurde,
was bei primirer DNA-Schéidigung zu einer Photo-
reaktivierung fihren wiirde. Diese Befunde spre-
chen gegen eine Schiadigung mit DNA als Target,
zumindest aber dagegen, daB DNA das alleinige
Target ist. UV-B-Wirkungen auf DNA-Ebene wer-
den im Beitrag von Prof. WELLMANN behandelt.

4.2. RNA (Ribonukleinsiure)-Ebene

Wie in der Einleitung dargestellt wurde, miissen bei




der Bildung eines Blithstimulus im Blatt ebenso wie
bei der Eliminierung eines Hemmstoffs Enzyme an-
oder abgeschaltet werden, was sehr wahrscheinlich
iiber eine Anderung der Genaktivitit und damit
iiber Anderungen bei der Bildung von m-RNA’s
geschieht. Es wurden deshalb solche Anderungen
unter dem Einflul von UV-B untersucht.

Dazu wurden aus den Blattern von Hyoscyamus
nach verschiedenen Bestrahlungsprogrammen die
Gesamt-RNA extrahiert und daraus durch Absorp-
tionschromatographie eine poly(A)-RNA-Fraktion
(RNA, die eine Sequenz von vielen Adeninen ent-
hilt und ,messenger“-Eigenschaften besitzt) ge-
wonnen. Diese Fraktion wurde dann in ein sog. in
vitro-Translationssystem eingesetzt — ein System,
das alle Komponenten fiir die Synthese von Protei-
nen enthilt, auBer der m-RNA - und in dem durch
Angebot einer radioaktiv markierten Aminosdure
(**S-Methionin) die neugebildeten Proteine mar-
kiert werden. Die in diesem System synthetisierten
Polypeptide wurden durch zweidimensionale Gele-
lektrophorese aufgetrennt; sie représentieren die
Translationsaktivitit der in das System eingesetzten
m-RNA’s (WARM, 1984).

Die Ergebnisse zeigen, daBl zusitzliche UV-B-
Bestrahlung sowohl wihrend Kurztagen wie auch
wiahrend einer die Bliitenbildung induzierenden
Behandlung mit drei Tagen Dauerlicht den Gehalt
der Blitter an Gesamt-RNA und an poly(A)-RNA

pH 4

nur wenig herabsetzt. Legt man die Auftrennungen
der radioaktiv markierten Polypeptide einige Zeit
auf einen Rontgenfilm unter Zusatz impulsverstér-
kender Substanzen auf, so erhilt man Fluoro-
gramme, die durch unterschiedlichen Schwirzungs-
grad Anderungen in der Translationsaktivitiit ein-
zelner m-RNA’s erkennen lassen. Ein Beispiel fiir
solche Fluorogramme ist in Abb. 7 gezeigt. Durch
Vergleich von Fluorogrammen, die nach Behand-
lung der Pflanzen mit verschiedenen Bestrahlungs-
programmen gewonnen wurden, fanden wir, daf
einige Flecken bei UV-B-Bestrahlung deutlich ab-
nehmen, andere dagegen zunehmen; weitere Flek-
ken treten nach photoperiodisch induzierenden
Bedingungen neu-auf, nicht aber mit zusétzlichem
UV-B. Aus den Ergebnissen kann geschlossen
werden, dal UV-B die photoperiodische Induktion
der Bliitenbildung auf der Ebene der m-RNA’s be-
einfluBt; welches Target dafiir verantwortlich ist,
kann aufgrund der vorliegenden Befunde noch
nicht entschieden werden.

4.3. Gibberelline

Bei manchen Langtagpflanzen 16st eine Applika-
tion der pflanzlichen Hormongruppe der Gibberel-
line Bliitenbildung unter photoperiodisch nicht-
induktiven Bedingungen aus, wenn sie auf den Ve-
getationspunkt aufgebracht werden; aus verschie-

pH7 KD

Kurztag + UV-B
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Abbildung7

Fluorographien elektrophoretisch auf-
getrennter  Translationsprodukte von
mRNA aus Blittern von Hyoscyamus
nach Belichtung der Pflanzen mit und oh-
ne zusitzlichem UV-B.
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Gehalt der Blitter von Hyoscyamus an Gibberellinen
unter Dauer-WeiBlicht ohne und mit zusitzlichem UV-
B (300 mW/m’) (nach KRIECHBAUM, 1986).

denen Befunden geht-aber hervor, daf sie nicht mit
dem Bliihstimulus identisch sind (Lit. siehe VINCE-
PRUE, 1975). In fritheren Versuchen wurde ge-
funden, daB eine Zufuhr von Gibberellinen in die
Blatter nur eine unvollstdndige Induktion der Bliit-
enbildung bewirkt (WARM, 1980), daf aber bei
photoperiodischer Induktion der Gehalt der Blatter
an Gibberellinen voriibergehend drastisch gestei-
gert wird (KRIECHBAUM, 1986). Wie Abb. 8
zeigt, wird dieser Anstieg durch zusitzliches UV-B
sowohl verzdgert als auch vermindert, was wiede-
rum darauf hindeutet, dal UV-B auf Prozesse im
Blatt wirkt, die mit der photoperiodischen Steue-
rung in Zusammenhang stehen.

5. Schutzmechanismen

Ein weiteres wichtiges Problem bei der Abschit-
zung des Risikos einer erhéhten UV-B-Strahlung
ist die Frage, ob und welche Schutzmechanismen
die Pflanzen gegen diese Strahlung besitzen oder
entwickeln konnen. Eine erhéhte UV-Toleranz
kann z.B. auf morphologischen Besonderheiten wie
starke Behaarung, reflektierende Oberfldche und
gedrungener Wuchs beruhen (Lit. siehe TEVINI
und IWANZIK, 1982). Von den Carotinoiden ist
bekannt, daf3 sie den Photosyntheseapparat vor
Photodestruktion durch zu hohe Lichtintensititen
schiitzen (Lit. siche SCHROTT, 1985). Andere
pflanzliche Pigmente, die Anthocyane und andere
Flavonoide, werden erst nach Belichtung gebildet;
von ihnen absorbieren einige gerade UV-B sehr
stark und konnten somit eine aktive Anpassung an
das Strahlungsklima sein (Lit. siche WELLMANN
etal., 1986).

Das Problem der Schutzmechanismen wird im Bei-
trag von Prof. Wellmann ausfiihrlich behandelt. Es
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soll deshalb hier nur iiber einige Befunde berichtet
werden, die im Rahmen der Untersuchungen zur
Bliitenbildung erhoben wurden.

5.1. Carotinoide

Eine Bestrahlung von Hyoscyamus-Pflanzen mit
WeiBlicht und zusétzlichem UV-B hatte bis zu einer
UV-B-Bestrahlungsstirke von 1000 mW/m” und
bis zu einer Bestrahlungsdauer von sieben Tagen
keine signifikanten Veranderungen im Gehalt an
Carotinoiden zur Folge; ebenso dnderte sich auch
die Menge an Chlorophyll a und b nicht. TEVINI
und IWANZIK (1982) hatten an Keimlingen ver-
schiedener Arten eine Abnahme des Pigmentge-
halts gefunden; da auch andere Autoren keine Er-
niedrigung des Chlorophyllgehalts durch UV-B ge-
funden hatten, muBl man davon ausgehen, daf
Keimpflanzen offenbar empfindlicher reagieren.

5.2. Flavonoide

Unter den gleichen Bestrahlungsbedingungen wie
oben angegeben, wird der Anthocyangehalt der
Blatter von Hyoscyamus durch UV-B nicht beein-
fluBt. Dagegen wird in Ubereinstimmung mit den
frilheren Befunden von WELLMANN (1983) die
Synthese von Flavonoiden gesteigert (Abb. 9). Die
Werte zeigen bis zu einer Bestrahlungsstirke von
300 mW/m? einen fordernden Effekt, bei hoheren
Intensititen scheint es zu einer Hemmung der
Synthese zu kommen.

6. SchluBbetrachtung

Die in diesem Beitrag dargestellten Probleme

und Ergebnisse zeigen, dal UV-B in Bestrahlungs-
stiarken, die in der gleichen Gréf3enordnung liegen,
wie sie derzeit auf die Erdoberflache auftreffen und
die bei den verwendeten Pflanzen keine duferlich
sichtbaren Schiden hervorrufen, wichtige Entwick-
lungsprozesse wie die Bliitenbildung storen. Eine
Verzogerung des durch die Tagesldnge gesteuerten
Zcitpunkts der Ausbildung der Bliiten — und nach-
folgend auch der von Friichten und Samen - kénnte
weitreichende Folgen fiir das Uberleben einer
Pflanzenart haben und bei landwirtschaftlich oder
gartnerisch genutzten Pflanzen zu Ertragseinbuflen
fiihren.
Bei der Abschitzung des Risikos einer erhohten
UV-B-Belastung muf3 aber noch ein anderer Ge-
sichtspunkt betrachtet werden: Alle fiir die Versu-
che verwendeten Pflanzen wurden im Gewéchshaus
angezogen, waren also durch die UV-Absorption
des Glases nicht dem unter natiirlichen Bedingun-
gen herrschenden Strahlungsklima ausgesetzt.
Nachdem bekannt ist, da3 Pflanzen einige Schutz-
mechanismen besitzen oder entwickeln koénnen,
koénnte es durchaus sein, daB sie dadurch eine etwas
erhohte Strahlenbelastung tolerieren kénnen. Beim
jetzigen Stand unserer Kenntnisse ist es deshalb
verfritht, das Ausmafl von moglichen UV-B-Schi-
den vorherzusagen. Um dies abschitzen zu konnen
sind weitere Untersuchungen an den verschieden-
sten Organismen notig.
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Detektion von UV-B-Strahlung durch
Halobacterium halobium

Bernhard Traulich* und Gottfried Wagner

Einleitung

Die archaebakteriellen Halobakterien haben bis
zum heutigen Tage uberlebt in 6kologischen Ni-
schen nahezu gesittigter Salzkonzentration; ihre
Standorte in Aquatornihe sind auBerdem durch ex-
treme Sonneneinstrahlung gekennzeichnet. Die
hier typische geringe Sauerstoffkonzentration in
den aufgeheizten Salzlaugen diirfte bei Halobacte-
riun halobium und verwandten Arten die Ausbil-
dung auBergewohnlicher Mechanismen der Licht-
energie-Wandlung geférdert haben, basierend auf
der Quanten-Absorption durch die membrange-
bundenen Retinalproteine Bacteriorhodopsin (BR)
(OESTERHELT und STOECKENIUS, 1971,
1973) und Halorhodopsin (HR) (MUKOHATA et
al., 1980; LANYIund OESTERHELT, 1982).

Die energetische Nutzung des Sonnenlichtes in den
offenen Salzlaugen beinhaltet grundsitzlich die
Problematik einer gleichzeitigen Exposition gegen-
iiber kurzwelliger ultravioletter Strahlung, die auch
fir Halobakterien eine nicht zu tolerierende Bela-
stung darstellt (WAGNER, 1985); mithilfe eines
hochempfindlichen Detektor-Systems suchen sie
dieser Strahlung offenbar durch Abtauchen in giin-
stiges Lichtmilieu zu entflichen: Nach den vorlie-
genden Labordaten (HILDEBRAND und DEN-
CHER, 1975; WAGNER et al., 1987; siehe auch
Abb. 1) sollte die Flucht in Tauchtiefen fuhren, in
denen die ultraviolette Strahlung durch Riickstreu-

* Diese Publikation enthilt Teile der Dissertation von
B. Traulich zur Erlangung des Doktorgrades der Na-
turwissenschaften der Justus-Liebig-Universitit.
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Abbildung 1

Rotationsverhalten experimentell angehefteter Einzel-
zellen von Halobacterium halobium.
Spontanverhalten: Die links geschwungenen Pfeil-
Gruppen symbolisieren eine Rotationsperiode des
Zellkorpers im Uhrzeigersinn, gefolgt von der gegen
den Uhrzeigersinn; die Rotationsachse ist das angehef-
tete Einzelfilament einer gekurzten Geiflel an der
Deckglas-Oberfliache.

Fluchtreiz durch UV-Puls: Ein Fluchtreiz wird mit Ver-
kiirzung der Rotationsperiode beantwortet und ist eine
stérungsfreie Wiedergabe des Bewegungsverhaltens frei
schwimmender Zellen (siche Material und Methode).
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ung und Beschattung unter den Schwellenwert von
0.02 W m™gesenkt ist, wihrend der weniger ausge-
filterte Spektralanteil des sichtbaren Lichtes die
gewiinschte Lichtenergiewandlung erlaubt.

Das halobakterielle Detektor-System fiir ultravio-
lette Strahlung scheint somit ein nahezu ideales
Modellsystem zu sein, fortentwicklungsfahig zur
Uberwachung und Prognose zunehmender UV-B-
Belastung in der Biosphire; dieses hochempfindli-
che Detektor-System sicherte Halobakterien ein
Uberleben seit Urzeiten der Evolution. Quantitati-
ve Daten zur Aktionsspektroskopie des halobakte-
riellen UV-B-Rezeptors werden hier vorgestellt.

Material und Methode

Die verwendeten Pigment-Mutanten von Halo-
bacterium halobium waren positiv (+) bzw. negativ
(-) in der Synthese der Holopigmente Bacteriorho-
dopsin (BR), Halorhodopsin (HR), Sensorhodop-
sin (SR), Pigment-480 (P-480): Fix-03 l.c. BR’, HR,
SR*, P-480* (SPUDICH und BOGOMOLNI,
1983; TAKAHASHI et al., 1985; WOLFF et al.,
1986; MARWAN und OESTERHELT, 1987); L-
07 phanotypisch BR', HR", SR’, P-480" aufgrund
fehlender Synthese des Chromophors Retinal
(WAGNER et al., 1981). Die Anzucht erfolgte in
100 ml Erlenmeyer-Kolben auf Inkubationsschiitt-
lern (Braun Melsungen BRD; 100 Upm) semianae-
rob in 40 ml Pepton-Medium (WAGNER und HO-
PE, 1976) bei 40° C unter griin-gelbem Dauerlicht
(Osram L 20/W 63, 7 W m™~). Die Zellen wurden 72
h nach Inokkulation, d.h. in der spéten exponen-
tiellen Wachstumsphase, abgeerntet und in die
Versuche iibernommen.

Nach Geiflelkiirzung durch Scherkréfte, Waschen
und Uberfithren in peptonfreies Schwimmedium
wurden die Halobakterien zur Anheftung iiber Ein-
zelfilamente ihrer gekiirzten GeiBel in gasdichte
Mikroschwimmkammern einpipettiert (10 ul) und
mit einem Quarzdeckglas abgedeckt (TRAULICH
und WAGNER, 1986).

Zur Beobachtung und Reizlichtapplikation diente
ein UV-B tiichtiges inverses Mikroskop ICM 405
(Zeiss, Oberkochen, BRD) mit Quarz-Optik im
Anregungsstrahlengang (Abb. 2.).

Als UV-B Strahlungsquelle war ein UV-optimierter
500 W Xenon Brenner Cermax (ILC, Sunnyvale,
Ca., USA) im Einsatz. Als UV-A-Strahlungsquelle
diente ein 75 W Xenon Brenner (Osram GmbH,
Berlin-Miinchen, BRD) im Lampenhaus XBO 75
W/2 (Zeiss, Oberkochen, BRD).

Das kontinuierlich applizierte Hintergrundlicht,
verwendet auch als Beobachtungslicht, wurde von
einer Glithlampe (12 V; 60 W) erzeugt und durch
den Interferenzfilter FIL 589 (Schott, Mainz,
BRD), den Infrarot-Bandpassfilter BuW 093
(B&W, Wiesbaden, BRD) oder das Farbglas BG
24 bzw. das Kantenglas OG 530 (Schott, Mainz,
BRD; Abb. 3a) spektral zerlegt.
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Versuchsaufbau zur Aktionsspektroskopie des UV-abhiingigen Rotationsverhaltens angehefteter Einzelzellen von

Halobacterium halobium.
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Transmissionsspektren der verwendeten Filter zur kon-
tinvierlichen Hintergrundbelichtung von Halobacte-
rium halobium im sichtbaren und infraroten Spektral-
bereich; ,blau“: Farbglas BG 24 mit Haupttransmis-
sion bei 375,5 nm und Nebengipfel bei 702,3 nm;
»gelb“: Kantenglas OG 530 mit Offnung oberhalb 500
nm; ,,orange“: Interferenzfilter FIL 589 mit der Zen-
tralwellenldnge bei 592,8 nm.; ,infrarot“: Schwarzglas
BuW 093 mit Haupttransmission bei 846 nm.

