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PETER WESTHOFF

C4-Reis – Ein Turbolader für
den Photosynthesemotor der Reispflanze

„Hast du heute schon deinen Reis gegessen?“ – so begrüßten sich früher die Menschen
in China und Südostasien. Nichts könnte die Bedeutung von Reis für das tägliche Leben
dieser Menschen besser beschreiben als diese Begrüßungsform. Reis (botanischer Name:
Oryza sativa) gehört wie unsere Getreide zur Familie der Süßgräser. Er ist tropischen
Ursprungs und im Zeitraum zwischen 10.000 bis 6.000 vor Christus aus einer Wildform
(Oryza rufipogon) durch die Selektion des Menschen hervorgegangen. Archäologische und
molekularbiologische Befunde zeigen, dass diese Domestizierung in Südchina ablief. Von
dort aus verbreitete sich der Reisanbau zunächst über den ganzen Süden und Osten Asiens
und schließlich bis nach Europa und in die Neue Welt.

Reis – Das wichtigste Grundnahrungsmittel Asiens
Etwa 90 Prozent der gesamten Welternte an Reis werden in Asien produziert, und das Gros
wird auch dort verzehrt. Reis macht etwa 25 Prozent der täglichen Kalorienzufuhr aus und
ist damit das Hauptgrundnahrungsmittel Asiens. In den Staaten Südasiens findet sich aber
auch die Mehrheit der Armen dieser Welt. Sie ernähren sich zu mehr als 60 Prozent von
Reis.1 Die jährliche Reisproduktion und der Reispreis greifen daher existenziell in das
Leben vieler Menschen ein.

Reis wird überwiegend im Nassreisanbau kultiviert. Die Reissämlinge werden in Saat-
beeten angezogen und auf überschwemmten Äckern ausgesetzt. Während des Wachstums
und der Reifezeit stehen die Reispflanzen im Wasser, erst zur Ernte werden die Felder
trockengelegt. Im Nassreisanbau werden die höchsten Erträge erzielt. Reis kann aber auch
auf trockenen Böden an Berghängen mit hoher Luftfeuchtigkeit ausgesät und angezogen
werden. Dieser so genannte Bergreis ist global gesehen unbedeutend, spielt aber lokal eine
große Rolle, da er für diejenigen Bauern, die diesen Reis für ihren Eigenbedarf anbauen,
ein wichtiger Bestandteil ihrer Nahrung ist.

Die Weltbevölkerung wächst bis zum Jahr 2050
um zwei bis drei Milliarden Menschen
Die Reisproduktion hat sich von 1970 bis 2005 etwa verdoppelt (Abb. 1). Das ist im We-
sentlichen ein Erfolg der „Grünen Revolution“, in der es den Reiszüchtern am Interna-
tionalen Reisforschungsinstitut (IRRI) auf den Philippinen gelang, Kurzstrohreissorten zu
züchten. Beim Kurzstrohgetreide ist der vegetative Pflanzenkörper reduziert und die da-
durch freigewordenen Photoassimilate können in die Bildung von Samen fließen (Abb. 2).
Die beeindruckenden Ertragssteigerungen der 1970er und 80er Jahre waren aber nicht nur

1 Vgl. Dawe (2007).
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Abb. 1: Weltreisproduktion von 1970 bis 2005; Die Daten entstammen dem Report von 2006 der
International Rice Commission der Food and Agriculture Organization of the United Nations
(FAO). http://www.fao.org/ag/agp/agpc/doc/field/commrice/pages/finalreport.pdf (22.10.2009).

auf die Genetik der neuen Reisvarietäten zurückzuführen, sondern auch auf eine Verbes-
serung und Intensivierung des Reisanbaus durch künstliche Bewässerung und den Einsatz
von Düngemitteln und Pestiziden.

