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Thermodynamik und Photosynthese im Erdsystem

Was begrenzt das Leben?

AXEL KLEIDON

Photosynthese versorgt das Leben auf der Erde mit Energie.

Allerdings ist der beobachtete Wirkungsgrad der biologischen
Energieerzeugung wesentlich geringer als etwa die Umwand-
lung von Sonnenlicht in elektrische Energie in Photovoltaik-
anlagen. Warum ist das so? Die Antwort liefert die Thermo-
dynamik - aber nicht so direkt, wie man zundchst vermuten

kénnte. Zum Verstdndnis braucht man einen Blick auf das
gesamte Okosystem, und wie dieses mit der Atmosphdire
Kohlenstoff und Wasser austauscht.
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Tropischer Regenwald in Amazonien nahe Manaus, aufge-
nommen vom ATTO-Forschungsturm. Was begrenzt seine
Produktivitdt? (Foto: S. Schmidt.)
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it der Photosynthese erzeugt das Leben chemische

Energie in Form von Kohlehydraten, wie Zucker und
Fette. Diese Energie ermoglicht die Aktivitit von Okosyste-
men mit ihren Nahrungsketten, von denen auch wir Men-
schen abhingen. Einfach zusammengefasst wird dabei Koh-
lendioxid und Wasser unter Verwendung von Sonnenlicht
chemisch in Zucker und Sauerstoff umgebaut. Dieser Prozess
hat weitreichende Konsequenzen, nicht nur dadurch, dass
er Leben ermoglicht, sondern auch fiir die Erde selbst.

Photosynthese erzeugt mit einer Leistung von etwa
215-10'2W wesentlich mehr chemische Energie im Erdsys-
tem als abiotische Prozesse. Zu Letzteren zihlen zum Bei-
spiel die Ozonchemie der Stratosphire (< 20- 102 W), der
Wasserkreislauf und damit verbundene Verwitterungs-
prozesse der Kontinentalkruste (< 20-10'2W), Blitze
(<0,6-10° W) und geologische Prozesse (< 50-10'2 W)
[1]. Und das hat Konsequenzen, weil es die chemische Zu-
sammensetzung des Planeten verindert. Uber die Milliar-
den von Jahren, in denen die Photosynthese auf der Erde
aktiv ist, hat die dabei erzeugte chemische Energie die
Geochemie nachhaltig verindert. Der Atmosphire wurden
grofle Mengen an Kohlendioxid entzogen und durch Sau-
erstoff ersetzt, Gesteine wurden oxidiert und hydriert und
so in ihren Materialeigenschaften verindert, und fossile
Brennstoffe wie Kohle und Erdol wurden erzeugt und
durch geologische Prozesse luftdicht abgeschlossen - Ener-
gie, die zur Zeit die industrialisierten Gesellschaften der
Erde hauptsichlich versorgt.

Photosynthese ist aber nicht nur eine chemische Reak-
tion, sie ist eingebettet in ihre Umwelt. Dies lisst sich gut
erkennen an der klimatologischen Verteilung der heutigen
Photosyntheseleistung, die klare geographische Muster
zeigt. Abbildung 1 zeigt diese aus Satellitendaten errechne-
ten Muster - und zwar nicht die Photosyntheseleistung
selbst, sondern ihr Endresultat in Form der sogenannten
Nettoprimirproduktion, also der Bildung von Biomasse.
Uber Land ist die Photosyntheseleistung in etwa doppelt so
hoch wie in Abbildung 1 gezeigt. Der Differenzbetrag ist
dabei der Eigenverbrauch der Pflanzen.

Die gebriuchliche Einheit in der Okosystemforschung
fiir den damit verbundenen Kohlenstofffluss ist Gramm Koh-
lenstoff (C) pro Fliche und Zeit, abgekiirzt durch gC/(m?- a).
Der tropische Regenwald im Amazonas erzeugt pro Qua-
dratmeter und Jahr neue Biomasse, in der mehr als 1 kg
Kohlenstoff gespeichert ist - Kohlenstoff, der in Form von
CO; der Atmosphiire entzogen wurde. Marine Okosysteme
sind im Vergleich wesentlich weniger produktiv. Dort
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spielt die Nihrstoffversorgung eine entscheidende Rolle.
Deshalb wird im Ozean hohere Produktivitit dort beob-
achtet, wo das Wasser durch Winde, Aufsteigen von Tie-
fenwasser oder dem Eintrag von Fliissen durchmischt wird.
Im Folgenden wollen wir uns auf die allgemein hohere
Photosyntheseleistung auf Land fokussieren.