Die Quantenfliisse wurden am Expositionsort der
Zellen gemessen mit Hilfe des kalibrierten Detek-
tors AUV 222 (UDT, Hawthorne, Ca., USA).
Rechteckreizung tiber 67 bis 2000 ms im UV-B
bzw. UV-A Spektralbereich erfolgte durch die
Interferenzfilter UV-M-IL 282 bzw. UV-PAL 362
(Schott, Mainz, BRD; Abb. 3b) und einen Photo-
verschluf} (Melles Griot, Rochester, NY., USA).

Zur Direktbeobachtung und zur Dokumentation
auf 3/4-Zoll-Video-System U-Matic VO-5800P
(Sony, Japan) mit zeitlicher Auflosung von 20 ms
diente eine Video-Kamera mit Infrarot-sensitiver
Bildrohre IR-Newikon (Heimann, Wiesbaden,
BRD). Der Zeitpunkt der Pulsapplikation wurde
iiber eine elektronische Koppelung des Photover-
schlusses mit dem Video-Zeitgeber VTG-33
(For.A, Japan) dokumentiert.

Transmissionsspektren der verwendeten Filter zur Be-
strahlung von Halobacterium halobium durch Pulse
von UV-B bzw. UV-A;

UV-B:! Interferenzfilter UV-M-IL 282 mit der Zen-
tralwellenldnge 282,3 nm; UV-A: Interferenzfilter UV-
PAL 362 mit der Zentralwellenldnge 361,6 nm.

Die Methode der Zellanheftung erlaubt eine Un-
terscheidung der beiden moglichen Geiflelrota-
tionsrichtungen (im Uhrzeigersinn bzw. entgegen
dem Uhrzeigersinn), sichtbar gemacht durch die
entsprechende Rotationsrichtung des Zellkorpers.
Da die Bevorzugung einer Rotationsrichtung indi-
viduell unterschiedlich aber pro Individuum kon-
stant ist, erlaubt eine nach Drehrichtung getrennte
Auswertung, verbunden mit Reizgabe ausschlie$3-
lich in einer Drehrichtung, eine scharfe Abtren-
nung von Reizantwort gegeniiber Spontanverhal-
ten.

Die Quantifizierung der Reizantwort in relativen
Einheiten erfolgte iiber die Verhiltnisbildung von
Rotationsperiode bei Reizung (Reizverhalten),
verglichen mit der zugehorigen Rotationsperiode
ohne Reizung (Spontanverhalten). Da sich Flucht-
verhalten widerspiegelt in einer Verkiirzung der
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Rotationsperiode (s. Abb. 1) und eine Verhéltnis-
bildung von Spontanverhalten zu Reizverhalten
gewdhlt wurde, dokumentieren bei der ,,An-Reak-
tion“ von UV-Strahlung Quotienten iiber 1,0
Fluchtreaktionen. Um Lockreaktionen im gleichen
Rastermal} wie Fluchtreaktionen abbilden zu kén-
nen, wurde hier das Invers-Verhiltnis, d.h. Reiz-
verhalten zu Spontanverhalten, mit negativem Vor-
zeichen eingefiihrt. Aus graphischen Griinden wur-
de der Quotient + 1,0 gleich Null gesetzt (vgl. Abb.
4-10).

Die Klassenverteilung der Primardaten ist links-
schief, jedoch nach logarithmischer Transformation
normal, so daB fiir die Mittelwertsbildung der Pri-
mirdaten das geometrische Mittel aus 20-120 Ein-
zelereignissen verwendet wurde.

Ergebnisse

Die Erkennung von UV-B-Strahtung durch Ha-
lobacterium halobium ab einem Schwellenwert um
0,02 W mist abhingig von einem physiologisch ak-
tiven Sensorpigment, beschrieben fiir den langer-
welligen Bereich als Sensorhodopsin (HILDE-
BRAND und DENCHER, 1975; SPUDICH und
BOGOMOLNI, 1984) mit seinen Komponenten
Opsin als Protein-Anteil und Retinal als Chromo-
phor. Die Applikation eines UV-B-Pulses
(0,09 W m™ x 250 msec; Abb. 4) fithrt bei der Reti-
nal-positiven Mutante Flx-03 l.c. zu einer deutli-
chen Fluchtreaktion, wihrend die gleiche Pulsdosis
bei der Retinal-negativen Mutante L-07 wirkungs-
los bleibt. Erst nach Rekonstitution durch externe
Zugabe von Retinal (WAGNER et al., 1981) kehrt
bei der Mutante L-07 die photosensorische Reak-
tionsfahigkeit zuriick, verfolgt im sichtbaren Spek-
tralbereich (A. WEISERT, Giessen, unveroffent-
licht).

Vergleichbar mit der hier gefundenen Retinal-
Abhingigkeit der UV-B-Antwort ist die beschrie-
bene Retinal-Abhéingigkeit sowohl fiir die Antwort
auf UV-A Reizung als auch auf Reizung durch lan-
gerwelliges sichtbares Licht (DENCHER und
HILDEBRAND, 1979; TOMIOKA et al., 1986).
Diese Ubereinstimmung ist iiberraschend, da Reti-
nal im UV-B-Bereich praktisch nicht absorbiert,
spiirbar jedoch im UV-A-Bereich und durch seine
Kopplung an Opsin auch im sichtbaren Spektralbe-
reich (DENCHER und HILDEBRAND, 1979).

Ahnlich iiberraschend ist die Beobachtung einer
strengen Abhéngigkeit der UV-B-Antwort von der
Qualitdt des kontinuierlich applizierten Hinter-
grundlichtes im sichtbaren Spektralbereich (Abb.
5). Diese Daten stiitzen das Modell von TRAU-
LICH und WAGNER (1986) mit der Schluf3folge-
rung eines photochromen UV-B-Rezeptors, kom-
patibel mit Sensorhodopsin (WAGNER, 1981,
SPUDICH und BOGOMOLNI, 1984). Wihrend
Wellenldangen des Hintergrundlichtes, die vom
Grundzustand des SR mit Hauptabsorption bei
587 nm absorbierbar sind (orange, gelb) und Pho-
tokonversion zum Zwischenzustand SRz bewir-
ken, UV-B-Bestrahlung als Fluchtlicht definieren,
148t nicht absorbierbares Hintergrundlicht (infra-
rot, blau) UV-B als Locklicht erscheinen (Abb. 5).
Die Gleichsinnigkeit der Hintergrundlicht-abhén-
gigen UV-B-Antwort mit der entsprechenden UV-
A-Antwort (SPUDICH und BOBOMOLNI, 1984)
legt den Schluf3 nahe, daB auch die UV-B-Antwort
iber den Zwischenzustand SRj;; vermittelt wird.
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Retinal-Abhingigkeit der UV-B-induzierten Flucht-
antwort von Halobacterium halobium, untersucht an
zwei Mutanten mit intakter bzw. blockierter Retinal-
Synthese. Die schwarze Saule représentiert in rel. Ein-
heiten mit positivem Vorzeichen die Fluchtantwort der
Retinal-positiven Mutante FIx-03 l.c., die weiBe Siule
die fehlende Antwort der Retinal-negativen Mutante L-
07.
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Abbildung 5

Abbhiingigkeit der UV-B-Flucht-Antwort durch Halo-
bacterium halobium, Mutante, Flx-03 l.c., von der Qua-
litit des Hintergrundlichtes im Spektralbereich
»orange* g0,7 W m'z), »gelb® (6,3 W m'z), minfrarot*
(0,7 W m™) und ,blau* (5,0 W m?; vgl. Abb. 3a).
Reaktion: in rel. Einheiten mit positivem Vorzeichen
= Fluchtantwort, mit negativem Vorzeichen = Lock-
antwort.
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Abbildung 6

Lineare Abhingigkeit der UV-B-Fluchtantwort von
Halobacterium halobium, Mutante Fix-03 l.c., vom
Photonenfluff des orangen Hintergrundlichtes. Reak-
tion: siche Abb. 5.




Diese Deutung wird weiter erginzt durch die im
Detail untersuchte lineare Abhéngigkeit der UV-B-
Fluchtantwort vom PhotonenfluB [pmol m?s™] des
orangen Hintergrundlichtes (Abb. 6), mit zuneh-
mender Photokonversion des Grundzustandes
SRss7in den Zwischenzustand SRa7.

Wird das Hintergrundlicht konstant gehalten, die
Dosis des UV-B-Pulses jedoch durch Erhéhung des
Quantenflusses bei gleich gehaltener oder verlén-
gerter Pulsdauer um mehr als den Faktor 10 gestei-
gert, zeigt sich ein weiteres Phinomen: wihrend ei-
ne geringe UV-B-Dosis zur Fluchtreaktion von Ha-
lobacterium halobium wie gewdhnlich fiihrt, 16sen
héhere UV-B-Dosen zunehmend Lockantwort aus
(Abb. 7). Vergleichbare Ergebnisse, jedoch mit
steilerer Dosis-Abhingigkeit der UV-B-Pulse zei-
gen sich in Abwesenheit von orangem Hintergrund-
licht (Abb. 8). Ob diese physiologisch widersinnige,
durch ultraviolette Strahlung erzeugte Lockantwort
bei Halobacterium halobium auf Eigenschaften des
Sensorpigmentes SRss7 beruht, oder auf erhéhter
UV-B-Anfilligkeit nachgeschalteter Prozesse der

2.5 - T T T T T
- 1.25 |- b
(=
o
»
b
]
c
c o
-
w
-
[}
t -1.25
z
o
: 2.5 1 L 1 1 " .
X
g o 0.5 1 1.5 2 2.5 3
@ -2
Uv-B PULS-DOSIS [ umol-m )
Abbildung 7

Invertierende UV-B-Fluchtreaktion durch Halobacte-
rium halobium, Mutante Flx-03 l.c., in Abhanglgkelt
von steigender Dosis des UV-B-Einzelpulses [xmol m” l
bei konstantem orangen Hintergrundlicht (0,7 W m
Reaktion: siche Abb. 5. Die durchgezogene Vcrbmdung
der MeBdaten stelit die Regressionsgerade dar, die ge-
strichelten Linien die £95 % Vertrauensgrenzen.
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Abbildung 8

Invertierende UV-B-Fluchtreaktion durch Halobacte-
rium halobium, Mutante Fix-03 L.c., in Abhiingigkeit
von steigender Dosis des UV-B-Einzelpulses [p:mol m?),
bel konstanter infraroter Hintergrundstrahlung (0,7 W
m™). Reaktion: siehe Abb. 5. Die durchgezogene Ver-
bindung der MeBdaten stellt die Regressionsgerade
dar, die gestrichelten Linien die *95 % Vertrau-
ensgrenzen.

Fluchtantwort gegeniiber der widerstandsfihigeren
Lockantwort, wird gegenwirtig untersucht. Kon-
trollmessungen mit physiologisch dquivalenten UV-
A-Pulsen zeigen diese dosisabhangige Inversion der
Reizantwort nicht (vgl. Abb. 9a mit Abb. 9b).
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a) Konstantes Fluchtverhalten einer angehefteten Ein-
zelzelle von Halobacterium halobium, Mutante Flx-03
L.c., auf wiederholte UV-A-Pulse von jeweils
6,8 pmol m?>, addiert zu einer Gesamtdosis von
298 wmol m’ konstante infrarote Hintergrundstrah-
lung = 0,7 W m™”. Reaktion: siche Abb. 5. Die durch-
gezogene Verbmdung der Mef3daten stellt die Regres-
sionsgerade dar, die gestrichelten Linien die +95 %
Vertrauensgrenzen.
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b) Invertierende UV-B-Fluchtreaktion einer angehef-
teten Einzelzelle von Halobacterium halobium, Mutan-
te Flx-03 l.c., auf wiederholte UV-B-Pulse von jeweils
0,22 pmol m?, addiert zu einer Gesamtdosis von
7,5 umol m*; konstante infrarote Hintergrundstrah-
lung 0,7 W m. Reaktion: siche Abb. 5. Die durch-
gezogene Verbmdung der MeBdaten stellt die Regres-
sionsgerade dar, die gestrichelten Linien die *95 %
Vertrauensgrenzen.
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Einflufl von UV-B-Strahlung
auf die Photoorientierung von Flagellaten

Donat-P. Hiader

1. Mechanismen der Orientierung im Habitat

Viele marine sowie limnische Phytoplankton-
Organismen sind beweglich und orientieren sich in
ihrem Habitat mit Hilfe von spezifischen Bewe-
gungsreaktionen an externen Stimuli, wie z.B.
thermische oder chemische Gradienten, die
Schwerkraft oder an mechanischen Reizen (CO-
LOMBETTI et al., 1982; NULTSCH & HADER,
1988). Sicherlich spielt das Licht nicht nur fiir pho-
tosynthetische Organismen eine entscheidende Rol-
le (HADER, 1986a; 1987a; 1988). Haufig benutzen
Flagellaten antagonistische Bewegungsreaktionen,
um spezifische Horizonte in der Wassersaule zu be-
setzen. Der griine Flagellat Euglena gracilis ver-
wendet eine sehr prizise negative Gravitaxis, um
zur Wasseroberfliche zu gelangen (HADER,
1987b). Unterstiitzt wird diese Bewegung durch ei-
ne, wenn auch weniger deutlich ausgepragte positi-
ve Phototaxis (HADER et al., 1981). Die dadurch
induzierte Aufwirtsbewegung der Zellen wird
durch eine ebenfalls sehr prizise negative Photota-
xis kompensiert, die dann einsetzt, wenn die Zellen
hohen Bestrahlungsstirken ausgesetzt sind (HA-
DER, 1987b). Die biologische Signifikanz dieses
Verhaltens ist offensichtlich, denn einerseits bend-
tigen diese photosynthetischen Organismen das
Licht als Energiequelle und andererseits werden sie
durch zu hohe Bestrahlungsstarken ausgebleicht
und letztendlich abgetotet (HADER, 1985). Als
Konsequenz dieses Verhaltens sollten sich die Or-
ganismen in einem Horizont ansammeln, dessen
Lage sich im Verlauf tagesperiodischer Intensi-
tatsdnderungen stindig dndert.

2. Distribution von Populationen
in der Wassersiule

Da man mit Hilfe von gezielten Wasserproben

die Aufenthaltswahrscheinlichkeit von Mikroorga-
nismen in der Wassersédule nur schlecht bestimmen
kann, wurde eine Plexiglassédule von 1 m Lénge und
90 mm innerem Durchmesser konstruiert (Abb. 1),
die mit einer vorher angezogenen Reinkultur der
Organismen gefiillt wurde (HADER and GRIE-
BENOW, 1988). Diese Siule wurde in einen Was-
serkorper (Teich des Botanischen Gartens in Mar-
burg) abgesenkt und ein Temperaturausgleich ab-
gewartet. Entlang der Sdule waren 18 Entnahme-
stellen im Abstand von 50 mm angebracht, die {iber
Schlduche mit einer Peristaltikpumpe verbunden
waren, die 18 Proben gleichzeitig entnehmen
konnte.
In regelméBigen Zeitabstinden wurden Proben
entnommen, ins Labor gebracht und die Zelldichte
bestimmt. Dazu wurde eine computergesteuerte
Bildverarbeitungsanlage (Abb. 2) so programmiert,
dal sie die Zellzahlen automatisch bestimmte
(HADER and GRIEBENOW, 1987).

Zu Beginn des Experimentes sind die Zellen etwa
gleichméBig im Rohr verteilt und beginnen bereits
nach kurzer Zeit mit einer schnellen Abwirtsbewe-
gung, da sie aufgrund der hohen Bestrahlungsstir-
ke eine prézise negative Phototaxis zeigen (Abb.
3). Wenn man Proben in-kiirzeren Zeitabstinden
entnimmt, wird deutlich, daB die Zellen dichte Clu-
ster bilden, die sich in Wellen an den MeBstellen
vorbeibewegen. Wihrend der Nachtphase bewegen
sich die Zellen wieder nach oben und verteilten sich
gleichméBig im Medium, wenn auch die Aufwirts-
bewegung deutlich langsamer erfolgt.