Seit etwa Mitte der 1990er Jahre stagnieren die Erträge (Abb. 1). Trotz großer Züch-
tungsanstrengungen wurde bisher kein weiterer Ertragssprung erzielt, der dem der „Grü-
nen Revolution“ gleichkommt. Dem stehen Prognosen der Vereinten Nationen gegenüber,
dass die Bevölkerung der Länder des südlichen Asiens, in denen Reis das Hauptgrund-
nahrungsmittel ist, bis 2050 um fast 50 Prozent ansteigt (Tab. 1). Auch in Afrika ist ein
drastischer Bevölkerungsanstieg zu erwarten und damit wird klar, dass gewaltige Anstren-
gungen erforderlich sind, um die zwei bis drei Milliarden zusätzlichen Menschen ernähren
zu können.2 Eine zweite „Grüne Revolution“ ist daher unumgänglich. Diese zweite „Grüne
Revolution“3 muss Nahrungspflanzen züchten, die ertragreicher als ihre Vorgänger sind,
aber gleichzeitig die Umweltressourcen Wasser und Mineraldünger effizienter nutzen kön-
nen.4

Eine zweite „Grüne Revolution“ beim Reis – Wo könnte sie ansetzen?
Pflanzen nutzen die Energie der Sonnenstrahlung und wandeln mit dieser Sonnenenergie
über den Prozess der Photosynthese das Kohlendioxid der Luft in Kohlenhydrate (Zucker)
um (Abb. 3). Als Abfallprodukt entsteht dabei Sauerstoff. Die Kohlenhydrate dienen der
Pflanze als Baustoffe und sekundäre Energielieferanten. Sie werden benötigt, damit der
Pflanzenkörper inklusive der Photosynthesemaschinerie in den Blättern aufgebaut werden

2 Vgl. Huang et al. (2002).
3 Vgl. Khush (2001b).
4 Vgl. Tilmann et al. (2002).
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Abb. 2: Die „Grüne Revolution“ beim Reis – weniger Bestockungstriebe und mehr Samen; die Bilder
entstammen der Fotodatenbank des IRRI, Los Banos, Philippinen (http://www.ricephotos.org/),
und unterliegen dem Creative-Commons-Lizenzschema.

Bevölkerung (in Millionen) Anstieg

Land 1998 2050 (projiziert) in Millionen in Prozent

Bangladesch 124 218 94 76

China 1.255 1.517 262 21

Indien 976 1533 557 57

Indonesien 207 318 111 54

Pakistan 148 357 209 141

Philippinen 72 131 59 82

Vietnam 78 130 52 67

Summe 2.860 4.204 1.344 47

Tab. 1: Bevölkerungsentwicklung in Asien; die Rohdaten entstammen der Arbeit von Khush (2001a).

kann; sie werden aber auch am Ende der Wachstumsperiode für die Bildung von Samen
(Körnern) verwendet. Je mehr Kohlenhydrate in der Photosynthese hergestellt und am
Ende der Vegetationsperiode für die Körnerbildung zur Verfügung stehen und nicht zuvor
für den Aufbau des Pflanzenkörpers verwendet worden sind, desto höher ist der Korn-
ertrag. Pflanzenzüchter nennen das Verhältnis von Kornertrag zur Gesamtbiomasse den
Ernteindex. Die Verbesserung des Ernteindexes war im Übrigen ein wesentliches Ergeb-
nis der „Grünen Revolution“. Die Hochleistungssorten waren von kleinerer Statur als die
traditionellen Varietäten, und die eingesparten Kohlenhydrate konnten in die Erzeugung
der Körner eingeschleust werden. Heutige Hochleistungssorten des Reises erreichen un-
ter optimalen Anzuchtbedingungen einen Ernteindex von bis zu 0,55; das heißt, mehr als
die Hälfte der Gesamtbiomasse besteht aus Körnern. Mit diesem Wert scheint aber eine
Grenze erreicht worden zu sein, die sich nicht mehr überschreiten lässt.
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Abb. 3: Photosynthese und Ertrag

Wie viel Kohlenhydrate und damit Biomasse eine Pflanze bildet, hängt von der Son-
nenstrahlung ab. Je mehr Sonnenstrahlung die Pflanze im Verlauf einer Vegetationsperi-
ode empfängt, desto aktiver ist ihre Photosynthese und desto mehr Biomasse häuft sie
an (Abb. 3). Die im Prinzip nutzbare Menge an Sonnenstrahlung ist eine Frage der geo-
grafischen Breite und variiert entsprechend den jeweiligen klimatischen Bedingungen des
Standortes. Der Mensch kann also diese Größe nicht beeinflussen.