Nun kénnen wir uns fragen, was diese Muster der bio-
sphirischen Aktivitit prigt, was sie begrenzt und das Leben
daran hindert, wesentlich aktiver zu sein. Warum nimmt
der Regenwald nicht 5 kg oder sogar 10 kg Kohlenstoff pro
Quadratmeter und Jahr auf? Die Frage kann man mit der
Thermodynamik betrachten. Wie jeder andere Prozess ist die
Photosynthese ein thermodynamischer Prozess. Er folgt der
Energieerhaltung und dem zweiten Hauptsatz der Thermo-
dynamik. Die Energiequelle ist dabei das Sonnenlicht.

Sonnenlicht ist Strahlungsenergie mit extrem niedriger
Entropie, weil die Sonne mit einer sehr hohen Emissions-
temperatur von etwa 5800 K abstrahlt und diese Strahlung
bis zur Absorption an der Erdoberfliche nicht wesentlich
verindert wurde. Diese Energie lisst sich im Prinzip mit
einem sehr hohen Wirkungsgrad umwandeln, da die Erde
diese Energie bei wesentlich geringeren Temperaturen ab-
strahlt und damit einen enormen Temperaturunterschied
erzeugt. Mit einer mittleren Oberflichentemperatur von
nur 288 K ist demnach der maximale Wirkungsgrad einfach

5800 K —288 K

5800 K =0,95=95%.

Allerdings spielen bei elektromagnetischer Strahlung noch
andere Aspekte eine Rolle fiir die Entropie, zum Beispiel
die Verteilung tiber den Raumwinkel und die Polarisierung
[4, 1]. Gegenwirtig wird eine so hohe Effizienz in der Um-
wandlung von Solarstrahlung nicht erreicht, obwohl indus-
triell gefertigte Solarpaneele durchaus schon mit 20% und
manche Prototypen im Labor mit deutlich héheren Wir-
kungsgraden arbeiten.

Nun stellt sich die Frage, wie es dann mit dem Wir-
kungsgrad der Photosynthese aussieht. Abbildung 1 zeigt
auch die Raten der Biomassebildung hinsichtlich der er-
zeugten chemischen Energie, also in Raten von Watt pro
Fliche. Wir sehen, dass selbst die hochproduktiven Regen-
wilder in Amazonien lediglich 1,5 W/m? an Biomasse erzeu-
gen. Mit dem Aufschlag fiir den Eigenverbrauch der Pflan-
zen kommen wir also auf eine Photosyntheseleistung von
etwa 3 W/m?. Im Vergleich zu den etwa 165 W/m? an Ener-
gie, die im globalen Mittel vom Sonnenlicht an der Erdober-
fliche absorbiert werden, ist dies ein verschwindend klei-
ner Anteil von lediglich 3/165 = 1,8%.

Dieser geringe Wirkungsgrad von Photosynthese ist
weitliufig bekannt. Selbst hochproduktive Agrarflichen,
ausreichend gediingt und bewissert, zeigen eine Effizienz
von weniger als 3 %. Das ist erstaunlich wenig, wenn wir
bedenken, dass die Photosynthese iiber drei Milliarden
Jahre Zeit hatte, um sich zu entwickeln und effizienter zu
werden. Warum also ist ihr Wirkungsgrad bis heute so ge-
ring geblieben?
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ABB. 1 ‘ BIOLOGISCHE PRODUKTIVITAT
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Klimatologische Verteilung der Biomassebildung von Gkosystemen auf Land und
Ozean, geschiitzt aus NASA-Satellitendaten. Bei den Okosystemen an Land ist die
Photosyntheseleistung typischerweise in etwa doppelt so hoch wie die Biomasse-
bildung, der Unterschied entspricht dem Eigenbedarf der Pflanzen (Karte erstellt mit
Ozeandaten von [2] und Landdaten von [3]).