3. EinfluB solarer UV-B-Strahlung
auf die Photoorientierung

Monochromatische, artifizielle UV-B-Strahlung
hemmt die Photoorientierung bei verschiedenen
Mikroorganismen, wie das Cyanobacterium Phor-
midium (HADER, 1984; HADER et al., 1986), die
Desmidiacee Cosmarium (HADER, 1987c) und
den Schleimpilz Dictyostelium (HADER, 1983).
Besonders bei Flagellaten ist die Hemmung der
Phototaxis intensiv untersucht worden (HADER,
1985; 1986b).

SAMPLE
HOLDER

aEsEEannzEazannss

CUVETTE
Abbildung 1

Schematische Darstellung einer Plexiglassiule mit 18
Probenentnahmestellen im Abstand von 50 mm ent-
lang der Lingsachse der Saule (nach HADER and
GRIEBENOW, 1988)
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Flowchart der computergesteuerten Bild-
verarbeitungsanlage zur Bestimmung von
Zellzahlen in einer Population. Das Bild

der nicht fixierten Organismen wird von
einer CCD-Kamera erfaft und mit einer
Auflésung von 512 x 512 Pixeln bei einer
mdoglichen Grauabstufung von 256 digita-
lisiert. Das in Assembler geschriebene
Programm scannt das Bild zeilenweise
und errechnet die Fliche jedes Organis-
mus, sowie deren Gesamtzahl (nach HA-
DER and GRIEBENOW, 1987).
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Abbildung 3

Histogramme der Populationsdichte entlang der Siule in einstiindigen Zeitabstinden wih-
rend einer starken Insolation. Die Zahlen iiber den Histogrammen gegen das Ergebnis des
Chi-Quadrat-Tests an (nach HADER and GRIEBENOW, 1988).
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Wihrend der letzten Messungen in Portugal wur-
den Populationen von Euglena in einer temperier-
ten Kammer, die von der Arbeitsgruppe von Prof.
Tevini (Karlsruhe) fiir die Untersuchung héherer
Pflanzen aufgestellt war, der Solarstrahlung ausge-
setzt, die durch die Plexiglas-Kiivette einfiel, die
die Kammer nach oben abdeckte. Aus den expo-
nierten Kulturen wurden in regelméfBigen Abstdn-
den Proben entnommen, ins Labor gebracht und
mit Hilfe einer Bildanalyse (HADER and LE-
BERT, 1985) auf ihre Photoorientierung unter-
sucht (HADER and HADER, 1988a). Zu Beginn
der Exposition war die Orientierung auf das seitlich
eingestrahlte Testlicht noch unbeeintrachtigt (Abb.
4a), aber bereits nach 180 min war eine extreme
Verschlechterung der Orientierung deutlich (Abb.
4b), und nach 300 min solarer Exposition war die
Photoorientierung vollig gestort (Abb. 4c).

Die Quantifizierung der Phototaxis mit Hilfe des
Rayleigh-Testes (BATSCHELET, 1965; 1981;
MARDIA, 1972) zeigte eine signifikante Ver-
schlechterung bereits nach 90 min Solarexposition
(Abb. 5, offene Symbole). Wenn jedoch die Dach-
kiivette mit Ozon geflutet wurde, was einen Teil
der UV-B-Strahlung der Sonne herausgefiltert hat,
so waren die Zellen langer orientiert (Abb. 5, ge-
schlossene Symbole).

Der UV-B-Effekt kann nicht auf eine Absorption
durch die photosynthetischen Pigmente zuriickge-
fiihrt werden, da dunkelgezogene Zellen, die die
Plastiden eingebiifit haben, ebenfalls durch Solar-
exposition in ihrer phototaktischen Orientierung
gehemmt sind (HADER and HADER 1988b).

4. Hemmung der Motilitit
durch solare UV-B-Strahlung

Parallel zur Hemmung der phototaktischen Ori-
entierung wird auch die Motilitit der Zellen sehr
stark beeintrichtigt. Der Prozentsatz an bewegli-
chen Zellen in einer normal pigmentierten Kultur
von Euglena gracilis verringert sich bereits nach ei-
ner Expositionszeit von 200 min (HADER and
HADER 1988a). Die tolerierte Expositionszeit
verldngert sich deutlich, wenn die Kultur durch die
mit Ozon geflutete Kiivette bestrahlt wird (Abb. 6).
Wenn die Kultur mit einem WG 320 Cutoff Filter
abgedeckt ist, ist die Kultur linger beweglich als in
der ungefilterten Strahlung, aber weniger lange als
unter der Ozonkiivette. Interessanterweise sind
dunkel gebleichte (chlorophyllfreie)} Zellen noch
sensitiver und werden bereits nach kiirzeren Expo-
sitionszeiten geschadigt (Abb. 7). Auch bei diesen
Zellen wird eine Verlingerung der tolerierbaren
Expositionszeiten erreicht, wenn die Solarstrahlung
durch ein WG Glas bzw. die ozongeflutete Kiivette
gefiltert wird (HADER and HADER 1988b). Als
Parallele zu den dunkel-gebleichten Zellen wurden
die farblosen Zellen von Astasia untersucht; auch
bei diesen Organismen wurde die Motilitit bereits
nach sehr kurzen Expositionszeiten drastisch einge-
schriankt (Abb. 8). Jedoch scheint die Sensitivitét
der Organismen eine Spezies-spezifische Kompo-
nente zu sein, denn die griine Schneealge Chlamy-
domonas nivalis ist noch weitaus sensitiver und wird
bereits nach Expositionszeiten von weniger als 20
min signifikant inhibiert (Abb. 9).

270°

270°

270°

0@

Abbildung 4

Histogramme der phototaktischen Orientierung von
Euglena auf seitlich eingestrahltes weifles Testlicht (30
kix) vor Solarexposition (oben), nach 180 min (Mitte)
und nach 300 min (unten) Solarexposition (nach HA-
DER and HADER, 1988a).
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Abbildung 5

Effekt der solaren Bestrahlung auf die Gerichtetheit (Rayleigh-Test) von Euglena auf ein
weifles Testlicht nach steigenden Expositionen unter ungefilterter Solarstrahlung (offene
Symbole) und unter Strahlung, die durch die Ozonkiivette gefiltert wurde (geschlossene
Symbole) (nach HADER and HADER, 1988 a).
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Abbildung 6

Prozentsatz an beweglichen Zellen einer normal pigmentierten Kultur von Euglena gracilis
in Abhingigkeit von der Expositionszeit in ungefiltertem Sonnenlicht (geschlossene Punk-
te), unter der Ozonkiivette (offene Punkte) und unter einem V!E\G 320 Cutoff-Filter (Kreuze)
(nach HADER and HADER, 1988b).
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Abbildung 7

Prozentsatz an beweglichen Zellen einer dunkel-gebleichten Kultur von Euglena gracilis in
Abhingigkeit von der Expositionszeit in ungeﬁllertem Sonnenlicht (geschlossene Punkte),
unter der Ozonkiivette (offene Punkte) und unter einem WG 320 Cutoff-Filter (Kreuze)
(nach HADER and HADER 1988Db).
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Prozentsatz an beweglichen Zellen einer Kultur"von'A.-stasia in Abhiingigkeit von der Expo-
sitionszeit in ungefiltertem Sonnenlicht (nach HADER and HADER, 1989).
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Prozentsatz an beweglichen Zellen einer Kultur von Chlamydomonas nivalis in Abhiingig-
keit von der Expositionszeit in Sonnenlicht-unter WG Cutoff-Filtern: WG 280 (offene Punk-

te), WG 295 (Dreiecke), WG 395

DER and HADER, 1989).

5. Hemmung der Schwimmgeschwindigkeit
durch UV-B

Zusatzlich zu der signifikanten Beeinflussung des
Prozentsatzes an beweglichen Zellen in der Kultur
wird auch die Bewegungsgeschwindigkeit deutlich
durch die UV-B-Komponente der Solarstrahlung
beeintrachtigt (HADER and HADER, 1988a).
Diese Aussage 148t sich durch den Einsatz einer
Bildverarbeitungsanlage quantifizieren, bei der die
Bewegungsstrecke der Organismen gemessen und
die dabei verstrichene Zeit aus der Hardware-Uhr
des Computers abgeleitet wird. Nachgeschaltete
Programme errechnen die Geschwindigkeitsvertei-
lung der Organismen in der Population und kon-
struieren aus den Rohdaten die Verteilungshisto-

(Kreuze) und WG 320 (geschlossene Punkte) (nach HA-

gramme. Zellen aus einer normal pigmentierten
Kultur von Euglena gracilis schwimmen mit einer
mittleren Geschwindigkeit von ca. 90 pm/s (HA-
DER and HADER, 1988a). Wenn die Zellen der
Solarstrahlung ausgesetzt werden, steigert sich die
Geschwindigkeit wihrend der ersten 40 min um ca.
30 % (Abb. 10). Dieser Effekt ist unter dem Begriff
"Photokinese’ bekannt (WOLKEN and SHIN,
1958). Mit zunehmender Bestrahlungsdauer sinkt
jedoch die mittlere Bewegungsgeschwindigkeit
(HADER and HADER, 1988a). Nach etwa 6 h wa-
ren fast alle Organismen unbeweglich.

Ahnliche Effekte, wenn auch schon nach kiirzeren
Expositionszeiten, ergaben sich bei dunkel-
gebleichten Euglena und bei dem farblosen Flagel-
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Lineare Histogramme der Geschwindigkeitsverteilung von einer griinen Euglena gracilis
Kultur in Abhingigkeit von der Expositionszeit unter ungefilterter Solarstrahlung (nach

HADER and HADER, 1988).

laten Astasia; interessanterweise zeigen auch die
farblosen Organismen eine Photokinese, wihrend
kein photokinetischer Effekt bei Chlamydomonas
nivalis zu beobachten war (HADER and HADER
1989).

6. Okologische Auswirkungen der UV-B Strahlung
auf bewegliche Mikroorganismen

Die Untersuchungen mit solarer UV-Bestrahlung

zeigen deutlich, daB die eingesetzten farblosen und
griinen Flagellaten unter einem erheblichen UV-B-
Stress stehen. Dabei wird bereits bei derzeitig auf-
tretenden UV-B-Dosen sowohl die Photoorientie-
rung gehemmt, als auch die Motilitdt und die Be-
wegungsgeschwindigkeit beeintrichtigt.
Als Konsequenz dieser Befunde ist die Vorhersage
sicherlich gerechtfertigt, dal bei einer Erhohung
des UV-B-Anteils der Solarstrahlung aufgrund ei-
ner partiell reduzierten Ozonschicht ernste Konse-
quenzen fiir das Wachstum solcher Mikroorganis-
men zu erwarten sind. Jedoch lassen sich die resul-
tierenden Einbuflen in der Biomasseproduktion aus
den bisherigen Daten noch nicht quantifizieren.
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Wirkung von UV-B-Strahlung
auf den Stickstoffmetabolismus von marinem

Phytoplankton

Giinter DShler

Das in der Antarktis seit einiger Zeit beobachtete
,Ozonloch* hat die Diskussion iiber die Ursache
und die Folgen des Ozonabbaues erneut aufkom-
men lassen. Danach wird das Ozon vor allem durch
Fluorchlorkohlenwasserstoffe abgebaut. Nach den
Modellberechnungen der Meteorologen soll die
Ozonminderung ca. 5 % betragen. Die Folge davon
ist eine Erhohung des auf die Erdoberfliche tref-
fenden UV-Anteils der Sonnenstrahlung und eine
Verschiebung zum kiirzerwelligen Bereich. Nach
den bisher vorliegenden Beobachtungen kann die-
ses zu deutlichen irreversiblen Schaden der biologi-
schen Systeme fiihren. Der Ozonabbau wirkt sich
besonders negativ auf die Organismen des Meeres
aus, das das groBte Okosystem der Erde darstellt.
Von besonderer Bedeutung ist hierbei das marine
Phytoplankton, das eine wichtige Rolle als Sau-
erstoff- und Primérproduzent spielt (32 % der ge-
samten Weltproduktion). Der Hauptanteil der
Primérproduktion (60-80 %) geht auf Diatomeen
zuriick und die Gibrige Biomasse wird von den Pyrr-
hophyceen und Coccolithophoriden produziert. In
zahlreichen Untersuchungen konnte gezeigt wer-
den, daB die Primarproduktion des marinen Phyto-
planktons durch den UV-Anteil der Sonnenstrah-
lung insbesondere nahe der Wasseroberflidche stark
reduziert wird (STEEMANN NIELSEN, E., 1964;
SMITH, R.C. et al., 1980; WORREST, R.C.,
1982). Eine Erhohung der UV-B-Strahlung diirfte
zu einer Reduktion der Biomasseproduktion fiihren
und wird negative Auswirkungen auf die Primér-
konsumenten in der Nahrungskette haben. Die
Mikroorganismen, vor allem die Meeresdiatomeen,
erwiesen sich als besonders empfindlich gegeniiber
UV-B-Stre (DOHLER, G., 1982, 1984a). Die
beobachtete artspezifische Sensibilitdt von Mik-
roorganismen wirkt sich auf die Artenzusammen-
setzung des Okosystems aus (CALKINS, J. und
THORDARDOTTIR, T., 1980; WORREST,
R.C. et al., 1978). So wurde beobachtet, daB die
Sonnenstrahlung eines normalen Sonnentages fiir
viele Diatomeenarten letal war und die Zahl der fi-
lamentésen Cyanobakterien zunahm. Uber die
Auswirkungen der Verdnderungen in der Phyto-
planktongemeinschaft kénnen derzeit noch keine
detaillierteren Aussagen gemacht werden. Nach
den bisher vorliegenden Untersuchungen fiihrt eine
Erhohung der UV-B-Strahlung zu einer Reduktion
der Zellinhaltsstoffe und Beeintrachtigung der
Stoffwechselprozesse, was sich wiederum auf das
Okosystem auswirken kann (DOHLER, G., 1984a,
1985; HALLDAL, P., 1979; WORREST, R.C,,
1982). In dem vorliegenden Artikel wird die Wir-
kung der UV-B-Strahlung auf Wachstum, Zellin-
haltsstoffe und die Aufnahme sowie Metabolisie-
rung anorganischer Stickstoffverbindungen bei ma-
rinen Diatomeen und Phytoplankton beschrieben.
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1. Untersuchungsmethoden

Als Versuchsobjekte fanden mehrere Diatomeen-
arten Verwendung: Ditylum brightwellii (West)
Grunow, Lauderia annulata Cleve, Lithodesmium
variabile Takano und Thalassiosira rotula Meunier.
Die Anzuchtsbedingungen fiir die Massenkultur
waren: Nihrlosung nach v. STOSCH, H.A. und
DREBES, G. (1964), Begasung mit normaler at-
mosphdrischer Luft (0,035 Vol. % CO,), Tempera-
tur +18°C und ein Licht/Dunkel-Wechsel von 12:12
bzw. 16:8 Stunden (WeiBlichtintensitit 1 mW cm™).
Fir die Synchronisation von Ditylum brightwellii
war ein Licht/Dunkel-Wechsel von 6,5:17,5 Stun-
den notwendig.

Die natiirlichen Planktonproben sind vor Helgo-
land entnommen und in UV-transparenten und UV-
undurchlassigen PlexiglasgefidBen in verschiedenen
Wassertiefen wieder exponiert worden. Der Haupt-
teil der autotrophen Zellen bestand aus Phaeocystis
pouckettii sowie Rhizosolenia setigera, Chaetoce-
ros spec., Ceratium fusus und Dinophysis acumina-
ta.

Zur Bestrahlung der Algenreinkulturen wurden
UV-Roéhren der Fa. Philips (TL 40/12 und TL
20/12) und cut-off-Filter (WG 305 der Fa. Schott u.
Gen., Mainz; Dicke 3 mm) benutzt. Fiir die Be-
strahlungsexperimente befanden sich die Algen in
einer speziellen Quarz-Kulturréhre bzw. UV-
durchldssigen Assimilationskammer. Die Lichtin-
tensitit wurde mit einem MeBgerét der Fa. Interna-
tional Light bzw. Optronic Lab. Inc., USA gemes-
sen und die Werte nach der Wichtungsfunktion von
CALDWELL, M. (1971) berechnet.

Die Bestimmung des Proteingehaltes erfolgte nach
der Methode von BRADFORD, M.M. (1976) und
die von Chlorophyll a + ¢ nach JEFFREY, S.W.
und HUMPHREY, G.F. (1975). Die Extraktion,
Trennung und Identifizierung der Lipide sind nach
der bei DATZ, G. (Dissertation 1981) beschriebe-
nen Prozedur ausgefiihrt worden.

