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�•�—�—�–�–�—�˜�‹�•�•�ƒ�� �›�•�’�¡�”�‹�•�–�Ú�‘�Ž�‘�•�—�Š�–�‡�‹�•�•�ƒ� � � •� —� –� ‡� •� � � •� ¡� ›� –� ‡� –� –� ¡� ˜� ‹� •� •� ¡� � � ‘� Ž� ‡� ˜� ƒ� •� � � Š� ‹�‹�Ž�‡�•�� �•�¡�¡�”�¡�•�� �–�ƒ�‹��
�˜�ƒ�Ž�‘�‹�•�–�‡�•�•�‹�–�‡�‡�–�‹�•���˜�ƒ�‹�Š�†�‡�Ž�Ž�‡�•�•�ƒ�ä�����¡�‹�–�Ú�•�•�‹�”�Œ�ƒ�–�—�–�•�‹�•�—�•�•�‡�•�‹���ƒ�‹�Š�‡�‡�•�ƒ���‘�Ž�‹���•�ƒ�‹�•�•�‹�‡�•���•�¡�‹�†�‡�•��
�˜�ƒ�‹�Š�–�‘�‡�Š�–�‘�‹�•�–�‡�•���‡�Ž�‡�•�–�”�‘�•�‹�•�•�‹�‹�”�–�‘�”�‡�‹�–�–�‹�‡�•���˜�¡�Ž�‹�•�‡�•���˜�—�‘�”�‘�’�—�Š�‡�Ž�—�ä�����—�–�•�‹�•�—�•���•�—�‘�”�‹�–�‡�–�–�‹�‹�•��
�˜�ƒ�‹�Š�–�‘�‡�Š�–�‘�‹�•�–�‡�•���‡�Ž�‡�•�–�”�‘�•�‹�•�•�‹�‹�”�–�‘�”�‡�‹�–�–�‹�‡�•���•�¡�¡�–�‡�Ž�›�•���›�•�•�¡�”�–�¡�•�‹�•�‡�•�•�‹���Œ�ƒ��C. reinhardtiin��
�•�ƒ�—�’�ƒ�Ž�Ž�‹�•�‡�•���˜�‡�†�›�•�–�—�‘�–�ƒ�•�•�‘�•���•�ƒ�Š�†�‘�Ž�Ž�‹�•�–�‡�•���’�—�Ž�Ž�‘�•�•�ƒ�—�Ž�‘�Œ�‡�•���–�—�•�•�‹�•�–�ƒ�•�‹�•�‡�•�•�‹�ä��
�� ���¡�‹�–�Ú�•�•�‹�”�Œ�ƒ�•�‹�� �‡�•�•�‹�•�•�¡�‹�•�‡�•�•�¡�� �‘�•�ƒ�•�•�ƒ�� �‘�•�‘�‹�–�‹�•�á�� �‡�–�–�¡�� �•�ƒ�‹�•�•�‹�� �•�‘�Ž�•�‡�� �’�”�‘�–�‡�‹�‹�•�‹�ƒ�á��
� 	� �� �� –� á� � � �� 
� �� w� � � Œ� ƒ� � � �� 
� �� �� s� á� � � ‘� •� ƒ� Ž� Ž� ‹� •� –� —� ˜� ƒ� –� �C. reinhardtiin�� �˜�ƒ�Ž�‘�”�‡�ƒ�•�–�‹�‘�‹�†�‡�•�� �•�—�‘�Œ�‡�Ž�—�—�•��
�˜�ƒ�‹�Š�–�‡�Ž�‡�˜�‹�•�•�ƒ�� �˜�ƒ�Ž�‘�æ�‘�Ž�‘�•�—�Š�–�‡�‹�•�•�ƒ�ä�� �	�����–�� �•�—�‘�†�‘�•�–�ƒ�˜�ƒ�–�� �•�‘�’�‡�ƒ�•�� �‡�Ž�‡�•�–�”�‘�•�‹�•�‹�‡�Ž�—�•��
�˜�ƒ�Ž�‘�”�‡�ƒ�•�–�‹�‘�����ã�Ž�–�¡���ƒ�Ž�ƒ�˜�‹�”�–�ƒ�ƒ�•���Œ�ƒ���‘�˜�ƒ�–���‡�Ž�‹�•�–�¡�”�•�‡�‹�–�¡���˜�ƒ�‹�Š�–�‡�Ž�‡�˜�ƒ�•�•�ƒ���˜�ƒ�Ž�‘�•�•�ƒ���•�‡�Ž�˜�‹�›�–�›�•�‹�•�‡�Ž�Ž�‡�ä��
���
���w�� �–�‘�‹�•�‹�‹�� �Š�‹�–�ƒ�ƒ�•�•�ƒ�Ž�Ž�ƒ�� �ƒ�‹�•�ƒ�•�•�ƒ�ƒ�Ž�ƒ�Ž�Ž�ƒ�� �•�—�‹�•�� �	�����ã�–�� �Œ�ƒ�� �‘�•�� �•�‡�—�”�ƒ�ƒ�˜�ƒ�� �–�¡�”�•�‡�¡�� �’�”�‘�–�‡�‹�‹�•�‹�á��
�Œ�‘�•�ƒ�� �–�‘�‹�•�‹�‹�� �˜�ƒ�‹�Š�–�‡�Ž�‡�˜�ƒ�•�� �˜�ƒ�Ž�‘�•�� �•�–�”�‡�•�•�‹�•�•�¡�ä�� ���
���w�ã�•�� �’�—�—�–�–�—�•�‹�•�‡�•�� �”�ƒ�Œ�‘�‹�–�–�ƒ�ƒ�� �•�‘�Ž�—�Œ�‡�•��
�•�ƒ�•�˜�—�ƒ�� �Œ�‘�’�ƒ�� �˜�ƒ�‹�•�� �Ž�‹�‡�˜�¡�•�–�‹�� �˜�ƒ�‹�Š�–�‡�Ž�‡�˜�ƒ�•�•�ƒ�� �˜�ƒ�Ž�‘�•�•�ƒ�ä�� ���•�� �•�ƒ�Š�†�‘�Ž�Ž�‹�•�–�ƒ�á�� �‡�–�–�¡�� ���
���w�� �–�‘�‹�•�‹�‹��
�›�Š�–�‡�›�–�–�¡�•�‹�•�‡�•�� �Š�ƒ�’�‡�–�—�•�æ�’�‡�Ž�•�‹�•�–�›�•�� �•�¡�¡�–�‡�Ž�‹�Œ�¡�•�¡�ä�� ���
�����s�ã�•�� �•�‡�”�•�‹�–�›�•�� �•�‘�Ž�—�Œ�‡�•�� �•�ƒ�•�˜�—�•��
�•�ƒ�•�•�ƒ�Ž�–�ƒ�� �–�—�Ž�‹�� �‹�Ž�•�‡�‹�•�‡�•�•�‹�� �ƒ�‹�•�‘�ƒ�•�–�ƒ�ƒ�•�� �”�ƒ�Œ�—�•�–�‹�� �˜�ƒ�‹�Š�–�‡�Ž�‡�˜�‹�•�•�ƒ�� �˜�ƒ�Ž�‘�æ�‘�Ž�‘�•�—�Š�–�‡�‹�•�•�ƒ�á�� �˜�ƒ�‹�•�•�ƒ��
���
�����s�æ�˜�¡�Ž�‹�–�–�‡�‹�•�‡�•���•�›�•�Ž�‹�•�‡�•���‡�Ž�‡�•�–�”�‘�•�‹�•�•�‹�‹�”�–�‘���‘�•���–�¡�”�•�‡�¡���•�‹�‹�”�”�›�–�–�¡�‡�•�•�¡���•�‘�”�•�‡�ƒ�ƒ�•���˜�ƒ�Ž�‘�‘�•�ä��
�� ���¡�‹�–�Ú�•�•�‹�”�Œ�ƒ�•�‹�� �–�‘�‹�•�‡�•�•�ƒ�� �‘�•�ƒ�•�•�ƒ�� �–�—�–�•�‹�•�� �	�����ã�‹�†�‡�•�� �”�‘�‘�Ž�‹�ƒ�� �˜�‡�†�›�•�–�—�‘�–�ƒ�•�•�‘�•�•�ƒ��
�ƒ�•�ƒ�‡�”�‘�„�‹�•�‹�‹�•�� �‘�Ž�‘�‹�Š�‹�•�� �•�‹�‹�”�”�›�–�–�¡�‡�•�•�¡�ä�� ���ƒ�’�‡�–�–�‘�•�ƒ�–�� �•�ƒ�•�˜�ƒ�–�—�•�‘�Ž�‘�•�—�Š�–�‡�‡�–�� �‘�˜�ƒ�–��
�˜�¡�Ž�–�–�¡�•�¡�–�–�Ú�•�‹�¡�� �Š�ƒ�’�’�‹�Š�‡�”�•�•�‹�‡�•�� �Š�›�†�”�‘�‰�‡�•�ƒ�ƒ�•�‹�‡�•�� �–�‘�‹�•�‹�•�•�ƒ�•�� �•�ƒ�Š�†�‘�Ž�Ž�‹�•�–�ƒ�•�‹�•�‡�•�•�‹�ä��
���¡�•�•�¡���–�›�Ú�•�•�¡���•�¡�›�–�‡�–�¡�¡�•�á���‡�–�–�¡���	�����ã�–���˜�‘�‹�˜�ƒ�–���•�‘�’�‡�—�–�–�ƒ�ƒ��C. reinhardtii���•�‘�Ž�—�Œ�‡�•���•�‹�‹�”�–�›�•�‹�•�–�¡��
�ƒ�•�ƒ�‡�”�‘�„�‹�‘�‘�•�‹�‹�•�� �”�‹�•�•�‹�’�—�—�–�‘�•�•�‡�•�� �ƒ�‹�•�ƒ�•�ƒ�ä�� ���ƒ�‰�•�‡�•�‹�—�•�æ�’�—�—�–�‘�•�•�‡�•�� �•�¡�›�–�–�Ú�� �–�ƒ�ƒ�•�� �Œ�‘�Š�–�‹��
�’�‹�†�‡�•�–�›�•�‡�‡�•�‡�‡�•�� �˜�‡�†�›�•�� �–�—�‘�–�ƒ�•�–�‘�‘�•�� �Œ�ƒ�� �•�‘�Ž�—�Œ�‡�•�� �’�ƒ�”�‡�•�’�ƒ�ƒ�•�� �‡�Ž�‹�•�˜�‘�‹�•�ƒ�‹�•�—�—�–�‡�‡�•�ä�� ���—�•��
�•�ƒ�‰�•�‡�•�‹�—�•�‹�•�� �’�—�—�–�‘�•�–�ƒ�� �•�‘�˜�‡�Ž�Ž�‡�–�–�‹�‹�•�� �˜�‡�†�›�•�–�—�‘�–�ƒ�•�•�‘�•�� �•�¡�›�•�•�‹�•�–�¡�•�‹�•�‡�‡�•�á�� �	�����ã�‹�†�‡�•��
�Š�ƒ�˜�ƒ�‹�–�–�‹�‹�•�� �•�‡�”�–�›�˜�¡�•�� �•�‘�”�•�‡�ƒ�Ž�Ž�‡�� �–�ƒ�•� ‘�Ž�Ž�‡�á� � � •� ‹� •� ¡� � � ˜� ‹� ‹�–�–�ƒ� •� ‹� � � •� ¡� ‹�†�‡� •� � � ’� ”� ‘�–�‡�‹�‹�•�‹�‡�•�� �‘�•�ƒ�Ž�Ž�‹�•�–�—�˜�ƒ�•��
�Š�ƒ�’�‡�–�–�‘�•�‹�‡�•���‘�Ž�‘�•�—�Š�–�‡�‹�†�‡�•���›�Ž�Ž�¡�’�‹�–�‘�‘�•���˜�‡�†�›�•�–�—�‘�–�ƒ�•�•�‘�•���ƒ�‹�•�ƒ�•�ƒ�ä��
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1.  INTRODUCTION 