Vom Licht zum Zucker
Bevor wir uns auf einen Erklirungsansatz konzentrieren,
wollen wir zuerst nachvollziehen, wieviel Effizienz man bei
der Photosynthese eigentlich erwarten konnte. Dazu be-
trachten wir die Umwandlung von Kohlendioxid und Was-
ser in Zucker und Sauerstoff in ihrer Gesamtheit. Das um-
fasst die Energie, die in den Prozess einflief3t, und die Menge
der dabei erzeugten chemischen Energie.

Der Ausgangspunkt der Energieumwandlung sind acht
bis zehn Photonen mit Wellenlingen von 680 und 700 nm,
die von den Photosystemen im Chlorophyll genutzt wer-
den. Mit dieser Energie wird letztendlich ein Kohlendioxid-
molektl in ein Kohlenhydrat als Zuckerbaustein umgewan-
delt, wobei noch Wasserstoff zugeliefert werden muss - bei
den meisten Organismen durch Wassermolekiile. Die Pho-
tonen entsprechen einer Strahlungsenergiemenge von je-
weils etwa 1,8 €V, also bei acht Photonen insgesamt 14,4 eV.
Diese Energiemenge reicht dann gerade dafiir aus, um im
ersten Schritt der Energieumwandlung ein Wasserstoffatom
in Elektron und Proton zu zerlegen.

Wenn wir jetzt auf Molbasis wechseln und diese Ener-
giemenge mit der Avogadro-Konstanten multiplizieren, er-
halten wir eine Energiemenge von

14,4 eV - 6,022-10*> mol ! = 1388 kJ/mol,

die fiir die Fixierung von einem Mol Kohlenstoff verwendet
wird. Als Energietriger spielt hier der Einfachzucker Glu-
kose eine zentrale Rolle. Dessen Molekiil CsH1,04 enthilt
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ABB. 2 | PHOTOSYNTHESE UND VERDUNSTUNG

Sonnenlicht
(Strahlungsenergie)

Umwandlung in Warme,
Verdunstungswarme,
und Bewegung

> O

Verdunstung

Photosynthese
6 CO2 + 6 H20 + Licht => CgH1206 + O2

Wasser

Kohlehydrate
(chemische Energie)

Neben Sonnenlicht als Energiequelle braucht Photosynthese Kohlendioxid und
Wasser, um damit chemische Energie in Form von Kohlehydraten zu erzeugen.
Bedeutend mehr Wasser wird allerdings von den Pflanzen fiir die Verdunstung
verbraucht, da die Kohlendioxidaufnahme aus der Atmosphdire sehr eng an den
Verlust von Wasserdampf durch die Blattiffnungen (Stomata) gekoppelt ist — der
sogenannte Gasaustausch. Thermodynamik limitiert dabei die Photosyntheseleis-
tung nicht direkt iiber die Energieumwandlung von Sonnenlicht in Kohlehydrate
(links), sondern indirekt iiber den thermisch getriebenen Austausch zwischen
Kronendach und Atmosphiire (rechts).

2800 kJ pro Mol an Energie sowie sechs Mol Kohlenstoff,
das ergibt also rund 470 kJ pro Mol Kohlenstoff. Daraus

ergibt sich ein Wirkungsgrad von

470 K]

m = 0,34 234%

Diese Effizienz der Photosynthese wird in Labormessungen
bei sehr geringen Lichtintensititen in etwa gemessen. Bei
hoheren Intensititen stellt sich eine Sittigung ein, und der

Wirkungsgrad sinkt.

Nun besteht nicht das gesamte Sonnenlicht aus den
Wellenlingen, welche die Photosynthese nutzen kann. Die
sogenannte photosynthetisch aktive Strahlung (Photosyn-
thetically Active Radiation, PAR) macht etwa 55 % der Solar-
strahlung aus. Kombiniert man diese beiden Werte, so er-
hilt man fiir die maximale Effizienz der Photosynthese
einen Wert von 0,34-0,55 = 0,19, also 19%. Das ist etwa
zehnmal hoher als der Wirkungsgrad des oben beschriebe-
nen tropischen Regenwalds in Amazonien. Was steht also

einer hoheren Effizienz im Weg?
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Photosynthese und Grenzen des

Gasaustauschs
Die geringe Effizienz der Photosynthese von natiirlichen
Okosystemen kann man verstehen, ohne in die Details des
biochemischen Prozesses gehen zu miissen. Dazu miissen
wir nicht nur die Energiequelle im Auge haben, sondern
auch den Bedarf an Rohstoffen und deren Transport, die
fiir die Erzeugung von Zucker benotigt werden. Dafiir
braucht die Photosynthese natiirlich Kohlendioxid, wel-
ches Pflanzen aus der Atmosphire aufnehmen (Abbil-
dung 2). Dies geschieht iiber die Stomata, kleine Offnungen
in den Blittern, die wie Ventile von den Pflanzen kontrol-
liert werden konnen. Dariiber wird Luft aus dem Innen-
raum der Blitter mit der Umgebung ausgetauscht.