Den Phytoplanktonproben und den wihrend der
exponentiellen Wachstumsphase geernteten Dia-
tomeenarten wurden “N-Ammonium (96 Atom%)
und “N-Nitrat (96,8 Atom%) appliziert und nach
verschiedenen Photosyntheseperioden Proben ent-
nommen. Fiir die Bestimmung der Aufnahmeraten
sind die Algen auf Whatman-Filter (GF/C) gesaugt
und zur Erfassung des "N-Einbaues in die Amino-
sduren bzw. Proteine in 80%igem Ethanol extra-
hiert worden. Die Probenaufbereitung erfolgte
nach der DUMAS-METHODE und die N-Mes-
sung mit einem Emissionsspektrometer (Statron
NOI 5, Zeiss, Jena). Nihere Einzelheiten der Ver-
suchsanordnung und “N-Analyse wurden bei
DOHLER, G. und ROSSLENBROICH, H.-J.
(1981) ausfiihrlich dargestellt. Zur elektrophoreti-



schen Auftrennung der TCA-fillbaren Proteine
mittels SDS-DISK-PAGE in einem linearen Poren-
gradienten fand eine Elektrophoreseapparatur der
Fa. LKB (Modell Multiphor II Elektrophoresis
Unit) Verwendung (Methode nach FEHRN-
STROM, H. und MOBERG, U., 1977). Die Akti-
vititen der Aspartat- (E.C.2.6.1.1) und Alanina-
minotransferase (E.C.2.6.1.2) sind nach HATCH,
M.D. und MAU, S.-H. (1973) und die der Gluta-
minsynthetase (E.C.6.3.1.2) und Glutamatsynthase
(E.C.1.4.1.14) nach SHAPIRO, B.M. und
STADTMAN, E.R. (1970) bzw. GROAT, R.G.
und VANCE, C.P. (1981) im optischen Test be-
stimmt worden.

2. UV-B-Wirkung auf Wachstum und Artenzu-
sammensetzung

Von verschiedenen Arbeitsgruppen wurde eine
artspezifische Empfindlichkeit von Planktonalgen
gegeniiber UV-B-StreB gefunden (DOHLER, G.,
1984a+b; WORREST, R.C., 1982). Erste Beob-
achtungen liegen von GESSNER, F. und DIEHL,
A. (1951) an limnischen Planktonalgen vor. Ent-
sprechend der UV-Dosis nahm der Anteil an auto-
trophen Organismen ab; das Artengefiige des Phy-
toplanktons wurde infolge einer unterschiedlichen
Beeintriachtigung des Wachstums der einzelnen Ar-
ten verindert (WORREST, R.C. et al., 1978).
CALKINS, J. und THORDARDOTTIR, T.
(1980) fanden bei mehreren Diatomeen aus dem
Nordatlantik ebenfalls eine artspezifische Sensibili-
tit gegeniiber dem UV-Anteil der Sonnenstrah-
lung. Die Lichtverhéltnisse nahe der Wasserober-
flache fithrten an einem normalen Sommertag fiir
viele Arten des Phytoplanktons zu starken Schiden
und letztlich zum Zelltod. Die UV-Strahlung stellt
offensichtlich einen wichtigen Selektionsfaktor im
marinen Okosystemn dar und beeinflut die Arten-
zusammensetzung der natiirlichen Phytoplankton-
populationen. Bei kurzkettigen Diatomeenarten
verursachte UV-B-Strahlung eine starke Hemmung
der Wachstumsrate (THOMSON, B.E. et al.,
1980). Die Anderung in der Artenzusammenset-
zung des Phytoplanktons durch UV-Bestrahlung
kann zu einer Reduktion der fiir die Primarkonsu-
menten gut verwertbaren Phytoplanktonalgen fiih-
ren und somit die anderen Organismen der Nah-
rungskette stark beeintrachtigen.

Eine aus mehreren Diatomeenarten bestehende
Algengemeinschaft zeigte starke Verdnderungen in
den Wachstumsraten der einzelnen Arten nach ho-
hen UV-Intensititen des Sonnenlichts (990 J m>d
'). Die Diatomee Thalassiosira rotula war deutlich
UV-B-empfindlicher als Ditylum brightwellii und
Lithodesmium variabile; wihrend das Wachstum
von Thalassiosira stark gehemmt war, wurde das

von Lithodesmium deutlich geférdert (DOHLER,
G. und KRAUSE, K.-D., 1989). Neben dem art-
spezifischen Verhalten ist auferdem eine stadien-
spezifische Reaktion gegeniiber UV-B-Stref bei
Synchronkulturen von Ditylum brightwellii beob-
achtet worden. Eine Dosis von 780 J m”d™ verhin-
derte die Teilung aller Zellen. Die Abb. 1 zeigt,
daf3 diese Dosis nur fiir einen Teil der Ditylumzel-
len letal ist und nach einer Erholungsphase von
zwei Zyklen eine erneute Zellteilung auftritt. Die
Synchronitit der Algen konnte nach UV-B-
Bestrahlung mit nur 280 J m?d” nicht wieder er-
reicht werden, was die hohe Sensibilitdt dieser
Planktonalge dokumentiert.

3. Einflufi der UV-B-Strahlung auf Zellinhaltsstof-
fe (Pigmentierung, Protein- und Lipidgehalt)

Die destruktive Wirkung von UV auf Nuklein-
sauren, Proteine und Pigmente ist seit einiger Zeit
bekannt (HALLDAL, P., 1979; WORREST,
R.C., 1982). Bei Reinkulturen von zwolf Meeresdi-
atomeen wurde eine Abnahme des Pigment- und
Proteingehaltes schon nach relativ niedrigen UV-B-
Dosen (439 J m?d") gefunden, die weit unter denen
eines normalen Sonnentages liegen (DOHLER,
G., 1984a). Die Daten der Tab. 1 zeigen deutliche
Unterschiede in der Auswirkung der UV-B-
Bestrahlung auf den Pigment- und Proteingehalt
von Mikroalgen je nach taxonomischer Gruppe.
Die eukaryontischen Algen waren wesentlich emp-
findlicher als die Cyanobakterien. Besonders auf-
fallig ist die starke Verminderung des Phycocyanin-
gehaltes nach UV-B-Bestrahlung, was mit der ex-
ponierten Anordnung der Phycobilisomen auf den
Thylakoidmembranen erkldrt werden kann. Eine
besonders drastische Reduktion der Zellinhaltsstof-
fe wurde bei den Meeresdiatomeen schon bei nied-
riger UV-B-Dosis gefunden. Zusitzliche StreBfak-
toren (Temperatur, Salzkonzentration) verursa-
chen weitere Schaden (DOHLER, 1984b). So wei-
sen Meeresdiatomeen, die bei einer Salzkonzentra-
tion von 35 %0 wachsen, bei einer Salinitdt von 20
%o deutlich héhere Schiden nach UV-B-Stref} in
der Pigmentierung und im Proteingehalt auf als bei
45 %o.

Bei Synchronkulturen von Ditylum brightwellii ist
der Einflu3 von UV-B auf die Synthese der Acylli-
pide untersucht worden (vgl. Abb. 2). Die Algen
sind zu Beginn der Lichtphase und mit unterschied-
licher Intensitdt bestrahlt worden. Die Synthese
von Digalactosyldiacylglycerin (DGDG) reagierte
am empfindlichsten auf UV-B-Stre3. Von den an-
deren Lipiden waren Monogalaktosyldiacylglycerin
(MGDG) und Phosphatidylglycerin (PG) ebenfalls
in ihrer Synthese deutlich beeintrichtigt. Dagegen
wurde die Lecithinsynthese (PC) nur um ca. 20 %

Abbildung 1

Anderung der Zellzahl von Ditylum
brightwellii nach UV-B-Bestrahlung.

Mit Lichtbeginn (0.-2. h) wurde die Dity-
lum-Kultur einer UV-B-Dosis von 780 J m’
%d’ im 3. Zellzyklus ausgesetzt. In den
folgenden drei Zyklen wurde die Zellzahl
bestimmt (nach DOHLER, G. und
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Abbildung 2

Reduktion der Lipidsynthese von Ditylum brightwellii
in Abhingigkeit von der UV-B-Dosis.

DGDG Digalactosyldiacylglycerin, MGDG Monoga-
lactosyldiacylglycerin, PC Phosphatidylcholin, PG
Phosphatidylglycerin, SQDG Sulfoquinovosyldiacyl-
glycerin (nach DOHLER, G. und BIERMANN, T.
1989).

gehemmt. Da die UV-B-Dosis von 780 J m”d" die
DNS- und RNS-Synthese reversibel hemmten,
wurde diese Intensitét fiir die weiteren Experimen-
te mit Synchronkulturen ausgewdéhlt. Zu verschie-
denen Zeiten der Lichtperiode eingestrahltes UV-B
bewirkte eine unterschiedliche Reduktion der ein-
zelnen Lipide. Keinen EinfluB hatte wihrend der
Dunkelphase appliziertes UV-B auf die Acyllipid-
synthese. Nach den vorliegenden Befunden wird
kein Abbau der getesteten Lipide bei dieser UV-B-
Dosis (780 J m™d") induziert (DOHLER, G. und
BIERMANN, TH., 1989).

4. Wirkung der UV-B- Bestrahlung auf die Auf-
nahme von “N-Ammonium, **N-Nitrat und **N-
Harnstoff

Seit den Untersuchungen von WARBURG, O.
und NEGELEIN, E. (1920) sind zahlreiche Arbei-
ten iiber die Aufnahme und Assimilation anorgani-
scher und organischer Stickstoffverbindungen ver-
offentlicht worden (LEA, P.J. und MIFLIN, B.J.,
1979; SYRETT, P.J., 1981; ULLRICH, W.R.,
1983). Nach Beobachtungen von COLLOS, Y. und
SLAWYK, G. (1979) wird bei Phytoplanktonarten
bevorzugt Nitrat aufgenommen. Der Transport in
das Zellinnere erfolgt unter Beteiligung von Per-
measen. Nach WHEELER, P. (1983) kommen als
Transportmechanismen 1. ein ATP-verbrauchen-
der, aktiver primérer Transport und 2. ein aktiver
sekundérer Transport aufgrund eines Ionengefilles
in Betracht, letzteres vor allem fiir NH,*. DUG-
DALE, R.C. und GOERING, J.J. (1967) haben
die 15N-Tracertechmk fir die Untersuchung der
Aufnahme von "“N-markiertem Ammonium und
Nitrat bei Phytoplankton eingefiihrt. Neuerdings
wird diese Methode von verschiedenen Arbeits-
gruppen mit Erfolg angewandt.
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Abbildung 3

Kinetik der ®NO;-Aufnahme von Ditylum brightwellii

nach UV-B- Bestrahlung

Die Nitrataufnahme ist in °N ngN° "ml? angegeben. In

Parallelansatzen sind die Algen mit 439 bzw. 717 J m’ a
in den vorausgegangenen zwei Tagen bestrahlt wor-

den.

Die Aufnahmeraten der anorganischen N-Verbin-
dungen wird durch UV-B-Bestrahlung beeinfluf3t.
Bei allen getesteten Cyanobakterien und Mikroal-
gen konnte eine Dosis-Wirkungsbeziehung festge-
stelit werden (DOHLER, G. und STOLTER, H.,
1986; DOHLER, G. et al., 1986). Die Aufnahme
von 15NH4 wurde starker. durch UV-B-Bestrahlung
beeintrichtigt als die von “NO;". AuBerdem konnte
ein artspezifisches Verhalten bei den verschiedenen
taxonomischen Gruppen sowie innerhalb der mari-
nen Diatomeen beobachtet werden (DOHLER, G.
und STOLTER, H., 1986). Die Abb. 3 zeigt repra-
sentativ fiir die anderen Algenarten die Wirkung
der UV-B-Strahlung auf die Nitrataufnahme von
Ditylum brightwellii. Mit zunehmender UV-B-
Intensitdt nimmt die Aufnahmerate ab; bei anderen
Arten wurde nach einer Reduktion eine Steigerung
derselben beobachtet, was offensichtlich auf struk-
turellen Verdnderungen in der Zellmembran zu-
riickzufithren ist. Die bisher vorliegenden Daten
deuten auf eine Hemmung des Aufnahmesystems
durch UV-B hin, was einerseits auf einer direkten
Beeintrichtigung und andererseits auf einer Ver-
minderung der ATP-Versorgung beruhen kann.

In einer anderen Serie von Experimenten wurde
der zeitliche Verlauf der *N-Ammonium-Aufnah-
me von Lithodesmium variabile bei Einstrahlung
verschiedener Wellenldngenbereiche untersucht
(Abb. 4). Danach wird bei Bestrahlung im kurzwel-
ligen Bereich (WG 280) die niedrigste Aufnahme-
rate gefunden. Der “N-Einbau in mehrere freie
Aminosduren ergab — unabhéingig vom Wellenlin-
genbereich — eine hohere Einbaurate in Glutamin
als in Glutaminsiure (DOHLER, G. et al., 1987).
Aufgrund dieser und anderer Befunde kann Glu-
tamin eine regulatorische Funktion in der Aufnah-
me anorganischer Stickstoffverbindungen haben.
Die UV-B-Bestrahlung (290-320 nm) fiihrt bei
gleichzeitiger Bestrahlung mit monochromatischem
Licht zu unterschiedlichen Reaktionen im Stick-
stoffmetabolismus von Thalassiosira rotula (Abb.
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5). So wird die Aufnahme von Ammonium und Ni-
101 "nH, trat bei Bestrahlung mit 454, 604 und 670 nm durch
UV-B signifikant vermindert. Demgegeniiber be-
wirkt UV-B-Bestrahlung im griinen (544 nm) und
orangeroten (624 nm) Bereich eine Steigerung der
Aufnahmeraten. Da in den verschiedenen Tiefen
der Wassersdule unterschiedliche Lichtverhéltnisse
vorkommen, kann diese Kombination d.h. UV-B
und verschiedene Wellenldngenbereiche des sicht-
baren Lichts einen schddigenden Einflufi auf die
Stoffwechselprozesse der Phytoplanktonarten aus-
iben.
Da Harnstoff ebenfalls als Stickstoffquelle fiir das
marine Phytoplankton von Bedeutung ist, wurde
T der UV-B-Einfluf} auf die Aufnahme dieser Sub-
stanz bei Ditylum brightwellii bearbeitet. Entspre-
Abbildung 4 g:hend der eingestrahlten UV-B-Dosis (306, 606 J m
Einflufl verschledener Wellenlingenbereiche auf die dir)l?l\llm]g ;S;i fiagllitt(;ffsﬁigik:énsa?_lzezstﬁ gh/;)nzg-
Kinetik der NH4 -Aufnahme von Lithodesmium va- . . . . .
riabile. riger als der in Glutamin. Diese Befunde stimmen
Die verschiedenen UV-Bestrahlungen wurden mit cut-  im wesentlichen mit denen der Assimilation von
off-Filtern (Schott WG 280, 320 und 335) mit der glei- ~Ammonium und Nitrat iiberein.
chen Charakteristik im sichtbaren Bereich des Spek-  In mehreren Versuchsreihen wurde der Einfluf3 des

trums erreicht. D1e ungewichteten UV2 Intensititen ~ UV-Anteils der Sonnenstrahlung auf die Aufnahme
waren: 3,81 W m” mit WG 280,2,02 Wm”mit WG320  yon N.Ammonium und “N-Nitrat eines Diato-
und 0,75 W m” mit WG 335 Die Algen wurden zusitz- _
lich mit WeiBlicht (8 W m™) bestrahlt (nach DOHLER, Zl.ie‘i“.f;;’gs‘:h‘?s’ be?“?hggg 33;51’ t‘eylll’;”s’ fr ‘5;}? tweld
G., WORREST, R.C., BIERMANN, L. und ZINK, J. !l Hrtiodesmium varaouie, 1Aensis unc
1987).
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Wirkung des UV-Anteils der Sonnenstrahlung auf die Aufnahme von BNH,CI (96 Atom%) und KISN03 96,5
Atom%) einer Algengemeinschaft.