Wenn nun eine weitere Steigerung des Ernteindexes keine realistische Option ist und
auch die zur Verfügung stehende Sonnenstrahlung nicht beeinflussbar ist, was bleibt dem
Pflanzenzüchter und Genetiker, wenn er trotzdem den Kornertrag beim Reis steigern
möchte beziehungsweise muss? Die Gleichung in Abbildung 3 weist uns einen Weg. Die
Menge der von der Pflanze aufgenommenen Sonnenstrahlung bestimmt nämlich nicht al-
lein, wie viel Biomasse erzeugt wird. Entscheidend ist vielmehr, wie effizient die Pflanze
mit der Sonnenstrahlung umgeht, das heißt, wie viel Lichtquanten aufgenommen werden
müssen, um eine Einheit Kohlenhydrate aus dem Kohlendioxid zu erzeugen. Diese Licht-
nutzeffizienz ist eine wichtige Größe, die genetisch determiniert ist und in der sich die
Photosynthesemaschinerien von Pflanzen drastisch unterscheiden können.

Das Ausmaß der Unterschiede veranschaulicht Abbildung 4. Pflanzen wie Mais,
Zuckerrohr oder die Hirsen nutzen das Sonnenlicht weitaus effizienter aus als Gerste, Wei-
zen oder Reis. Offenbar besitzen die ersteren Pflanzen eine Art Hochleistungsphotosyn-
these – bildlich gesprochen ist ihr Photosynthesemotor mit einem Turbolader ausgestattet.
Und in der Tat unterscheiden sich beide Pflanzengruppen in der Art ihrer Photosynthese.
Während Weizen, Gerste und Reis die so genannte C3-Photosynthese betreiben, gehören
Mais, Zuckerrohr und die Hirsen zu den C4-Pflanzen. Könnte diese Turboform der Pho-
tosynthese eine Option darstellen, um den Kornertrag beim Reis langfristig zu steigern?
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Abb. 4: Mais besitzt eine effizientere Form der Photosynthese als Reis; die Abbildung veranschaulicht
schematisch, dass C4-Pflanzen pro Einheit photosynthetisch aktiver Strahlung mehr Kohlendi-
oxid in Kohlenhydrate überführen können als C3-Pflanzen.

Die C3-Form der Photosynthese – Kein intelligentes Design
Die C3-Photosynthese ist eine alte Erfindung. Sie entstand vor etwa 2,5 Milliarden Jahren
und hat sich seitdem in ihren Grundzügen nicht mehr wesentlich verändert. Sie besteht
aus zwei Modulen, die hintereinandergeschaltet sind. Im ersten Modul, der so genannten
Lichtreaktion, wird das Sonnenlicht gesammelt und seine Energie dazu benutzt, um che-
mische Energie (ATP) und gebundenen Wasserstoff (NADPH) zu erzeugen. Die Lichtreak-
tionen der Photosynthese laufen an einer spezialisierten Biomembran, der Thylakoidmem-
bran, ab, in die vier verschiedene photosynthetische Proteinkomplexe in linearer Abfolge
eingebettet sind. Der Wasserstoff des NADPHs entstammt dem Wasser (H2O), als Quasi-
Abfallprodukt entsteht in der Lichtreaktion der Photosynthese Sauerstoff (Abb. 5).