Dabei nehmen die Pflanzen nicht nur Kohlendioxid aus
der Luft auf, sondern geben auch Wasserdampf an die Luft
ab, transpirieren also. Dieses Wasser entziehen die Wurzel-
systeme dem Boden, und das Kapillarsystem des Xylems
transportiert es in das Kronendach. Dort wird es im Blatt-
innenraum verdampft, bevor es liber die Stomata entweicht.
Der Gasaustausch der Blitter, also die gleichzeitige Aufnah-
me von Kohlendioxid und Abgabe von Wasserdampf, steht
dabei in einem relativ festen Verhiltnis, mit einer Aufnah-
me von etwa 2 g Kohlenstoff pro transpiriertem Liter -
oder Kilogramm - Wasser, also 2 g C/kg H;O.

Dieses Verhiltnis ist gut etabliert in der Okologie, es
wird als Wassernutzungseffizienz bezeichnet, kann aber
zwischen genauerem Photosynthese-Mechanismus (C3, C4
oder CAM), Pflanzenarten, Klimazonen und Jahreszeiten
variieren. Mit der Notwendigkeit fiir Gasaustausch ist die
Photosynthese somit nicht mehr lediglich ein biochemi-
scher Prozess, sondern ein Prozess, der stark an die Bedin-
gungen der Umwelt gekoppelt ist. Dies gilt insbesondere
fiir die Verfiigbarkeit von Wasser und die Rahmenbedin-
gungen, die dessen Verdunstung limitieren.

Der Wasserverbrauch durch die Transpiration ist dabei
wesentlich hoher als das, was wihrend der chemischen
Umwandlung durch die Photosynthese verwendet wird.
Wenn ein Regenwald zum Beispiel 2 kg Kohlenstoff pro
Quadratmeter und Jahr der Luft entzieht und in Zucker
umwandelt, dann bendétigt die rein chemische Umwand-
lung zwar nur 3 kg Wasser pro m? und Jahr. Dieses Verhilt-
nis basiert auf dem Unterschied im Molgewicht zwischen
12 g/mol Kohlenstoff und 18 g/mol Wasser. Mit der oben
eingefiihrten Wassernutzungeffizienz von 2 g C/kg H,O er-
gibt sich jedoch ein Wasserbedarf fiir die Transpiration von
1000 kg Wasser pro m? und Jahr - oder etwa 3 mm Wasser-
sdule pro Tag. Das ist also eine mehrere Hundert Mal gro-
Rere Wassermenge als die, die zur chemischen Herstellung
von Zucker notig ist. Gerade in bewaldeten Gebieten stellt
die Transpiration den dominanten Beitrag zur Gesamtver-
dunstung von Wasser in die Atmosphire dar. Die Muster
der Gesamtverdunstung sind zur Veranschaulichung in Ab-
bildung 3 dargestellt. Begrenzt nun dieser Gasaustausch die
Leistung der Photosynthese?
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Drei Faktoren sind fiir den Gasaustausch zwischen
Blattinneren und Umgebungsluft notig, damit Pflanzen an
ihr Kohlendioxid kommen konnen: Wasser fiir die Trans-
piration, Energie fiir das Verdampfen und der Abtransport
des verdampften Wassers in die Atmosphire, der mit dem
Transport von Kohlendioxid durch die Stomata direkt ver-
bunden ist. Das Wasser wird durch Niederschlag bereit-
gestellt (Abbildung 3). Es infiltriert in den Erdboden, wird
dort zwischengespeichert, tiber Wurzelsysteme der Pflan-
zen aufgenommen und dem Kronendach fiir die Transpira-
tion zur Verfiigung gestellt.