Die Diatomeen Ditylum brightwellii, Lithodesmium variabile, Odontella sinensis und Thalassiosira rotula sind in
UV-transparenten und UV-undurchlissigen Plexiglasgefdlen zwei Tage der natiirlichen Sonnenstrahlung ausge-
setzt worden. Am zweiten Tag wurde die Aufnahme der anorganischen Stickstoffverbindungen ermittelt.
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I I T

Die Aufnahme von “N-Nitrat (100 M) einer natiirlichen Planktonpopulation in verschiedenen Tiefen (I=17,

I1=117, IT1I=267 cm).

Das Phytoplankton bestand vor allem aus Phaeocystis pouchetu (60 %), Rh120solema setigera (21,7 %) und Cera-
tium fusus (7,7 %). Die Lichtintensitaten waren A 209 J cm *h"und B 101 J cm*h™. [ JUV-transparente und

BB U V-undurchlissige Gefifle.

Thalassiosira rotula, unter Freilandbedingungen
getestet. Nach 24-stiindigem Wachstum in UV-
transparenten und UV-undurchlass1gen Plexiglas-
gefiBen wurde dem Algengemisch *N-Ammonium
(110 «M) und “N-Nitrat (330 p,M) zugegeben und
die Aufnahme dieser Substanzen im Tagesverlauf
ermittelt (vgl. Abb. 6). Bel einem wemger sonmgen
Tag (UV-Dosis 360 J m>d") wurde ein geringer
Einflu} auf die Ammonium- und kein EinfluB} auf
die Nitrataufnahme beobachtet. Bei einem relativ
hohen Anteil des Sonnenlichts (990 J m?d™) wird
die Aufnahme beider Substanzen deutlich ge-
hemmt. Bei einer UV-Dosis von 590 J m”d” war die
Nitrataufnahme teilweise erhoht, jedoch die Am-
moniumassimilation signifikant reduziert. Das Dia-
tomeengemisch reagiert demnach auf UV-B-
Bestrahlung dhnlich wie Algenreinkulturen.

Die Untersuchungen an Reinkulturen sind durch
Freilandexperimente vor Helgoland mit natiirlichen
Phytoplanktonpopulationen ergénzt worden. Die
Planktonproben wurden in UV-transparenten und
UV-undurchléssigen Plexiglasgefi3en nach Fiitte-
rung mit “N-markierten Substanzen in verschiede-
nen Wassertiefen im Nordosthafen Helgolands ex-
poniert. Die Aufnahme von Ammonium und Nitrat
ist nach verschiedenen Expositions- und Tageszei-
ten ermittelt worden (vgl. Abb. 7 u. 8). In Uberein-
stimmung mit frilheren Beobachtungen wurde die
Rate der Ammoniumaufnahme durch hohe Lichtin-
tensititen bzw. durch den UV-Anteil des Sonnen-
lichts in den UV-transparenten Gefiflen (z.B.
Quarzflaschen) stiarker gehemmt als die Nitratauf-
nahme bei vergleichbaren Intensitidten. Unabhén-
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Abbildung 8

Die Aufnahme von “N-Ammonium (100 M) einer
natiirlichen Planktonpopulation in verschiedenen Tie-
fen (I=17, I1=117, I11=267 cm).

Die photoautotrophen Organismen waren Phaeocystis
pouchetii (94,2 %) und Rluzosolema setlgera (5,1 %).

Die Lichtintensitit betrug 133 J cm’ *h’!, Weiter Anga-
bensiehe Abb. 7.
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Lauderia annulata
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Abbildung 9

Wirkung von UV-B (117 J m?d™) auf die Kinetik des *°N-Einbaues in Alanin (Ala), Aspartat (Asp), Glutamat

(Glu) und Glutamin (Gln) von Laudena annulata.

Nach 15 min. Photosynthese wurde *NH,CI (96 Atom% , Endkonzentration 1 mM) zugegeben. Die Algen wurden
zwei Tage der UV-B-Bestrahlung (5h tiglich) ausgesetzt (nach DOHLER, G. und BIERMANN, 1. 1987).

gig von der Jahreszeit und der Zusammensetzung
des Planktons war die Aufnahmerate von Ammo-
nium héher als die von Nitrat. In der Regel wurden
nahe der Wasseroberfliche in den UV-transparen-
ten GefidBen niedrigere Werte als bei den Algen in
UV-undurchlédssigen Assimilationskammern ge-
funden (Abb. 7A u. 8). Bei niedriger Lichtintensi-
tit traten nur geringe Unterschiede in den Assimila-
tionsraten der anorganischen Stickstoffverbindun-
gen des in verschiedenen Tiefen exponierten Phy-
toplanktons unabhingig vom GefaBtyp auf (vgl.
Abb. 7B). Offensichtlich geht die Reduktion der
Aufnahme von Ammonium und Nitrat auf den UV-
Anteil des Sonnenlichts zuriick. Der *N-Einbau in
die Aminosiduren des Phytoplanktons fiihrte zu
dhnlichen Ergebnissen wie bei den Reinkulturen
von Mikroalgen. Demnach kénnen die an Reinkul-
turen unter Laborbedingungen erzielten Ergebnisse
zumindest teilweise auf das Verhalten der natiirli-
chen Phytoplanktonpopulationen gegeniiber UV-B-
Stref} iibertragen werden.

5. EinfluB der UV-B-Strahlung auf den N-Einbau
in Aminosiuren und Proteine

Nach den bisher vorliegenden Beobachtungen
fiihrte eine Bestrahlung der marinen Diatomeen
mit UV-B zu einer drastischen Verminderung des
Proteingehaltes und zu einem deutlichen Anstieg
der Konzentration freier Aminosauren (DOHLER,
1984a, 1985). In diesem Zusammenhang stellt sich
die Frage, ob UV-B die Synthese der Aminosduren
und Proteine hemmt oder einen Proteinabbau in-
duziert. Aus diesem Grund wurde der N-Einbau

80

in die Aminosduren und Proteine nach bzw. wih-
rend der UV-B-Bestrahlung untersucht. Bei Lau-
deria annulata ist der zeitliche Verlauf der “N-
Markierung von Alanin, Aspartat, Glutamat und

2,01
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0 2 6 i min 20
Abbildung 10

Einflul von UV-B-Bestrahlung auf den >N-Einbau in
die 16sliche Proteinfraktion von Ditylum brightwellii.
Die Kontrollalgen und die Probe ohne UV-B sind in
gleicher Weise vorbehandelt worden, d.h. WeiBlicht-
bestrahlung und WG 360-Filter vor UV-Roéhren. Wah-
rend des Versuchs sind alle Algen einer WeiBlichtbe-
strahlung ausgesetzt worden. Bei der Kontroll-Probe
wurde ein WG 360-Filter und bei den anderen Proben
ein WG 305-Filter vor die UV-Réhren geschaltet.
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Einbau von “N-Leucin in die lésliche Proteinfraktion
von Ditylum briightwellii wihrend der UV-B-Bestrah-
lung (606 m”d™).

Nach 30 min. WeiBlichtbestrahlung wurde mit UV-B
bestrahlt und °N-Leucin (96 Atom%, Endkonzentra-
tion 1 mM) zugegeben.

Glutamin nach vorausgegangener zweitigiger UV-
B-Bestrahlung (5 h pro Tag) ermittelt worden
(Abb. 9). Danach bewirkt UV-B-Stre8 vor allem
eine Erh6hung des “N-Einbaues in Glutamin und
eine Reduktion der “N-Markierung von Aspartat
und Glutamat. Ahnliche Ergebnisse wurden mit

5Zrlnme(— fj_l/_f I_K_‘ St C’:éz//;’
pH 6,8
Trenngel T=4-22.5%
pH 88 C= 3%
MG
- 77000
=—" | 66250
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Abbildung 12

Proteinmuster von UV(1) - und nicht UV(2) - be-
strahlten Kulturen von Ditylum brightwellii.

Die Algen wurden an zwei Tagen je 5 h mit einer Dosis
von 717 J m”d” bestrahlt. Die Auftrennung erfolgte
mittels horizontaler SDS-DISK-PAGE in einem linea-
ren Porengradienten (T=4-22,5 %). Zur Molekular-
gewichtsbestimmung wurde ein Proteinstandard (3)
aufgetrennt.

der Diatomee Ditylum brightwellii und der Rotalge
Porphyridium purpureum erzielt. Diese Befunde
deuten daraufhin, da UV-B-Bestrahlung mit rela-
tiv niedriger Intensitéit (717 J m”d™") bereits zu Be-
eintrichtigungen der Enzyme des Stickstoffmetabo-
lismus fiithren kann.

DITYLUM BRIGHTWELLII
Enzym Iéiglle uv e }'éggile uv ¥
S;g;aTégfynthe' 351,3  421,5 +19,9 | 285,9  326,6 +14,2
Glutamatsynthase |, 489 (,153 -19,0 [ 0,179 0,146 -18,4
(GOGAT)
giﬁ:igaﬁggg¥dr°‘ 0,244 0,232 - 4,9 | 0,276 0,246 =-10,9
I‘(llj\it}'ifatreduktase 15,0 14,0 - 6,7

LITHODESMIUM VARIABILE

Tabelle 2

Einfluf von UV-B-Bestrahlung (717 J m2d") auf die Aktivititen verschiedener Enzyme _<Iies N-Met_zlibolismus'von
Ditylum brightwellii und Lithodesmium variabile. Die Werte sind in der Regel in U mg™ Protein h™aulSer bei der
GS'in nmoi mg *Protein minund in % Hemmung angegeben.
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In einer anderen Versuchsserie ist der °N-Einbau
in die 16sliche Proteinfraktion wihrend der UV-B-
Bestrahlung von Ditylum brigthwellii nach einer 30
min. Adaptationsperiode und Zugabe von “NH,CI
(0,5 mM Endkonzentration) verfolgt worden (vgl.
Abb. 10). Wihrend der UV-B-Exposition war kein
wesentlicher Unterschied zwischen den Daten der
Kontrollalgen und den Diatomeen chne vorausge-
gangene UV-B-Behandlung feststellbar. Nach einer
30-miniitigen UV-B-Bestrahlung (151 J m™d")
konnte dagegen eine Reduktion der Proteinmarkie-
rung um 30 % beobachtet werden. Zu einem &hnli-
chen Ergebnis fiihrte die Untersuchung des “N-
Leucin-Einbaues in die Proteinfraktion von Dity-
lum (Abb. 11). Nach 30 min. WeiSlichtbestrahlung
und mit Beginn der UV-B-Behandlung wurde der
1. Wert der Aufnahmerate von “N-Leucin be-
stimmt. Im weiteren Verlauf der UV-B-Bestrah-
_ lung nimmt der Leucineinbau in die Proteinfraktion
“um 45 % nach 2 Std. ab. In der anschlieBenden
WeiBlichtphase wurde ein Anstieg im “N-Leucin-
einbau bereits nach 30 min. beobachtet. Zum glei-
chen Ergebnis fiihrten Experimente mit *H-Leucin.
In weiteren Experimenten soll im Detail gepriift
werden, in welchem Umfang das Aufnahmesystem
fir Aminosiuren und die Proteinsynthese durch
UV-B gehemmt werden.
In Erganzung zu den °N-Versuchen wurde die UV-
B-Wirkung auf das Proteinmuster von Ditylum
brightwellii untersucht. Die Abb. 12 zeigt, dal3 Pro-
teinbanden im niedermolekularen Bereich in den
UV-B-behandelten Algen fehlen. Inwieweit die
einzelnen Proteine den Enzymen des Stickstoff-und
Kohlenstoffmetabolismus zuzuordnen sind, muf3
die weitere Untersuchung zeigen.

6. Schlufifolgerungen
Als wichtiges Ergebnis der Untersuchungen iiber

die UV-B-Wirkung kann festgehalten werden:

a) ‘Die Mikroorganismen, vor allem das Phyto-
plankton, sind besonders empfindlich gegeniiber
UV-B-Stre8.

b) Es treten art- und stadienspezifische Unterschie-
de im Verhalten gegeniiber UV-B-Behandlung auf.
c) Der Metabolismus des Stickstoff wurde stirker
geschédigt als der des Kohlenstoffs.

Eine Untersuchung des Pools freier Aminosduren
nach vorausgegangener UV-B-Bestrahlung zeigte,
daB je nach Diatomeenart unterschiedliche Reak-
tionen auftraten (vgl. Abb. 13). Danach wurden
drei verschiedene Typen beobachtet. Bei dem grof-
ten Teil - der getesteten Mikroorganismen, ein-
schlieBlich Diatomeen, wurde nach UV-B-StreB ei-
ne deutliche Zunahme von Glutamin und Reduk-
tion von Glutamat festgestellt, was mit einer Hem-
mung der Glutamatsynthese-Aktivitit erklart wur-
de. Aus diesem Grunde sind die Aktivitaten ver-
schiedener Schliisselenzyme des Stickstoffmetabo-
lismus gemessen worden (Tab. 2). Die Befunde be-
stiatigen die Interpretationen in Abb. 13. In Abb. 14
ist der Einflu} von UV-B aufgrund der vorliegen-
den Ergebnisse nochmals zusammengefat worden.
In welchem Ausmaf3 die Enzymsynthese und die
Regulationsmechanismen der einzelnen Stoffwech-
selwege durch UV-B beeeintrachtigt werden, ist
Gegenstand weiterer Untersuchungen.

7. Okologische Folgen

Die biologischen Effekte einer erhohten UV-B-
Strahlung als Folge des Ozonabbaues hat Verande-
rungen im Okosystem zur Folge. Die Beeintrachti-
gung der Stoffwechselprozesse und damit verbun-
den die Reduktion der Zellinhaltsstoffe fiihren zu
einer Verminderung der Priméirproduktion. Die
bisherigen Arbeiten verschiedener Forschungs-
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gruppen zeigten, daf3 die Biomasseproduktion des
marinen Phytoplanktons nahe der Wasseroberfli-
che durch den gegenwirtigen UV-Anteil der Son-
nenstrahlung um mindestens 30 % reduziert wird
(SMITH, R.C. et al. 1980). Eine Erh6hung der UV-
B-Bestrahlung verursacht nach den vorliegenden
Berechnungen eine weitere drastische Verringe-
rung der Primérproduktion. Die unterschiedliche
UV-B-Resistenz des Phytoplanktons verursacht —
wie bereits wiederholt erwidhnt — Verdnderungen
im Artengefiige des Okosystems. Nach WOR-
REST, R.C. et al. (1978) bleiben die Diatomeen
dennoch die dominierenden Primérproduzenten.
Da die Reproduktionsraten der empfindlichen
Planktonarten stark abnehmen, steht den anderen
weniger sensitiven Arten ein héheres Angebot an
Néihrstoffen und Licht zur Verfiigung, was eine ho-
here Vermehrungsrate dieser Arten zur Folge hat.
Durch diese Verschiebung des Gleichgewichts kon-
nen die Quantitit und die Qualitit der Nahrung fiir
die Primirkonsumenten drastisch beeintrichtigt
werden und negative Auswirkungen fiir die Nah-
rungskette haben. Dies tritt vor allem dann auf,
wenn UV-B-resistente Arten mit einem geringen
Néhrwert dominieren.

Dem Bundesministerium fiir Forschung und Tech-
nologie, Bonn und der Gesellschaft fiir Strahlen-
und Umweltforschung, Munchen sei fiir die Unter-
stiitzung besonders gedankt.
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Liqhtéybhéingige Schutzmechanismen
gegen UV-B-Schaden bei Pflanzen.

Eckard Wellmann

Hohere Pflanzen sind allgemein in der Lage, UV-

absorbierende Pigmente in dufleren Zellschichten
auszubilden (CALDWELL et al., 1983). Bei diesen
sich aus dem Phenylpropanstoffwechsel ableiten-
den Sekundirstoffen handelt es sich um eine um-
fangreiche Gruppe recht unterschiedlicher Verbin-
dungen von den Hydroxizimtsdure-Estern, wie der
hiufigen Chlorogensiure, bis hin zu den flavonoid-
artigen Pigmenten wie Flavonolen, Flavonen oder
acylierten (d.h. mit Hydroxyzimtsduren verester-
ten) Anthocyanen, die alle im Gemisch in der Zelle
auftreten kénnen und als wohl wichtigste Funktion
zur Abschirmung des potentiell schidigenden
kurzwelligen Anteils der Sonnenstrahlung beitra-
gen.
Diese Pigmente werden durch Genregulation tber
verschiedene endogene und exogene Faktoren in-
duziert. Héaufig ist Licht iiber die verschiedenen
Rezeptoren der pflanzlichen Photomorphogenese
(Phytochrom, Blaulicht-Rezeptor, UV-B-Rezep-
tor) ausschlaggebend fiir die Pigmentbildung
(WELLMANN, 1983). Die Lichtregulation dieser
Pigmente erfolgt in verschiedenen Pflanzen oder
selbst in verschiedenen Geweben desselben Organs
recht unterschiedlich (BEGGS et al., 1986). Unter
natiirlichen Strahlungsbedingungen sind héufig
mehrere Photorezeptoren in komplexem Zusam-
menwirken fiir die Pigmentbildung verantwortlich
(DUELL-PFAFF and WELLMANN, 1982). Diese
Zusammenhénge sind in Abb. 1 angedeutet.