Das zweite Modul wird nach seinem Entdecker als Calvin-Zyklus bezeichnet. Der Zy-
klus besteht aus einer Folge von mehr als zehn Enzymen (Katalysatoren), die dafür sorgen,
dass das Kohlendioxid (CO2) an ein Akzeptormolekül mit fünf Kohlestoffatomen (C5-
Körper) gebunden und unter Wasserstoff- und Energieverbrauch zu einem Zucker umge-
wandelt wird. Im Zyklus wird anschließend auch das Akzeptormolekül regeneriert. Die Ri-
bulosebisphosphat-Carboxylase/Oxgenase (Kurzform: Rubisco) stellt das zentrale Enzym
dieses Zyklus dar. Sie heftet das Kohlendioxid an das Akzeptormolekül (Carboxylaseak-
tivität des Enzyms), und es entsteht ein Zwischenprodukt mit sechs Kohlenstoffatomen.
Dieser C6-Körper ist sehr instabil und zerfällt sehr schnell in zwei relativ stabile Moleküle
mit je drei Kohlenstoffatomen (C3-Körper). Aufgrund dieses ersten fassbaren Zwischen-
produktes wird diese Form der Photosynthese auch als C3-Photosynthese bezeichnet.

Die Rubisco ist leider nicht perfekt, denn sie kann nicht nur das Kohlendioxid an das C5-
Akzeptormolekül heften (Carboxylaseaktivität), sondern auch Sauerstoff (Oxygenaseakti-
vität). Im letzteren Fall entsteht eine instabile, oxygenierte C5-Verbindung, die in einen
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Abb. 5: Das Schema der C3-Photosynthese in den Chloroplasten einer Pflanzenzelle; in der Lichtre-
aktion werden chemische Energie (ATP) und gebundener Wasserstoff (NADPH) hergestellt,
die im Calvin-Zyklus zur Assimilation des Kohlendioxids (CO2) in Form der Zucker eingesetzt
werden. Die Rubisco katalysiert den ersten Schritt, die Fixierung des Kohlendioxids an einen
C5-Körper.

C3- und einen C2-Körper zerfällt. Die C2-Verbindung ist für die Pflanze nutzlos bezie-
hungsweise sogar toxisch und wird daher abgebaut. Dabei wird Kohlendioxid freigesetzt.
Summarisch ähnelt das der Atmung, weshalb dieser Prozess auch als Lichtatmung be-
zeichnet wird. Arbeitet die Rubisco im Oxygenasemodus, fixiert die Pflanze nicht nur
kein Kohlendioxid, sondern verliert obendrein ein bereits assimiliertes Kohlendioxid. Die
Verluste an Kohlenstoff sind beträchtlich und senken die Effizienz der Photosynthese dras-
tisch. An heißen und lichtüberfluteten Standorten wie in den Tropen und Subtropen – wo
Reis angebaut wird – betragen die Kohlenstoffverluste durch die Lichtatmung 30 bis 40
Prozent.

Ein Blick zurück –
Wie der Erfolg der C3-Photosynthese sich in das Gegenteil umkehrte
Als die Photosynthese vor 2,5 Milliarden Jahren entstand, war die CO2-Konzentration
um Größenordnungen höher als heute und Sauerstoff eine Mangelware. Das Problem der
Lichtatmung existierte damals also nicht. Durch die Photosynthese wurde das CO2 zu-
nehmend aus der Atmosphäre entfernt, und der Sauerstoff häufte sich an, bis vor etwa
400 Millionen Jahren der heutige Anteil von circa 20 Prozent erreicht wurde. Zu dieser
Zeit betrug die CO2-Konzentration circa 0,4 bis 0,6 Prozent, und die Verluste durch die
Lichtatmung waren vernachlässigbar. Im Karbon vor 360 bis 286 Millionen Jahren begann
nun die CO2-Konzentration weiter zu fallen, bis sie sich vor etwa 35 Millionen Jahren auf
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Werte zwischen 0,02 und 0,03 Prozent einpendelte. Bei einer solch niedrigen CO2-Kon-
zentration wurde die Lichtatmung zu einem ernsten Problem.