Vergleicht man das globale Niederschlagsmuster (Abbil-
dung 3) mit dem Produktivititsmuster (Abbildung 1), so
zeigt sich: Die Produktivitit nimmt in ariden, also trocke-
nen Gebieten mit dem Niederschlag zu. Dort ist also die
Verfiigbarkeit von Wasser aus dieser Quelle eindeutig der

ABB. 3

Verdunstung

PHOTOSYNTHESE

limitierende Faktor. Natlirlich konnen die Pflanzen nicht
mehr Wasser transpirieren als durch Niederschlag eingetra-
gen wird, und dies begrenzt den Gasaustausch und damit
die Photosyntheseleistung.

Die Energie fiir die Verdunstung kommt aus der Absorp-
tion von Strahlung. Diese umfasst die Solarstrahlung, die
auch fiir die Photosynthese benétigt wird, sowie die atmos-
phirische Gegenstrahlung. Letztere ist die Strahlung, die
von der Atmosphire in Richtung der Erdoberfliche emittiert
wurde, also der Treibhauseffekt. Die Verdunstung der 3 mm
Wasser am Tag, die wir oben abgeschitzt haben, benotigt
eine Verdunstungswirme von etwa 2,5 - 10° J/(kg-K), was
in Flicheneinheiten umgerechnet etwa 88 W/m? ergibt.

Dies uibertrifft zwar wesentlich den Energiefluss, den
die Photosynthese direkt verwendet. Im Vergleich zur Ge-
samtabsorption von Strahlung an der Oberfliche von im

KLIMATOLOGISCHE FAKTOREN UND VERDUNSTUNG

Solarstrahlung
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Klimatologisches Muster der Verdunstung und des Niederschlags, beides in Einheiten von Millimeter Wassersiiule (oder kg/m?) pro Tag, der Absorp-
tion von Solarstrahlung und der atmosphirischen Gegenstrahlung. Letztere ist die Strahlung, die von der Atmosphdre emittiert wurde. Die Verduns-
tung ist sehr eng an die Aufnahme von Kohlendioxid durch Vegetation gekoppelt, weshalb die Muster der Produktivitit (Abbildung 1) sehr d@hneln.
Uber die Verdampfungswirme von etwa 2,5 Mj/kg H,0 kann die Verdunstung in einen Energiefluss, genauer einen latenten Wirmefluss, umgerech-
net werden. Damit entspricht eine Verdunstung von 3 mm/d einem Energiefluss von etwa 90 W/m?. Die Verdunstung wurde aus der maximalen
Leistung berechnet. (Daten fiir Niederschlagsverteilung aus [5], Strahlungsdaten aus [6].)
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globalen Mittel 165 W/m? an Solarstrahlung und 347 W/m?
an atmosphirischer Gegenstrahlung (Abbildung 3) [7] sind
die 88 W/m? aber auch nur ein vergleichsweise kleiner
Anteil. Also ist Energie kein limitierender Faktor fir die
Verdunstung, davon steht an der Erdoberfliche mehr als
genug zur Verfiigung.

Nun miissen wir uns als dritten moglichen Begren-
zungsfaktoren den Transport der Stoffe anschauen, welche
die Pflanzen zur Photosynthese bendtigen. Dieser Trans-
port wird durch Luftbewegung erzeugt: Der Motor dafiir
ist iiber Land die Erwirmung der Oberfliche wihrend des
Tages durch Solarstrahlung. Es entsteht Auftrieb, der die
Luft im unteren Bereich der Atmosphire, der sogenannten
konvektiven Grenzschicht, durchmischt.

Hier kommt die Thermodynamik wieder zum Zug, in-
dem sie nimlich diese Durchmischung begrenzt. Die Er-
wirmung der Oberfliche und die Kiihlung durch Emission
der Atmosphire erzeugen einen Temperaturunterschied,
der eine atmosphirische Wiarmekraftmaschine antreibt. Sie
durchmischt die Atmosphire und trigt damit wesentlich
zum Austausch zwischen Oberfliche und Luft bei. Sie setzt
aber auch der maximalen Verdunstungsrate an der Ober-
fliche und dem Transport des Wasserdampfs in die Atmos-
phire eine Grenze.