In Abb. 1 wird auch auf die Beziechung der Photo-
reaktivierung — des zweiten wichtigen, ebenfalls
lichtabhéngigen UV-Schutzmechanismus — zur Pig-
mentbiosynthese hingewiesen. Die Bildung von
Thymindimeren in DNA-Molekiilen und damit die
Blockierung der Genaktivitt ist als besonders emp-
findlicher und gravierender UV-Schaden anzuse-

Lichtabhangige UV-Schutzmechan!smen

Photorezeptoren r—)UV—Schutzplgmente:
Phytochrom — 5= Flavonoide
i Eg acyllerte Antho-
Blaulichtrezeptor l i? cyane
UV-B-Rezeptor - Y E‘ Phenylpropane

Photoreaktivierung

Photolyase
UV-B-Schadigung
durch
Thymindimer-Bildung
Abbildung 1

Bezichungen zwischen den verschiedenen dem UV-
Schutz dienenden Lichtreaktionen.
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hen. Auf diese Weise wire also auch die Ausbil-
dung der UV-Schutzpigmente unterbunden. Zur
Beseitigung der Thymindimeren verfiigen die Or-
ganismen allgemein iiber das Enzym Photolyase,
das nach Aktivierung durch blau-violettes Licht
durch sog. Photoreaktivierung den Ausgangszu-
stand der DNA wieder herstellt (SUTHERLAND,
1981). Als die bei Pflanzen wohl bedeutensten UV-
Schutzmechanismen sollen hier Pigmentbildung
und Photoreaktivierung hinsichtlich der Regula-
tion, Funktionsweise sowie der Leistungsfihigkeit
auch im Hinblick auf das ,,Ozonproblem“ betrach-
tet werden.

1. Regulation und Absorptionseigenschaften fla-
vonoidartiger Pigmente

Abbildung 2 zeigt den Biosyntheseweg der Fla-
vonoide. Die Regulation erfolgt {iber eine mit dem
Energieflul oder der Energiefluenz korrelierte
Neusynthese aller beteiligten Enzyme. Wie bereits
erwdhnt, kann die Synthese durch Phytochrom
oder (und) den Blaulichtrezeptor reguliert sein
(BEGGS et al., 1986). Als aktive Anpassung an die
UV-Strahlung der Umgebung ist die durch UV
selbst gesteuerte Pigmentbildung von besonderem
Interesse. Fiir diese durch einen noch unbekannten
UV-B-Rezeptor induzierte Flavonoidsynthese
wurde in vielen der bisher untersuchten Systeme
(WELLMANN, 1985) eine in etwa lineare Fluenz-
abhédngigkeit, also iiber einen weiten Bereich
gleichbleibende, hohe Quantenwirksamkeit, beob-
achtet. So demonstriert Abb. 3, daB eine Verdop-
plung bzw. Vervierfachung der UV-Fluenz zu ent-
sprechender Zunahme beteiligter Enzymaktivitaten
sowie daraufhin auch der akkumulierten Pigment-
mengen fiihrt. Ersichtlich ist auch, dal die maxima-
le Akkumulationsrate der Flavonoide bereits nach
etwa 10 h erreicht ist, daf3 die Pflanze also innerhalb
eines Tages in der Lage ist, ihren ,,UV-Schirm* der
Umgebungsstrahlung anzupassen.

Hochste spektrale Wirksamkeit wurde fiir alle bis-
her untersuchten Systeme iibereinstimmend zwi-
schen 290 und 300 nm bei praktisch fehlender Wirk-
samkeit von Strahlung oberhalb 340 nm gefunden
(Abb. 4). Die spektrale Wirksamkeit nimmt also
bei den stirker schidigend wirkenden Wellenlan-
gen (Protein-, Nukleinsdureabsorption) zu.

Flavonoide weisen eine gute Absorption im UV-
Bereich auf, wobei allerdings nur wenige dieser
Verbindungen eine der potentiellen Schidigungs-
wirkung entsprechende, also gerade im UV-B (A =
280-320 nm), hochste Absorption zeigen (Abb. 5).
Die durch den UV-B-Photorezeptor induzierbaren
Flavonole wie z.B. Kaempferol und seine Glycosi-
de absorbieren unterhalb 320 nm ausgesprochen
schlecht. Da in der Regel jedoch ein breites Spek-
trum von Flavonoiden und Phenylpropanverbin-
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dungen in derselben Zelle induziert wird, ist eine
gute Abschirmung iiber den gesamten UV-Bereich
gewihrleistet (Abb. 6). Dabei ist zu bedenken, da3
neben Nukleinsduren und Proteinen auch weitere
im langerwelligen absorbierende Zellkomponenten
strahlungsempfindlich sind, so da3 Schutzpigmente
bis hin in den Blaubereich ausgebildet werden.

2. Wirkungen von UV-Stress auf die Flavonoid-
synthese: Hemmung der Schutzpigmentbildung
und Induktion von ,,Stresspigmenten‘

Man kann davon ausgehen, daB Proteine (A=
280 nm) und Nukleinsduren (A= 260 nm) die
wichtigsten primér durch UV-Schidigung betrof-
fenen Molekiile darstellen. Besonders gravierend
wirken sich DNA-Schiaden auf den Organismus
aus, da hier der Ausfall eines einzigen Molekiils
(Gens) die Funktionsfihigkeit der Zelle ausschal-
ten kann. Als vorwiegender DN A-Schaden werden

Thymindimere gebildet, wodurch natiirlich auch
die Gene der Enzyme der Flavonoidbiosynthese be-
troffen sind, was dann zum Ausfall der wohl wich-
tigsten UV-Schutzreaktion fithren muf3.

Wir haben einen solchen negativen UV-B-Effekt
auf die Flavonoidbiosynthese in Senfkotyledonen
genauer analysiert (WELLMANN et al., 1984). In
diesem System erfolgt die Flavonoidbildung — An-
thocyan in der unteren und Flavonol in der oberen
Epidermis — durch Phytochrom. Zur Induktion ei-
ner betriachtlichen Anthocyanbildung geniigt eine
kurze Bestrahlung mit Rotlicht (giinstigstes Photo-
gleichgewicht fiir Phytochrom) oder auch WeiB-
licht. Eine anschlieBende UV-B-Bestrahlung fihrt
zur Hemmung dieses Effekts. Der UV-Schaden
148t sich recht einfach und auch quantitativ genau
bestimmen, indem jeweils die gréBere Kotyledone
eines Keimlings in Hohe der Mittelrippe halbiert
wird und eine Hilfte des Organs zur UV-Bestrah-
lung, die zweite als Kontrolle dient. Das isolierte
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Akkumulationskurven fiir Flavonoide und zwvei beteiligte Enzyme in Abhiingigkeit von der UV-Dosis in Zellkultu-

ren von Petersilie. 8

Zum Zeitpunkt 0 h wurde fiir 5 min. (Dreiecke), 10 min. (Quadrate) bzw. 20 min. (Kreise) mit einer Standard UV-
Qu 1le (320-385 nm) bestrghlt (nach WELLMANN, 1975).
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UV-Wirkungsspektren fir die Flavonoidbildung in
Zellkulturen von Petersilie (parsley), die Anthocyan-
bildung in Maiskoleoptilen (maize), die Wachstums-
hemmung bei Kressekeimlingen (cress), die Hemmung
der phytochrominduzierten Anthocyanbildung in
Senfkotyledonen (mustard) sowie die Isoflavonoidbil-
dung in Bohnenblittern (bean) (nach WELLMANN,
1983).

Organ zeigt denselben Effekt wie an der intakten
Pflanze. Abb. 7 zeigt, wie mit der Zunahme der UV-
B-Fluenz die Fahigkeit zur Anthocyanbildung ab-
nimmt. Das Wirkungsspektrum fiir diesen UV-
Schidigungseffekt (Abb. 4) deckt sich mit dem Ab-
sorptionsspektrum von Nukleinsduren. Da die UV-
Wirkung vollstindig durch Blau-Violettstrahlung
riickgingig gemacht werden kann (s. Abschnitt 3),
also ,photoreaktivierbar“ ist, liegt es nahe, als
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primdren UV-Schaden die Bildung von Thymindi-
meren anzunehmen. Wir konnten inzwischen zei-
ger:, daB3 auch die Flavonolbildung in der oberen
Epidermis der Senfkotyledonen bei dhnlich emp-
findlicher Reaktion durch UV-B gehemmt wird.

Wir haben einen weiteren, offensichtlich ebenfalls
auf Thymindimerbildung zurickgehenden UV-
Schaden an einem System analysiert, das Einblick
in die in vivo Verhéltnisse nach Einwirkung von
UV-B-Strahlung erlaubt (BEGGS et al., 1985). In
Bohnenblittern ruft UV-B-Strahlung die Bildung
von Isoflavonoiden hervor, eine Stressreaktion, die
u.a. auch nach Infektion erfolgt. Dieser UV-Effekt
ist wiederum photoreaktivierbar, d.h. durch Blau-
Violettbestrahlung aufhebbar. Das Wirkungsspek-
trum (hq.,< 280 nm) ist vereinbar mit einer DNA-
Absorption (Abb. 4). Ganz deutlich wird damit der
Unterschied dieser UV-Stressreaktion zu der tiber
einen UV-B-Photorezeptor regulierten (normalen
Photomorphose) Flavonoidbildung, die sich durch
hohe Quantenwirksamkeit noch bei 320-330 nm
auszeichnet und natiirlich nicht ,,photoreaktivier-
bar“ ist. In beiden Fallen wird zwar eine iiber Ge-
naktivierung regulierte Flavonoidbiosynthese durch
UV induziert, jedoch nur bei der UV-Photomor-
phose gelten die Kriterien fiir einen aktiven UV-
Schutzmechanismus. Dieses Beispiel macht deut-
lich, daB nicht jede unter UV-Einfluf zu beobach-
tende Zunahme UV-absorbierender Pigmente als
UV-Schutzreaktion interpretiert werden sollte. Die
Akkumulation von Flavonoiden und anderen Se-
kundirstoffen in stark geschidigten, spater oft ab-
sterbenden Zellen diirfte eher eine Funktion als In-
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fektionsschutz fiir das umgebende intakt gebliebene
Gewebe darstellen.
Das UV-Stressphdnomen der Isoﬂav0n01db11dung
in Bohnenblittern ermdglicht es, mit einer recht
einfachen MeBmethode den UV- Schaden Zu quan-
tifizieren und gleichzeitig auch auf die Leistungsfa-
higkeit der Photoreaktivierungsreaktion zu schlie-
Ben. Wir haben jetzt damit begonnen, in diesem
System parallel auch Thymindimer-Mengen zu be-
stimmen. Erste Ergebnisse zeigen unter variierten

UV-Bestrahlungen eine gute Korrelation zwischen
Isoflavonoid- und Dimerbildung.

3. Photoreaktivierung von UV-Schiaden der DNA

Auf die Funktionsweise und die essentielle Be-
deutung der Photoreaktivierung wurde bereits hin-
gewiesen. Es kann gezeigt werden, daB der am na-
tiirlichen Standort vorliegende UV-B-Anteil der
Sonnenstrahlung zu einer wahrscheinlich auf Thy-
mindimerbildung zuriickgehenden Hemmung der
Anthocyanbiosynthese in Senfkotyledonen fiihrt.
Ein solcher Schaden wird jedoch nicht manifest,
wenn die zur Photoreaktivierung notwendige Blau-

Kaempferol V_lolet-tstrahlung par-all'el einwirkt. Selbst der Effekt
einer infolge unrealistisch starken Ozonabbaus zu
S . .
Apigenin
Abbildung 5
Absorptionsspektren der Flavonoide Kaempferol und
| | | Apigenin sowie spektrale Energieverteilung des Son-
nenlichts im kurzwelligen Grenzbereich.
275 325 375 (nm) Die gepunktete Linie deutet die Strahlungsverhéltnisse
B bei extremer Reduktion der Ozonschicht (50 % Ab-
Wellenldnge bau) an.
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Spektrale Wirksamkeit von UV auf die Bildung UV-absorbierender Pigmente in Keimlingsorganen verschiedener Pflanzenarten.
Die Bestrahlung erfolgte 1 d nach Keimung unter verschiedenen UV-Kantenabsorptionsglisern (Schott, Mainz). D1e Keimlin-
ge von Weizen (a) wurden 1 h unter einer UV-B-Lampe (Philips TL40W/12 kombiniert mit Osram L40W/73; 8 Wm’ ) bestrahlt.
Die Keimlinge von Roggen (b) wurden fiir 5 h, die von Dill und Senf fiir 9 h dem Sonnenlicht ausgesetzt (August, wenig be-

wolkt). Am Folgetag wurde aufgearbeitet. Die Zahlen an den Absorptionskurven bezeichnen die jeweils eingesetzten Filter un-
ter Angabe der Wellenlénge, bei welcher der Transmissionsgrad 50 % betrigt.
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Abbildung 7

UV-B-Wirkung auf die durch Hellrot induzierte An-
thocyanbildung in Senfkotyledonen

10 Kotyledonenhalften pro Ansatz wurden 5 min. mit
Rotlicht und anschlieBend fiir verschiedene Zeiten mit
UV- B unter einer Philips TL40W/12-Lampe bei 1.5
Wm bestrahlt und nach 24 h Aufbewahrung im Dun-
keln extrahiert. Jeweils eine Kotyledonenhalfte dessel-
ben Keimlings diente als Kontrolle (offenes Symbol)
(nach WELLMANN et al., 1984).

Tabelle 1

erwartenden UV-B-Einstrahlung wird (wenigstens
bei Einwirkung von einigen Stunden) noch voll-
stindig durch die Photoreaktivierungsreaktion
kompensiert (Tab. 1).

Die Leistungsfahigkeit dieses Schutzmechanismus
im Rahmen unseres zweiten Modellsystems, der
UV-induzierten Isoflavonoidbildung in Bohnen-
blattern, wird aus Abb. 8 deutlich. Auch hier wurde
ein potentieller UV-B-Schaden vorgegeben, der
weit liber einen durch Sonnenstrahlung erreichba-
ren Effekt hinausgeht. Der zur vollstindigen Pho-
toreaktivierung bereits ausreichende Energiefluf3
der Blaubestrahlung liegt noch um eine GréBen-
ordnung niedriger als der Energieflufl des entspre-
chenden Spektralbereichs des Sonnenlichts.

4. Schlufifolgerungen im Hinblick auf das Ozon-
problem

Unsere Ergebnisse weisen darauf hin, daB} eine.

infolge Ozonabbaus auftretende Zunahme von UV-
B-Strahlung (praktisch nur A < 310 nm, s. Abb. 5)
nicht wesentlich zu einer vermehrten Ausbildung
von UV-Schutzpigmenten beitragen wiirde. Der
verantwortliche UV-B-Photorezeptor weist zwar
maximale Quantenwirksamkeit bei etwa 290 bis 300
nm auf, zeigt jedoch auch zwischen 310 und 330 nm
noch eine hohe Empfindlichkeit, so dafl in Anbe-
tracht des mit zunehmenden Wellenldngen steil an-
steigenden Energieflusses der Sonnenstrahlung der
Spektralbereich von A < 310 nm noch wenig ins
Gewicht fallt. Pflanzen diirften also nicht in der La-
ge sein, sich kurzfristig einem veridnderten UV-
Strahlungsklima, wie es nach Zerstérung der Ozon-
schicht zu erwarten wire, anzupassen. Damit stellt
sich in diesem Zusammenhang die Frage nach der
Leistungsfahigkeit bestehender UV-Schutzfunktio-
nen, woriiber bisher allerdings keinerlei quantitati-
ve Aussagen moglich sind.
Alle bisherigen Ergebnisse sprechen fiir eine recht
hohe Kapazitit der Photoreaktivierungsreaktion
bei Pflanzen. Als besonderes, bisher nicht kalku-
lierbares Risiko erhéhter UV-B-Strahlung ist die an
unserem Modellsystem demonstrierte Zerstdrung
wichtiger UV-Schutzmechanismen zu sehen. Auch
das fiir die Reparatur von Thymindimerschiden
verantwortliche Enzym Photolyase unterliegt einer
Neusynthese (seine Regulation ist bei Pflanzen
nicht untersucht), die — wie Genaktivitét allgemein
— durch UV iber Dimerbildung hemmbar ist. Ein
Ausfall dieses Enzyms wiirde dann bei UV-Ein-
strahlung mit Sicherheit den Tod der Zellen zur
Folge haben.