Im Prinzip boten sich der Evolution drei Wege an, um das Problem der Lichtatmung
zu lösen: Erstens hätte sich eine Rubisco ohne Oxygenaseaktivität herausbilden können.
Das gelang aber nicht, da der Preis offenbar zu hoch war. Eine Rubisco mit einer gerin-
geren Oxygenaseaktivität ist nämlich so langsam, dass die Pflanze mehr Rubisco-Protein
hätte synthetisieren müssen, um die bisherige Photosyntheserate aufrechtzuerhalten. Da-
mit hätten mehr Kohlenstoff- und Stickstoffressourcen aus dem Haushalt der Pflanze für
die Photosynthese abgezogen werden müssen; die Effizienz der Photosynthese wäre noch
stärker gesunken.

Eine zweite Möglichkeit hätte darin bestanden, die sauerstoffempfindliche Rubisco
durch eine sauerstoffunempfindliche Carboxylase zu ersetzen. Sauerstoffunempfindliche
Carboxylasen kommen in allen C3-Pflanzen vor, wo sie in unterschiedlichsten Stoffwech-
selwegen aktiv sind. Beispielhaft sei die Phosphoenolpyruvat-Carboxylase (PEPCase) ge-
nannt, die sogar schon in Bakterien anzutreffen ist. Warum wurde dieser auf den ersten
Blick attraktive Weg nicht eingeschlagen? Alle diese alternativen Carboxylasen benötigen
andere CO2-Akzeptormoleküle als die Rubisco und sie synthetisieren dementsprechend
auch andere Produkte. Wäre also die Rubisco durch eine Carboxylase mit anderer Sub-
stratspezifität ersetzt worden, hätte gleichzeitig auch der gesamte Calvin-Zyklus mit seinen
mehr als zehn Enzymen völlig umgebaut werden müssen. Es hätte also quasi eine Revo-
lution stattfinden müssen. Die Evolution verläuft dagegen schrittweise, und es ist leicht
vorstellbar, dass die Zwischenstufen dieses Evolutionsprozesses hinsichtlich ihrer Photo-
syntheseeffizienz schlechter als die Ausgangspflanzen gewesen wären. Solche Pflanzen
wären im Konkurrenzkampf unterlegen gewesen, und dieser zweite Weg schied damit aus.

Damit blieb als letzte Möglichkeit nur noch eine Art „Containment-Strategie“. Die Oxy-
genaseaktivität der Rubisco wird durch geeignete Maßnahmen eingedämmt, aber die Ru-
bisco und der Calvin-Zyklus bleiben bestehen. Die Sauerstoffkonzentration am Ort der
Rubisco lässt sich schwerlich verringern, da die Photosynthese nun einmal Sauerstoff pro-
duziert und dessen Freisetzung nicht abgestellt werden kann. Wenn es aber stattdessen
gelänge, die CO2-Konzentration am Ort der Rubisco zu erhöhen, träfe die Rubisco eher
auf ein CO2- als auf ein O2-Molekül, und die Rubisco-Oxygenase wäre arbeitslos. Ge-
nau diese Strategie hat die Evolution mehrfach unabhängig voneinander im Verlauf der
Entwicklung der höheren Pflanzen eingeschlagen, und ihr jeweiliges Ergebnis ist die C4-
Photosynthese, wie wir sie heute kennen.

Die C4-Form der Photosynthese –
Eine CO2-Pumpe zur Eindämmung der Lichtatmung
Will ein Ingenieur die Konzentration eines Stoffes an einem Ort erhöhen, konstruiert er
eine Pumpe. So auch die Evolution. Die C4-Photosynthese lässt sich daher als eine Art
CO2-Pumpe beschreiben, die CO2 am Ort der Rubisco anhäuft. Wie sieht diese Pumpe
aus und wie wurde sie im Verlauf der Evolution verwirklicht?