Bei dieser Betrachtung ist zu berlicksichtigen, dass der
Warmefluss, der die Wirmekraftmaschine antreibt, auch
den Temperaturunterschied abbaut. Das fithrt dazu, dass
die Oberfliche durch diese Luftbewegung gekiihlt wird
und den Wirkungsgrad der Wirmekraftmaschine reduziert.
Es setzt eine Obergrenze dafiir, wieviel die Wirmekraft-
maschine maximal leisten kann, wieviel Luft ausgetauscht
wird und wieviel Wasser dabei verdunstet werden kann.
Dieses Maximum kann man recht einfach durch eine
Kombination der Energiebilanz der Erdoberfliche und der
maximalen Leistung einer Wirmekraftmaschine bestim-
men [8].

Die Verdunstungsrate, die man so aus der Kombina-
tion von Thermodynamik, Energiebilanz, und der Wasser-
limitierung durch Niederschlag erhilt, kann die Raten aus
einem semiempirischen Ansatz sehr gut wiedergeben [9].
Das bedeutet dann auch, dass damit die Transpiration
und der Gasaustausch zwischen Kronendach und Atmo-
sphire transportlimitiert sind. Das dabei entstehende Mus-
ter der Verdunstung spiegelt sehr gut das der Produktivitit
wider.

Gasaustausch erklart die geringe Effizienz
Diese Befunde konnen wir jetzt noch klarer zusammenbrin-
gen, indem wir mithilfe des typischen Werts fiir die Wasser-
nutzungseffizienz wieder auf eine Photosyntheseleistung
zurlickrechnen. Wir erhalten damit eine Rate der Photosyn-
these, die thermodynamisch limitiert ist. Diese Begrenzung
wirkt dabei aber nicht direkt auf die Energieumwandlung
von Sonnenlicht zu Zucker, sondern indirekt iiber den Gas-
austausch von Kohlendioxid und Wasserdampf zwischen
den Blittern und der Atmosphiire.

www.phiuz.de

Wir erhalten dann Raten der Photosyntheseleistung, die
auch mit der Absorption der Solarstrahlung korrelieren.
Der Grund fur die Korrelation ist aber nicht, dass das zur
Verfiigung stehende Licht die Photosynthese einschrinkt.
Limitierender Faktor ist der Gasaustausch, der durch die
Erwirmung durch Absorption von Solarstrahlung angetrie-
ben wird. Diese begrenzende Rolle des Gasaustauschs kann
man auch direkt in der vielblittrigen Struktur des Kronen-
dachs erkennen: Es versucht, soviel Fliche fur den Aus-
tausch anzubieten wie moglich.

Wir konnen diese Erklirung jetzt nutzen, um die nied-
rige Effizienz der Photosynthese in natiirlichen Okosyste-
men in einer Uberschlagsrechnung nachzuvollziehen. Der
Ausgangspunkt sind die gemittelten 165 W/m? aus dem
absorbierten Sonnenlicht, die der Erdoberfliche Energie
zufithren.

Davon wird nur etwa die Hilfte iiber Luftbewegung in
die Atmosphire transportiert, hier greift die thermodyna-
mische Limitierung. Dies passiert wie schon erwihnt tiber-
wiegend iiber die latente Energie im Wasserdampf, die
durch Verdunstung in die Atmosphire abgegeben wurde.
Im globalen Mittel macht dies etwa 88 W/m? aus. Die an-
dere Hilfte der von der Erdoberfliche absorbierten Solar-
energie wird iiber den Uberschuss an langwelliger Aus-
strahlung von der Oberfliche an die Atmosphire und tiber
den sogenannten fithlbaren Wirmefluss, also den Abtrans-
port von Wirme durch Luftbewegung, abgegeben.

Da die Verdunstungswirme von Wasser sehr hoch ist,
ist die Verdunstung nur mit einem vergleichsweise gerin-
gen Gasaustausch verbunden, mit etwa 31 (oder Kilo-
gramm) Wasser pro m? pro Tag. Umgerechnet mit einer
Wassernutzungseffizienz von 2 g C/kg H,O ergibt dies eine
Aufnahme von 6 g C/(m?-d) durch die Photosynthese. Das
entspricht etwa 2 kg C/(m?-a), einem fiir tropischen Regen-
wald typischen Wert (Abbildung 1). Mit den etwa 40 kJ/gC
an der darin enthaltenen Energie entspricht das einer Leis-
tung von 3 W/m?, was einem sehr geringen Anteil von 2%
des absorbierten Sonnenlichts entspricht. Damit kann man
dann die beobachtete geringe Effizienz der Photosynthese
in terrestrischen Okosystemen erkliren.