Einflu$§ verschiedener Lichtqualititen auf die UV-Hemmung der Phytochrom-induzierten Anthocyanbildung in

Senfkotyledonen.

Strahlungsquellen waren Philips TL40W/12 UV-B-Lampen (1 5 Wm ) und Standard-Lichtfelder fiir Rot (6,7 Wm),
Blau (7 Wm™) und UV-A (Osram L40W/73 Lampen, 7,8 Wm).
Bei jedem dieser Versuche wurde Anthocyan 24 h nach der UV-B-Bestrahlung gemessen. (Nach WELLMANN et

al., 1984)
Bestrahlungsprogramm Anthocyan (A 546)
5min Rot + 10 min UV-B + 1 h Blau 0.055 0.015 0.045
5min Rot + 10 min UV-B + 1 h Rot 0.03 0.01 0.03
5minRot + 10min UV-B + 1h UV-A 0.16 0.195 0.195
5min Rot + 10 min UV-B + 1 h Sonne 0.15 0.28 0.32
5min Rot + 10 min UV-B + Dunkel 0.01 0.02 0.025
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Photoreaktivierung der UV-induzierten Bildung von Coumestrol in Bohnenblattem D1e Blatter wurden fiir 14 h
mit UV-B-Lampen (Philips TL40W/12) bei 1.5 Wm? (), 1.9 Wm? (o) und 2.8 Wm™? () und gleichzeitig mit
Blaulicht variierter Strahlungsstérke behandelt Nach der Bestrahlung wurden die Pflanzen fiir weitere 24 h
bis zur Aufarbeitung im Rotlicht (6.7 Wm™) aufbewahrt. Eine Photoreaktivierung von 0 % entspricht der bei
alleiniger UV-Bestrahlung gebildeten Coumestrolmenge, die von 100 % dem Leerwert unbestrahlter Blatter (nach

BEGGS et al., 1985).
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Gibt es bei Wassertieren unterschiedliche
UV-Toleranzen in Abhiangigkeit von der
Strahlenbelastung ihres Lebensraumes?

O. Siebeck und U. Béhm

Einfiihrung

In den okologischen, meeresbiologischen und
limnologischen Lehrbiichern sucht man vergebens
nach Hinweisen tiber die Bedeutung der ultraviolet-
ten Strahlung in aquatischen Lebensriumen. Bis
vor ca. 10-15 Jahren blieb die weit verbreitete An-
sicht erhalten, daB diese Strahlung ohne 6kologi-
sche Bedeutung sei, obgleich die Messungen von
JERLOV (1950) vor iiber 35 Jahren die z.T. be-
trachtliche Transparenz im uferfernen Ozeanwasser
und im Ostlichen Mittelmeer aufgezeigt hatten. So
wurde fiir Strahlung der Wellenldnge um 313 nm
eine Transmission pro m von ca. 80 % und um 375
nm von ca. 94 % nachgewiesen. Demnach wire die
Oberfliachenintensitit im ersten Fall erst in 10 m
Wassertiefe auf 10 % abgesunken und im zweiten
Fall sogar erst in 35 m Wassertiefe.

Neuere Messungen mit verbesserten Geriten
(SMITH and BAKER, 1978) haben die Ergebnisse
von JERLOV bestitigt, sofern die Chlorophyll-a-
Werte nicht wesentlich iiber 0,025 mg/m’ liegen.
Aufgrund sorgfiltiger Schatzungen rechnen die ge-
nannten Autoren, daf unter diesen Bedingungen
fiir Strahlung der Wellenlédnge um 290 nm noch mit
einer Transmission von ca. 70 % zu rechnen ist.
Der 10-%-Wert wiirde demnach immerhin noch tie-
fer als 6 m liegen. Eigene unpublizierte Transmis-
sionsmessungen bei 313 nm (HWB 8 nm, Vakuum-
Photodiode Pt 172 UW und IL 1700 Research Ra-
diometer der Fa. International Light INC Dexter
Industrial Green, Newburyport, USA) im kiisten-
nahen Teil des GROSSEN BARRIERE RIFF an
der Ostkiiste Australiens (Fitzroy Island) ergaben
ebenfalls Werte um 70 %, bei 297 nm um 54 % pro
m.

In produktiven Teilen des Ozeans ist die UV-
Transmission erwartungsgeméa8 erheblich §eringer.
Bei Chlorophyll-a-Werten um 0,5 mg/m” wurden
bei einer Wellenlange um 313 nm nur noch ca. 50 %
gemessen (SMITH and BAKER, 1978) und in eu-
trophen Binnengewissern sind Werte unter 1 % an-
scheinend nicht selten. Die Transmissionsschwan-
kungen, die sich durch wechselnde Phytoplankton-
dichten und unterschiedliche Niederschlagsmengen
ergeben konnen, sind erheblich, so dafi Verallge-
meinerungen nicht moglich sind (SIEBECK, 1983).

Aus diesen wenigen Angaben folgt, dal die ultra-
violette Strahlung zumindest in aquatischen Le-
bensrdumen mit hoher Transmission als Umwelt-
faktor nicht von vornherein ausgeschlossen werden
kann. In der Tat wurden in den letzten zehn Jahren
Ergebnisse bekannt, die auf UV-Wirkungen zu-
riickzufithren sind (Ubersicht CALKINS, 1982).
Inzwischen geht es daher ldngst um speziellere Fra-
gen, z.B. welche Wirkungen durch ultraviolette
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Strahlung bis zu welcher Tiefe nachweisbar sind
(KARANAS, 1979; JOKIEL, 1980; DAMKAER
etal., 1980; WORREST, 1982).

Aufgrund des beobachteten Ozonabbaues in der
Stratosphire (FARMAN et al., 1986) und der mit
Sorge erwarteten Zunahme der UV-Einstrahlung
sind in jiingster Zeit weitere Fragestellungen hinzu-
gekommen, die im Prinzip auf eine Abschétzung
der moglichen Schidden bei Pflanzen und Tieren
hinauslaufen (CALKINS, 1982). Zu diesen geho-
ren auch die Fragen nach der UV-Toleranz, z.B.
bei den Bewohnern von Lebensrdumen mit unter-
schiedlicher Strahlenbelastung.

UV-induzierte Schiden, die sich auf Primarschiden
in Nukleinsduren und ihre Verbindungen zurick-
fiihren lassen, sind bekanntlich innerhalb gewisser
Grenzen durch zelleigene Mechanismen reparier-
bar (Ubersicht: KIEFER und WIENHARD,
1977). Als Schutz vor UV-Strahlung kommen somit
neben speziellen Verhaltensweisen, die zum
Riickzug aus gefihrlichen Bereichen fiithren (z.B.
durch die tagesperiodische Vertikalwanderung der
pelagischen Organismen oder durch Kontraktion
exponierter Korperteile bei sessilen Organismen),
auch physiologische Mechanismen in Be-
tracht. Dabei ist vor allem an die Abschirmung der
empfindlichen Zellstrukturen durch geeignete Sub-
stanzen und an die ,,Erholung® im Anschluf} an er-
folgte Schadigungen zu denken. Eine Anpassung an
erhdhte UV-Dosen wiirde somit prinzipiell sowohl
durch eine Verstirkung des Abschirmeffekts (Er-
héhung der Konzentration der hierfiir infrage
kommenden Substanzen), als auch durch eine Ver-
besserung der , Erholungsfihigkeit“ zu erreichen
sein.

Hier wird iiber Untersuchungen zu folgenden Fra-
gestellungen berichtet:

1. Reicht der in der natiirlichen Globalstrahlung
enthaltene UV-Anteil aus, um aquatische Orga-
nismen unter der Wasseroberflidche zu toten?

2. Gibt es Unterschiede in der UV-Toleranz zwi-
schen Vertretern verschiedener Taxa und korrelie-
ren diese mit der Strahlenbelastung der betreffen-
den Biotope bzw. Habitate?

3. Gibt es Hinweise auf physiologische Mechanis-
men, die im Sinne eines Strahlenschutzes wirksam
sind?

1. Fragestellung: Reicht der in der natiirlichen Glo-
balstrahlung enthaltene UV-Anteil aus, um aquati-
sche Organismen unter der Wasseroberflache zu t6-
ten?

Fir diese Untersuchungen wurden drei Daphnia-
Arten ausgewidhlt: Daphnia galeata, Daphnia lon-
gispina und Daphnia pulex obtusa. Die ersten bei-
den Arten stammen aus tieferen Seen (Klostersee
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Anzahl der Uberlebenden in Abhingigkeit von der Expositionsdauer nach der 1., 2., 3. usw. Stunde eingetragen.
A: Daphnia galeata, B: Daphnia longispina, C: Daphnia pulex obtusa. a = Kontrolle (mit Graufilter), b = ohne
Glasabdeckung, ¢ = mit Glasabdeckung (aus SIEBECK und BOHM, 1987).

b. Seeon bzw. Chiemsee), in welchen sie sich bei
Tag meist in ca. 6-15 m Wassertiefe aufhalten. Die
3. Art lebt in flachen Almtiimpeln im Gebirge (z.B.
Lattenbergalm, Wassertiefe ca. 20 cm).

Die Daphnien wurden in flachen Behiltern von 1
cm Wassertiefe der direkten Sonnenstrahlung im
Freien ausgesetzt (500 m G.NN., 0/10 Bewolkung,
Mitte Juni, weitere Einzelheiten zur Methodik vgl.
SIEBECK und BOHM, 1987). Die Ergebnisse sind
in Abb. 1 dargestellt. Die Anzahl der Uberleben-
den ist nach der 1., 2., 3., usw. bis zur 8. Stunde
ununterbrochener Sonnenexposition jeweils in Pro-
zent der Ausgangszahl (20) angegeben, wobei drei
unterschiedliche Bedingungen gepriift worden sind:
1. Abdeckung der Schalchen mit Graufilter zur
Ausschaltung des UV-Anteils und Herabsetzung
der iibrigen Globalstrahlung etwa um den Faktor 10
(= Kontrolle a), 2. ohne Abdeckung (=b), 3. Ab-
deckung der Schilchen mit Glas (3 cm dickes Fen-
sterglas) zur Ausschaltung des UV-Anteils (=c).
Die Ergebnisse zeigen, daB3 in den KontrollgefaBen
keine bzw. nur sehr wenige Tiere zugrundegegan-
gen sind. In den GefiBlen mit Glasabdeckung sind
bei D. galeata und D. longispina am Ende der 8.
Expositionsstunde hochstens bis zu 10 %, bei D.
pulex obtusa weniger als 2 % umgekommen. Auf-
fallig hoch ist die Zahl der Toten bei D. galeata und
D. longispina in den unbedeckten Schéilchen: Bis
zum Ende der 6. Expositionsstunde gab es bei bei-
den Arten keine Uberlebenden mehr, wihrend bei
D. pulex obtusa immerhin noch tber 90 % am Le-
ben waren.

Aus den wihrend der Expositionszeit durchgefiihr-
ten Strahlungsmessungen folgt, daB bis zum Ende
der 3. Expositionsstunde eine UV-B (290-320 nm)-
Strahlungssumme von ca. 18,5 KJ/m?® erreicht wor-

den ist. Mit der 6. Stunde betrug die Strahlungs-
summe ca. 44,0 KJ/m” und mit der 8. Expositions-
stunde ca. 52,6 KJ/m>.

Wesentlich unempfindlicher ist der Ostrakode He-
terocypris incongruens: Alle Tiere iiberlebten unter
den genannten Bedingungen. Die in Australien aus
Eiern bis zum Adultstadium aufgezogenen Tiere
waren nach der 8. Expositionsstunde (7-15 Uhr) je-
doch alle eingegangen. Bis dahin betrug die Strah-
lungssumme ca. 80,9 KJ/m? (SIEBECK, 1987, un-
publ.), die in unseren Breiten innerhalb eines Tages
nicht erreicht wird.

Steinkorallen (Scleractinia), wie z.B. Favia pallida
(DANA, 1846), Favites complanata (EHREN-
BERG, 1834) und Turbenaria mesenterina, die im
flachen Wasser bis zu maximal 1 m Wassertiefe (bei
Ebbe) gesammelt worden waren, iiberlebten die
volle Sonnenexposition eines ganzen Tages (ca. 89
KJ/m?), wihrend die gleichen Arten aus groBerer
Tiefe (18-20 m) am folgenden Tag entweder ganz
abgestorben waren oder uniibersehbare Flichen
mit toten Polypen enthielten (SIEBECK, 1981, un-
publ.). Aus diesen Freilandexperimenten folgt so-
mit, daB die im flachen Wasser (1 cm unter der
Wasseroberfliche) zustande kommenden UV-B-
Strahlungssummen fiir die betreffenden Tiere tod-
lich sind.

2. Fragestellung: Gibt es Unterschiede in der UV-
Toleranz zwischen Vertretern verschiedener Taxa
und korrelieren diese mit der Strahlenbelastung der
betreffenden Biotope bzw. Habitate?

Obgleich die im vorhergehenden Abschnitt darge-
stellten Ergebnisse diese Frage im Prinzip bereits
bejahen, soll sie in diesem Abschnitt anhand von
Laborexperimenten nochmals aufgegriffen werden.
Wir beschrinken uns dabei auf den Vergleich zwi-
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schen Daphnia galeata (als Vertreter einer See-
form) und Daphnia pulex obtusa (als Vertreter ei-
ner Almtimpelform).

Die Daphnien wurden mit UV-B der Wellenlédnge A
= 295 £ 10 nm bestrahlt (1000 Watt Xenon-
Hochdruckbogenlampe in Verbindung mit dem
Hochleistungs-Gitter-Monochromator GM 252 der
Firma Schoeffel) und die LD-50 (dosis letalis me-
dia, 50 %) (SIEBECK und BOHM, 1987) be-
stimmt, wobei drei Varianten gepriift worden sind:
I. Die UV-Bestrahlung ist auf die oben angegebene
Wellenldange beschrankt. Im AnschluB an diese Be-
strahlung werden die Daphnien bei Dunkelheit ge-
halten. Die Mortalitiat wird am Ende der 24. Stunde
nach der UV-Exposition bestimmt.

I1. Die UV-Bestrahlung ist auf die oben angegebe-
ne Wellenldnge beschriankt. Im Anschiufl an diese
Bestrahlung werden die Daphnien mit einer Blau-
licht-Minileuchtstoffrohre (390-470 nm) (FLE 2 der
Firma Seitner, Miinchen) bis zum Ende der 24.
Stunde nach der UV-Exposition bestrahlt (25,9
KJ/m?) und anschliefend die Mortalitit bestimmt.
III. Die UV-Bestrahlung (wie oben) wird von An-
fang an mit der Blaulichtbestrahlung kombiniert
und nach Beendigung der UV-Bestrahlung bis zum
Ende der 24. Stunde fortgesetzt (25,9 KJ/m®). An-
schlieBend wird die Mortalitit bestimmt.

Die Ergebnisse sind in Abb. 2 dargestellt. Sie lassen
sich folgendermaBen zusammenfassen:

Mortalitéit
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7 1Tom it
5
| : l Daphnia galeata
[ |
th I
[ I
(I |
14 779 1599 388,9
I L X . .
200 600 1000 1400
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7 1 n .m
s .
) | !
[ P : . |
| |
31 | 1
| | |
! 1 1
14 708 589,4 06,7
]
A . !

200 600 1000 1400
Dosis [J-m'Z‘]
Daphnia putex obtusa

Abbildung 2

LD-50 bei Daphnia galeata und Daphnia pulex obtusa
in Abhingigkeit von drei Versuchsvarianten (I-III)
(Niheres im Text) (aus SIEBECK und BOHM, 1987).