Bei C3-Pflanzen beherrscht jede photosynthetisch aktive Blattzelle das gesamte Re-
pertoire der Photosynthese. Die Photosynthese der C4-Pflanzen ist dagegen arbeitsteilig
organisiert. Die Blätter von C4-Pflanzen besitzen zwei unterschiedliche Typen photosyn-
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thetisch aktiver Zellen, die Mesophyll- und die Bündelscheidenzellen, die kranzförmig um
die Leitbündel der Blätter angeordnet sind (Abb. 6).
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Abb. 6: Schematischer Querschnitt durch das Blatt eines C4-Grases

Mesophyll- und Bündelscheidenzellen findet man auch in C3-Pflanzen, nur sind in
diesen Pflanzen die Bündelscheidenzellen photosynthetisch kaum aktiv. Im Verlauf der
Evolution von der C3- zur C4-Photosynthese wurden die Rubisco und der Calvin-Zy-
klus in den Mesophyllzellen abgeschaltet und in die Bündelscheidenzellen verlagert. Die
Mesophyllzellen besitzen stattdessen große Mengen einer sauerstoffunempfindlichen Car-
boxylase, der PEPCase. Die PEPCase addiert das CO2 der Luft an einen C3-Körper. Dar-
aus entsteht ein Molekül mit vier Kohlenstoffatomen (C4-Körper), das dieser Form der
Photosynthese ihren Namen gibt. Das C4-Molekül fließt nun aus den Mesophyllzellen
entlang des Konzentrationsgradienten in die Bündelscheidenzellen. Dort wird das CO2

wieder abgespalten, es häuft sich in der Umgebung der Rubisco an, und die CO2-Pumpe
ist damit verwirklicht.

Die Evolution der C4-Photosynthese –
Eine Blaupause für die Konstruktion von C4-Reis
C4-Pflanzen haben sich vielfach unabhängig voneinander im Verlauf der Evolution aus
C3-Pflanzen gebildet. Genetisch gesehen muss es daher sehr einfach gewesen sein, aus ei-
ner C3- eine C4-Pflanze zu entwickeln. In der Tat zeigen die Untersuchungen, dass keine
wirklich neuen Gene erfunden werden mussten. Entsprechende Gene waren in den C3-
Pflanzen bereits vorhanden und mussten nur noch für die besonderen Anforderungen der
C4-Photosynthese angepasst werden. Beispielsweise musste das PEPCase-Gen so abge-
ändert werden, das es nur noch in den Mesophyllzellen aktiv war, und die Ausprägung
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Abb. 7: Schematische Darstellung der C4-Photosynthese; in den Mesophyllzellen wird CO2 durch die
PEPCase fixiert. Die resultierende C4-Verbindung wird in die Bündelscheidenzellen transpor-
tiert, wo das fixierte CO2 wieder freigesetzt und über die Rubisco in den Calvin-Zyklus einge-
schleust wird. Die verbleibende C3-Verbindung fließt in die Mesophyllzellen zurück und steht
für einen neuen Zyklus aus Carboxylierung und Decarboxylierung zur Verfügung.

der Rubisco-Gene musste auf die Bündelscheidenzellen beschränkt werden. Wir wissen
mittlerweile aus unseren Untersuchungen am Formenkreis Flaveria, wie diese evolutiven
Veränderungen präzise auf molekularer Ebene abgelaufen sind. Wir wissen auch, wie viele
Gene die Evolution für die C4-Photosynthese insgesamt hat rekrutieren müssen. Wir, das
heißt ein internationales Konsortium unter der Projektführerschaft des IRRI auf den Phil-
ippinen, glauben daher, dass es machbar sein sollte, die C3-Pflanze Reis in eine C4-Pflanze
umzuwandeln.5 Natürlich ist das ein sehr ehrgeiziges Projekt, das einen langen Atem er-
fordert und nicht in wenigen Jahren zu bewerkstelligen ist. Aber es lohnt sich. Oder um es
mit den Worten Norman Borlaugs, des Vaters der „Grünen Revolution“, zu sagen: „Reach
for the stars. Although you will never touch them, if you reach hard enough, you will find
that you get a little star dust on you in the process.“6
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