Schlussfolgerung
Die Energieumwandlung durch Photosynthese in terres-
trischen Okosystemen - der Teil der Biosphire, der auf der
Erde am aktivsten ist -, scheint also so effektiv wie thermo-
dynamisch moglich zu sein. Hierbei greift die Thermody-
namik aber nicht limitierend uber die direkte Energieum-
wandlung von Licht zu Zucker ein, sondern tiber die Stirke
des Massenaustauschs von Kohlendioxid und Wasser zwi-
schen Kronendach und Atmosphire. Damit lidsst sich der
beobachtete Wirkungsgrad der Photosynthese erkliren: Er
ist zwar sehr gering, aber eben doch so maximal leistungs-
fihig, wie es mit dem herangeschafften Kohlendioxid und
abgegebenen Wasser moglich ist.

Diese Erklirung demonstriert, wie wichtig der Blick auf
das Ganze ist - eine Erkenntnis Alexander von Humboldts,
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die heute aktueller denn je ist. Es braucht eben nicht nur
die Details der biochemischen Reaktion, die mit Photosyn-
these verbunden sind, um die geringe Effizienz zu verste-
hen. Genauso braucht es den Zusammenhang der Photo-
synthese mit dem Massenaustausch von Produkten und
Edukten der chemischen Umwandlung, der ebenfalls von
der Absorption von Solarstrahlung angetrieben wird. Noch
weiter gedacht bedeutet dies, dass Leben im Allgemeinen,
und somit auch die Habitabilitit eines Planeten, Bewegung
und eine gute Durchmischung braucht. Nur ein wirksamer
solcher Massenaustausch hilt die damit verbundenen che-
mischen Umwandlungen am Laufen, die dann ein hohes
Mag an biologischer Aktivitit ermoglichen.

Auf der praktischen Seite bedeutet diese Interpretation,
dass substantielle Leistungssteigerungen in der Photosyn-
these wohl kaum zu erwarten sind. Auch zeigt es, dass die
Menschheit mit der Photovoltaik eine Technologie erschaf-
fen hat, die Sonnenlicht bedeutend effizienter, weil direk-
ter, nutzt als die Photosynthese. Folglich ist auch erneuer-
bare Energie viel engeren Grenzen unterworfen, wenn sie
Biomasse nutzt. Heutige, industriell gefertigte Solarpaneele
erreichen bereits Wirkungsgrade von 20 %, sind also zehn-
mal effizienter als die Photosynthese. Das liegt daran, dass
Solarpaneele eben keinen Massenaustausch benotigen, weil
sie ihre eingesammelte Energie nicht in Zucker speichern,
sondern tber Elektronen ins Netz einspeisen. Die ther-
modynamische Hiirde vom Massentransport wird so tiber-
wunden.

Zusammenfassung

Seit langer Zeit ist gut dokumentiert, dass die Photosynthese
mit einem sehr geringen Wirkungsgrad von weniger als 3 %
aus Sonnenlicht chemische Energie gewinnt. Aber warum ist
der Prozess so ineffizient? SchlieRlich hatte die Photosyn-
these mehr als drei Milliarden Jahre in der Erdgeschichte
Zeit, sich zu optimieren. Diese Frage wird hier mit dem gerin-
gen, aber thermodynamisch limitierten Gasaustausch zwi-
schen Pflanzen und Atmosphdre erkldrt. Wéhrend des Tages
missen Pflanzen der Atmosphdre Kohlendioxid entziehen,
den Rohstoff fiir die Photosynthese. Dabei verlieren sie unver-
meidbar groBe Mengen an Wasserdampf, verbunden mit
ihrer Transpiration. Folglich sind Kohlendioxidaufnahme und
Wasserdampfabgabe eng miteinander verbunden. Eine ein-
fache Abschdtzung zeigt, dass dieser Massenaustausch zwi-
schen Erdoberfliche und Atmosphdre thermodynamisch
limitiert ist. Sie kann die geringe Effizienz der Photosynthese
schliissig erkldren.
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