Die erste Versuchsvariante (I) liefert fiir D.galeata
und D.pulex obtusa eine LD-50 von 77,98 £ 25,29
J-m?bzw. 70,87 + 22,18 I-m™>. Der Unterschied ist
nicht signifikant. Neueste Untersuchungen (ZEIT-
LER, 1988), die unter sonst gleichen Bedingungen,
aber mit anderen Wellenldngen (280 nm und 310
nm) durchgefiihrt worden sind, ergaben im Gegen-
satz zu diesen Ergebnissen verhéltnisméBig gering-
fiigige, aber doch signifikante Unterschiede zwi-
schen beiden Arten: D. galeata LD-50: 20,41 £ 0,7
J-m?, D. pulex obtusa: 23,92 + 1.03 J-m™ (280 nm)
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bzw. D. galeata 2,18 + 0,05 KJ m™, D. pulex obtu-
sa:3,04 £ 0,11 KJm* (310 nm).

Die zweite Versuchsvariante (II) ergibt fiir D.gale-
ata und D.pulex obtusa eine LD-50 von 159,99
32,29 J m?bzw. 589,4 + 184,0 J m™. Der Unter-
schied ist hoch signifikant.

Die dritte Versuchsvariante (III) ergibt fiir D.gale-
ata und D.E)ulex obtusa eine LD-50 von 388,93 +
108,29 J m”bzw. 1041,73 + 254,41 J m™. Der Un-
terschied ist hoch signifikant.

Aus diesen Ergebnissen folgt, daf3 bei alleiniger UV-
Bestrahlung hochstens geringfiigige Unterschiede
in der Toleranz zwischen den beiden Daphnia-
Arten nachweisbar sind. Durch das Blaulicht ist of-
fensichtlich eine Erholung méglich, die bei D.pulex
obtusa jedoch erheblich ausgeprégter ist als bei
D.galeata. Dieser Erholungseffekt kann durch den
Dosismodifikationsfaktor (DMF) angegeben wer-
den (KIEFER und WIENHARD, 1977). Er ergibt
sich aus dem Verhéltnis:

__ LD-501 (bei nachfolgender Beleuchtung)

DMEF = LD-50d (bei nachfolgender Dunkelheit)
bzw.

LD-50 1 (bei gleichzeitiger und
DMEF = nachfolgender Beleuchtung)

~ LD-50d (bei nachfolgender Dunkelheit)

Die DMF der geschilderten drei Versuchsvarianten
sind in Tabelle 1 zusammengestellt. Sie zeigen die
betrachtliche Erholungsfihigkeit beider Arten bei
nachfolgender bzw. gleichzeitiger und nachfolgen-
der Beleuchtung. Wie sich aus fritheren Untersu-
chungen bereits ergeben hatte (SIEBECK und
BOHM, 1987), liegt die maximale Wirksamkeit der
fir die Erholung erforderlichen Strahlung im Wel-
lenldngenbereich zwischen 410-460 nm. Darauf
wird bei der Behandlung der 3. Fragestellung ein-
gegangen werden. Es ist sehr wahrscheinlich, daf3
dieser Erholungseffekt mit zunehmender Strah-
lungsintensitit noch gesteigert werden kann. Ent-
sprechende Untersuchungen laufen zur Zeit.

Das wichtigste Ergebnis dieser Versuche besagt,
dafB3 die unterschiedliche UV-Toleranz der beiden
Daphnia-Arten vor allem auf die unterschiedliche
Fahigkeit zuriickzufiihren ist, sich von UV-beding-
ten Schidden wieder zu erholen. Die dadurch be-
wirkte erhohte UV-Toleranz des Bewohners fla-
cher Gebirgsgewisser gegeniiber dem Bewohner
tiefer Gewésser im Tiefland spricht fiir eine Bezie-

Tabelle 1 Dosismodifikationsfak-
tor bei verschiedenen
Versuchsvarianten:
LDsl
LDsd
1. Nach UV-Exposition: Blaulicht
Daphnia galeata 2,05
Daphnia pulex obtusa 8,32
2. Wihrend und nach UV-Exposition:
Blaulicht
Daphnia galeata 4,99
Daphnia pulex obtusa 14,70




hung zwischen UV-Toleranz und Strahlenbela-
stung, sofern man unterstellt, dal D. pulex obtusa
in den Flachgewissern im Gebirge einer héheren
Strahlenbelastung ausgesetzt ist. Dafiir spricht die
héhenabhidngige Zunahme der UV-Strahlung, die
zwischen 500-1500 m im UV-B bei ca. 15 % liegt
(SCHULZE, 1970) und noch mehr die unterschied-
liche Wohntiefe der beiden Arten, die im Flachwas-
ser des betreffenden Almtiimpels bei maximal 20
cm, bei der Seeform aber im allgemeinen in Tiefen
iber 6 m liegt. Da die Transmissionswerte, wie be-
reits angedeutet, stark variieren und keine fortlau-
fenden Registrierungen vorliegen, ist zur tatséchli-
chen Strahlenbelastung aber keine genaue Angabe
moglich.

Da Daphnicén in der Lage sind, in Seen in die Tiefe
zu wandern und in Flachgewdssern u.U. schattige
Stellen aufzusuchen, ist ihr Schutz gegeniiber ultra-
violetter Strahlung von vornherein nicht auf physio-
logische Mechanismen beschrinkt, wie es bei sessi-
len Formen zu fordern ist. Bei Letzteren sollte eine
vom Habitat abhangige UV-Toleranz daher beson-
ders stark ausgeprégt sein. Abgesehen davon ist ein
moglicher Zusammenhang zwischen Strahlenbela-
stung und UV-Toleranz leichter zu erkennen, weil
die betreffenden Organismen im gleichen Gewésser
vorkommen und sich in verschiedenen Wohntiefen
aufhalten.

Die betreffenden Untersuchungen wurden inner-
halb von drei jeweils ca. sechswochigen For-
schungsaufenthalten (1981, 1984, 1987) am Austra-
lian Institute of Marine Science in Townsville mit
folgenden Steinkorallen durchgefiihrt:

Favia pallida (DANA, 1846), Favia favus (FORS-
HAL, 1775), Favia matthei (VAUGHAN, 1918),
Favites complanata (EHRENBERG, 1834), Coelo-
seris mayeri (VAUGHAN, 1918), Goniastrea ed-
wardsi (CHEVALIER, 1971), Goniastrea pectina-
ta (EHRENBERG, 1834) und Platygyra sinensis
(MILNE, EDWARDS et HAIME, 1834).

Da der Hochleistungsmonochromator aus dem
Miinchener Labor nicht transportabel war, muf3ten
die betreffenden Bestrahlungsexperimente mit UV-
Lampen von Philips (TL 40W/12) bzw. Tageslicht-
lampen von Osram (L 25W/19) durchgefiihrt wer-
den.

Die Korallen wurden in der Regel als Bruchstiicke
groflerer Kolonien angeliefert. Soweit ihre Ober-
fliche wesentlich gréBer war als 300 cm®, wurden
sie in entsprechend kleinere Stiicke zerlegt und an-
schlieBend in Aquarien bei kontinuierlichem Was-
seraustausch und bei 22°C gehalten. Weitere De-
tails zur Methodik sind bei SIEBECK (1988) be-
schrieben. Hier sei lediglich erwéhnt, dafl die Ko-
rallen dhnlich wie in den zuvor mit Daphnien ge-
schilderten Versuchen im Anschlul an die UV-
Bestrahlung entweder im Dunkeln gehalten oder
mit den genannten Tageslichtlampen beleuchtet
worden sind.

Die Korallen stammten vor allem aus Tiefen zwi-
schen 0-1,5 m und 18-20 m (bei Ebbe), einzelne
auch aus Zwischentiefen wie in Abb. 3 angegeben.
Im oberen Teil der Abbildung sind die LD-50 ¢ ein-
getragen, die sich mit Beleuchtung ergeben haben,
darunter die Ergebnisse, die bei nachfolgender
Dunkelheit erzielt worden sind (LD-50 d).

Aus der Darstellung folgt, dafl die LD-50 d bzw.
LD-50 € fir beide Versuchsvarianten mit zuneh-
mender Tiefe sinkt, d.h. die Toleranz gegeniiber
UV-B nimmt ab. Damit ist erwiesen, dafl bei den

=
o
o

——

160 +
120 4

:
0l ®

Wassertiefe [m)

Abbildung 3

(A) LD-50 I; (B) LD-50 d in Abhingigkeit von der
Wohntiefe der betreffenden Korallen. * Favia pallida,
x Favia favus, A Favia matthei, @ Favites complanata,
@ Goniastrea edwardsi, - Goniastrea pectinata, ®Pla-
tygyra sinensis. Die senkrechten Balken geben die
Grenzen des 95 % Vertrauensbereiches an. 1 = Be-
strahlung mit sichtbarem Licht nach der UV-Exposi-
tion, d = Dunkelaufenthalt nach der UV-Exposition
(aus SIEBECK, 1988).

getesteten Korallen eine tiefenabhingige UV-Tole-
ranz vorliegt. Die LD-50 d der Flachwasserbewoh-
ner ist etwa zweimal so groB, wie die LD-50 d der
Tiefenbewohner (Tabelle 2). Priift man den Unter-
schied zwischen der LD-50 d bei Dunkelheit und
der LD-50 ¢ bei Beleuchtung, so erhilt man die in
Tabelle 3 zusammengestellten Werte. Demnach
wird die UV-Toleranz durch den Erholungseffekt
um den Faktor 5-6 erhéht. Auch in diesem Fall ist
eine weitere Steigerung durch Erh6hung der Inten-
sitit der kurzwelligen sichtbaren Strahlung sehr
wahrscheinlich.

Tabelle 2 Relative LD-50 d-Werte der
Korallen aus flachen und
tiefen Wohnbereichen.

Arten Flachwasser |Tiefenwasser
(bis 1,5m) (18-20 m)

Favia favus 1,9 1

Favia pallida 2,1 1

Goniastrea edwardsi 2,1 1

Platygyra sinensis 2,5 1
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Tabelle 3 Relative LD-50-Werte mit
und ohne Tageslicht
Arten’) LD-50d LD-501

Goniastrea edwardsi 1 5,8
Goniastrea pectinata 1 6,3
Favia matthei 1 6,8
Favia favus 1 5,6
Favia pallida 1 5,2
Favia complanata 1 7,3
Platygyra sinensis 1 5,9

") alle Korallen stammten aus einer Wassertiefe
zwischen 1-3m

Zusammenfassend konnen wir somit feststellen:

1. Die an wolkenlosen Sommertagen im UV-B-
Bereich (290-320 nm) zustandekommenden Tages-
summen (Raum Miinchen, 48 n.B., 500 m 4.NN
Junimitte ca. 70 KJ-m?bzw. Townsville/Australien
19,25 s.B., 0 m i.NN ca. 89 KJ-m'z) uberschreiten
zumindest knapp (1 cm) unter der Wasseroberfli-
che die letale Dosis. Diese Aussage gilt fiir Daphnia
longispina, Daphnia galeata, m.E. Daphnia pulex
obtusa bzw. fiir die Steinkorallen Favia pallida, Fa-
vites complanata und Turbenaria mesenterina, so-
weit sie aus Tiefen tiber 18 m stammen. Diese Aus-
sage gilt nicht fiir Heterocypris incongruens und fiir
alle in Oberfliachennihe lebenden Steinkorallen (0-
1 m Wassertiefe) der oben genannten Taxa.

2. Die UV-Toleranz der getesteten Organismen
(zwei Daphnia-Arten, sieben Taxa von Steinkoral-
len) ist von der UV-Strahlenbelastung ihres Habi-
tats abhéngig (Tiefenabhangigkeit der LD-50).

3. Bei allen bisher getesteten Organismen (zwei
Daphnia-Arten, sieben Taxa von Steinkorallen)
bewirkt sichtbare kurzwellige Strahlung (390-460
nm)) gleichzeitig mit der UV-B-Strahlung und/oder
nach der UV-B-Strahlung geboten, einen erhebli-
chen Erholungseffekt.

4. Der unter dem Einflu3 sichtbarer kurzwelliger
Strahlung zustandekommende Erholungseffekt ist
beim Flachwasserbewohner D. pulex obtusa unter
allen bisher getesteten Bedingungen wesentlich ho-
her als beim Seebewohner D. galeata.

3. Fragestellung: Gibt es Hinweise auf physiologi-
sche Mechanismen, die im Sinne eines Schutzes vor
UV-Strahlung wirksam sind?

Die Behandlung dieser Frage setzt voraus, daf} be-
kannt ist, welcher Wellenlingenbereich der Ultra-
violettstrahlung fiir die Schiaden verantwortlich ist,
die bei hinreichender Dosis zum Tode fiihrt. Im all-
gemeinen wird das Ultraviolett aufgrund unter-
schiedlicher physiologischer Wirkungen in drei Be-
reiche aufgeteilt: UV-C: 100-280 nm, UV-B: 280-
320 nm und UV-A: 320-380 nm. Aus &kologischer
Sicht ist aber nur der Teil des UV-Spektrums we-
sentlich, der in der Globalstrahlung an der Erd-
oberfliche bzw. im Wasser noch vorhanden ist. Das
sind im allgemeinen Wellenldngen iiber 290 nm,
d.h. Teile des UV-B und das gesamte UV-A.
Ermittelt man das Wirkungsspektrum der schadi-
genden UV-Strahlung bei den getesteten Daph-
nien, so findet man, daB das Maximum der Schidi-
gung im UV-Cliegt — etwa bei 260 nm. Nach beiden
Seiten, d.h. nach kleineren wie nach grof3eren Wel-
lenldngen, nimmt die Wirksamkeit energiegleicher
Strahlung ab, ganz besonders auffillig bei Wellen-
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ldngen oberhalb 290 nm (Abb. 4). Unter Freiland-
bedingungen ist es somit vor allem Strahlung der
Wellenldngen 290-310 nm, die im Laufe eines Tages
eine letale Dosis tliberschreiten kann. Eine Sub-
stanz, die eine wirksame Schutzfunktion erfiillen
soll, miiflte in diesem Wellenldngenbereich hinrei-
chend stark absorbieren.

Im Falle der getesteten Daphnien liegen hieriiber
bisher keine Informationen vor, wohl aber bei Ko-
rallen. MARAGOS (1972) konnte bei der Steinko-
ralle Porites lobata UV-absorbierende Substanzen
nachweisen, deren Konzentration mit zunehmen-
der Wohntiefe abnimmt. JOKIEL und YORK
(1982) fanden bei der Steinkoralle Pocillopora da-
micornis eine entsprechende Beziehung.
DUNLAP, CHALKER und OLIVER (1986) konn-
ten das UV-absorbierende Substanzgemisch bei
Acropora formosa in mehrere mycosporindhnliche
Aminosiduren aufteilen, unter welchen eine Kom-
ponente im Bereich von 310 nm ein breites Absorp-
tionsband aufweist und gerade die Konzentration
dieser Komponente nimmt mit zunehmender Tiefe
ab.

Alle diese Befunde sprechen dafiir, dafl es — zu-
mindest bei den Korallen — wirksame Schutzsub-
stanzen gegeniiber der schidigenden UV-Strahlung
gibt.

Die mit den Daphnien durchgefiihrten Experimen-
te haben die Bedeutung des unter Lichteinfluf3 er-
folgenden Erholungseffekts herausgestellt, der
moglicherweise der Photoreaktivierung zugeordnet
werden kann. Die Beziehung zwischen ,,Erholungs-
erfolg” und Wellenldnge ist in Abb. 5 dargestellt.
Die betreffenden Tiere wurden zunichst mit einer
UV-Dosis bestrahlt, die bei anschlieBendem Dun-
kelaufenthalt zum Tod (100 %-Mortalitét) gefiihrt
haben wiirde (wie durch Kontrollen stets zu priifen
war). Durch anschlieBende energiegleiche mono-
chromatische Bestrahlung mit Wellenldngen zwi-
schen 400-460 nm blieben sie mit steigender Dosis zu
einem wachsenden Anteil am Leben. Der 50 % Er-
holungserfolg (ED-50) wurde bei Wellenldngen zwi-
schen 420-450 nm mit den geringsten Dosen er-
reicht. Strahlung dieser Wellenldnge zeigt somit die
grofite Wirksambkeit.

Damit ist erwiesen, daB am UV-Schutz zumindest
zwei verschiedene physiologische Mechanismen be-
teiligt sind.
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