1.1.  Green algae - Chlamydomonas reinhardtii  as a model organism 

� 
� ”� ‡� ‡� •� � � ƒ� Ž� ‰� ƒ� ‡� � � …� ‘� •� ’� ”� ‹� •� ‡� � � ƒ� � � Ž� ƒ� ”� ‰� ‡� � � ‰� ”� ‘� —�’�� �‘�ˆ�� �’�Š�‘�–�‘�•�›�•�–�Š�‡�–�‹�…�� �‡�—�•�ƒ�”�›�‘�–�‹�…� � � ‘� ”� ‰� ƒ� •� ‹� •� •� •� �

� ‹� •� …� Ž� —� †� ‹� •� ‰� � � •� –� ”� ‡� ’� –� ‘� ’� Š� ›� –� ‡� •� á� � � •� —� …� Š� � � ƒ� •� � � �� Š� ƒ� ”� ƒ� Ž� ‡� •� � � ƒ� •� †� � � �� ›� ‰� •� ‡� •� ƒ� –� ƒ� Ž� ‡� •� á� � � ™� Š� ‹�…�Š�� �ƒ�”�‡�� �…�Ž�‘�•�‡��

�”�‡�Ž�ƒ�–�‹�˜�‡�•���‘�ˆ���–�Š�‡���Ž�ƒ�•�–���…�‘�•�•�‘�•���ƒ�•�…�‡�•�–�‘�”���‘�ˆ���Ž�ƒ�•�†���’�Ž�ƒ�•�–�•�������‘�†�•�‹�‘�•���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�s�s���ä���
�”�‡�‡�•��

�ƒ�Ž�‰�ƒ�‡���†�‹�˜�‡�”�‰�‡�†���‘�˜�‡�”���ƒ���„�‹�Ž�Ž�‹�‘�•���›�‡�ƒ�”�•���ƒ�‰�‘���ˆ�”�‘�•���•�–�”�ƒ�•�‡�•�‘�’�‹�Ž�‡�•�������‘�‘�•���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�r�v���á���–�Š�—�•��

�Ž�‹�•�•�‹�•�‰���–�Š�‡�•���…�Ž�‘�•�‡�Ž�›���–�‘���•�‡�˜�‡�”�ƒ�Ž���‘�–�Š�‡�”���•�‹�…�”�‘�ƒ�Ž�‰�ƒ�‡�á���‹�•�…�Ž�—�†�‹�•�‰���†�‹�ƒ�–�‘�•�•�ä�����Š�‡���”�‡�Ž�ƒ�–�‹�˜�‡�Ž�›��

�Ž�‘�™�� �’�‘�•�‹�–�‹�‘�•�� �‘�ˆ�� �‰�”�‡�‡�•�� �ƒ�Ž�‰�ƒ�‡�� �‘�•�� �–�Š�‡�� �‡�˜�‘�Ž�—�–�‹�‘�•�ƒ�”�›�� �–�”�‡�‡�� �•�ƒ�•�‡�•�� �–�Š�‡�•� � � ƒ� •� � � ‹� •� –� ‡� ”� ‡� •� –� ‹� •� ‰� �

�–�ƒ�”�‰�‡�–�� �ˆ�‘�”�� �†�‡�˜�‡�Ž�‘�’�•�‡�•�–�ƒ�Ž�� �…�‘�•�’�ƒ�”�‹�•�‘�•�•�ä�� ���•�‹�…�‡�Ž�Ž�—�Ž�ƒ�”�� �‰�”�‡�‡�•�� �ƒ�Ž�‰�ƒ�‡�� �…� ƒ� •� � � ‘� …� …� —� ’� ›� � � „� ‘� –� Š� �

�ƒ�“�—�ƒ�–�‹�…���ƒ�•�†���–�‡�”�”�‡�•�–�”�‹�ƒ�Ž���Š�ƒ�„�‹�–�ƒ�–�•���ƒ�•�†���…�ƒ�•���Ž�‹�˜�‡���—�•�†�‡�”���’�Š�‘�–�‘�ƒ�—�–�‘�–�”�‘�’�Š�‹�…�á���Š�‡�–�‡�”�‘�–�”�‘�’�Š�‹�…��

�‘�”�� �•�‹�š�‘�–�”�‘�’�Š�‹�…�� �…�‘�•�†�‹�–�‹�‘�•�•�� �™�Š�‡�•�� �’�”�‘�˜�‹�†�‡�†�� �™�‹�–�Š�� �–�Š�‡�� �”�‹�‰�Š�–�� �…�ƒ�”�„�‘�•�� �•�‘�—�”�…�‡�á�� �™�Š�‹�…�Š�� �‹�•��

�Ž�ƒ�„�‘�”�ƒ�–�‘�”�›�� �…�‘�•�†�‹�–�‹�‘�•�•�� �‹�•�� �…�‘�•�•�‘�•�Ž�›�� �ƒ�…�‡�–�ƒ�–�‡�ä�� ���‘�”�‡�‘�˜�‡�”�á�� �‰�”�‡�‡�•�� �ƒ�Ž�‰�ƒ�‡�� �’�‘�•�•�‡�•�•�� �‰�”�‡�ƒ�–��

�˜�ƒ�”�‹�ƒ�–�‹�‘�•�� �‹�•�� �…�‡�Ž�Ž�—�Ž�ƒ�”�� �ƒ�”�…�Š�‹�–�‡�…�–�—� ”� ‡� � � ƒ� •� †� � � •� ‡� –� ƒ� „� ‘� Ž� ‹� …� � � …� ƒ� ’� ƒ� …� ‹� –� ›� á� � � •� ƒ� •� ‹�•�‰�� �–�Š�‡�•�� �—�•�‡�ˆ�—�Ž�� �ƒ�•��

�•�‘�†�‡�Ž���‘�”�‰�ƒ�•�‹�•�•�•���ˆ�‘�”���–�Š�‡���•�–�—�†�›���‘�ˆ���†�‹�ˆ�ˆ�‡�”�‡�•�–���Ž�‹�ˆ�‡�•�–�›�Ž�‡�•�����ƒ�”�”�‹�•�á���t�r�r�s���ä����

�
�”�‡�‡�•�� �ƒ�Ž�‰�ƒ�‡�� �‘�™�•�� �—�•�‹�“�—�‡�� �ˆ�‡�ƒ�–�—�”�‡�•�� �ƒ�•�� �•�‘�†�‡�Ž�� �•�›�•�–�‡�•�•�� �‹�•�� �”�‡�•�‡�ƒ�”�…�Š�� �ƒ�•�†�� �ˆ�‘�”��

�…�‘�•�•�‡�”�…�‹�ƒ�Ž���’�—�”�’�‘�•�‡�•�������”�‡�•�•�ƒ�•���¬�����™�‡�•�†�‡�á���t�r�s�u�â�����…�ƒ�‹�ˆ�‡���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�s�w���ä�����’�‡�…�‹�¤�…�ƒ�Ž�Ž�›�á���–�Š�‡��

�—�•�‡���‘�ˆ���‰�”�‡�‡�•���ƒ�Ž�‰�ƒ�‡���ˆ�‘�”���Ž�‘�™���˜�ƒ�Ž�—�‡�á���Š�‹�‰�Š���˜�‘�Ž�—�•�‡���„�‹�‘�ˆ�—�‡�Ž�•���’�”�‘�˜�‹�†�‡�•���ƒ���’�‘�–�‡�•�–�‹�ƒ�Ž���•�‘�Ž�—�–�‹�‘�•��

�–�‘�� �•�ƒ�•�›�� �‡�•�˜�‹�”�‘�•�•�‡�•�–�ƒ�Ž�� �’�”�‘�„�Ž�‡�•�•�� �–�Š�ƒ�–�� �…�‘�•�‡�� �™�‹�–�Š�� �…�”�‘�’�æ�„�ƒ�•�‡�†�� �’�”�‘�†�—�…�–�‹�‘�•�� �����Š�‹�•�–�‹�á��

� t� r� r� y� �� ä� � � �� ‘� ™� ‡� ˜� ‡� ”� á� � � –� ‘� � � •� ƒ� •� ‡� � � –� Š� ‹� •� � � ‡� …� ‘� •� ‘� •� ‹� …� ƒ� Ž� Ž� ›� � � ˆ� ‡� ƒ� •� ‹� „� Ž� ‡� á� � � ƒ� � � „� ‹� ‘� ”� ‡� ˆ� ‹� •� ‡�”�›�� �ƒ�’�’�”�‘�ƒ�…�Š�� �‹�•��

�”�‡�“�—�‹�”�‡�†���™�Š�‡�”�‡�„�›���„�‹� ‘�æ�”�‡�•�‡�†�‹�ƒ�–�‹�‘�•��� ‘�ˆ���™�ƒ�•�–�‡���™�ƒ�–�‡�”���ƒ�•�†��� ‘�”���–�Š�‡��� ’�”� ‘�†�—�…�–�‹�‘�•�� �‘�ˆ���‘�–�Š�‡�”��

�‡�…�‘�•�‘�•�‹�…�ƒ�Ž�Ž�›���‹�•�–�‡�”�‡�•�–�‹�•�‰���Š�‹�‰�Š���˜�ƒ�Ž�—�‡�������Ž�‘�™���˜�‘�Ž�—�•�‡���„�‹�‘�•�‘�Ž�‡�…�—�Ž�‡�•���™�‘�—�Ž�†���‘�ˆ�ˆ�•�‡�–���–�Š�‡���…�‘�•�–��
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1.2.  Photosynthetic light reactions  
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1.2.2. Cyclic electron transport 
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1.3.  Alternative electron sinks of photosynthesis 
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1.3.1. Flavodiiron protein-mediated O 2 photoreduction 
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1.3.2. Chloroplast O2 photoreduction processes other than flavodiiron proteins 

���‡�•�‹�†�‡�•�� �	�����æ�•�‡�†�‹�ƒ�–�‡�†�� ���t�� �’�Š�‘�–�‘�”�‡�†�—�…�–�‹�‘�•�� �–�Š�‡�”�‡�� �ƒ�”�‡�� �–�Š�”�‡�‡�� �ƒ�†�†�‹�–�‹�‘�•�ƒ�Ž�� �•�‡�…�Š�ƒ�•�‹�•�•�•��
�™�Š�‹�…�Š�� �—�•�‡�� ���t� � � ƒ� •� � � ƒ� � � ˆ� ‹� •� ƒ�Ž� � � ‡�Ž�‡�…�–� ”� ‘� •� � � ƒ�…�…�‡� ’� –� ‘� ”� � � ‘� ˆ� � � �� �� �� ã� � � ��t�� �’�Š�‘�–�‘�”�‡�†�—�…�–�‹�‘�•�� �„�›�� ���—���‹�•���‘�â��
�������â���ƒ�•�†�����t���’�Š�‘�–�‘�”�‡�†�—�…�–�‹�‘�•���„�›�����������ä��

���Š�‡���ƒ�…�–�‹�˜�‡���…�‡�•�–�‡�”���‘�ˆ�����—���‹�•���‘���…�ƒ�•���’�‡�”�ˆ�‘�”�•���ƒ���†�—�ƒ�Ž���ˆ�—�•�…�–�‹�‘�•�ã���…�ƒ�”�„�‘�š�›�Ž�ƒ�–�‹�‘�•���ƒ�•�†��

�‘�š�›�‰�‡�•�ƒ�–�‹�‘�•�� �‘�ˆ�� �”�‹�„�—�Ž�‘�•�‡�æ�s�á�w�æ�„�‹�•�’�Š�‘�•�’�Š�ƒ�–�‡�� �����—�������ä�� ���Š�‹�•�� �‘�š�›�‰�‡�•�ƒ�–�‹�‘�•�� �”�‡�ƒ�…�–�‹�‘�•�� �‘�ˆ��

���—���‹�•���‘�� �‹�•�� �…�ƒ�Ž�Ž�‡�†�� �’�Š�‘�–�‘�”�‡�•�’�‹�”�ƒ�–�‹�‘�•�ä�� ���•�� �’�Ž�ƒ�•�–�•�á�� �’�Š�‘�–�‘�”�‡�•�’�‹�”�ƒ�–�‹�‘�•�� �‹�•�� �…�‘�•�•�‹�†�‡�”�‡�†�� �ƒ��

�’�Š�›�•�‹�‘�Ž�‘�‰�‹�…�ƒ�Ž�Ž�›���•�‹�‰�•�‹�ˆ�‹�…�ƒ�•�–���’�”�‘�…�‡�•�•���–�Š�ƒ�–���”�‡�†�—�…�‡�•���”�‡�†�‘�š���’�”�‡�•�•�—�”�‡���‹�•���–�Š�‡���•�–�”�‘�•�ƒ���™�Š�‡�•��

���� �t���ƒ�•�•�‹�•�‹�Ž�ƒ�–�‹�‘�•���‹�•���Ž�‘�™�������”�–���¬�����ƒ�•�‡�”�á���t�r�r�t�â�����‡�Ž�–�‹�‡�”���¬�����‘�—�”�•�ƒ�…�á���t�r�r�t���ä�����‘�™�‡�˜�‡�”�á���†�—�‡��

�–�‘���ƒ�•���ƒ�…�–�‹�˜�‡��������,���™�Š�‹�…�Š���ˆ�ƒ�˜�‘�”�•�����—�������…�ƒ�”�„�‘�š�›�Ž�ƒ�–�‹�‘�•�������‘�”�‘�•�‡�›���¬�����•�ƒ�Ž�˜�‡�œ�á���t�r�r�y���á���‹�–���‹�•��

�—�•�Ž�‹�•�‡�Ž�›�� �–�Š�ƒ�–�� �–�Š�‹�•�� �’�ƒ�–�Š�™�ƒ�›�� �’�Ž�ƒ�›�•�� �ƒ�•�� �‹�•�’�‘�”�–�ƒ�•�–�� �”�‘�Ž�‡�� �‹�•�� �–�Š�‡�� �…�‡�Ž�Ž���•�‡�–�ƒ�„�‘�Ž�‹�•�•�� �‹�•��C. 

reinhardtii �ä����

���–���‹�•���ƒ�Ž�•�‘���•�•�‘�™�•���–�Š�ƒ�–�����t���…�ƒ�•���„�‡���†�‹�”�‡�…�–�Ž�›���”�‡�†�—�…�‡�†���ƒ�–���–�Š�‡���ƒ�…�…�‡�’�–�‘�”���•�‹�†�‡���‘�ˆ�����������‹�•��

�ƒ�� �’�”�‘�…�‡�•�•�� �…�ƒ�Ž�Ž�‡�†�� �–�Š�‡�� ���‡�Š�Ž�‡�”�� �”�‡�ƒ�…�–�‹�‘�•�� �����‡�Š�Ž�‡�”�á�� �s�{�w�s���ä�� ���Š�‹�•�� �’�”�‘�…�‡�•�•�� �”�‡�•�—�Ž�–�•�� �‹�•�� �–�Š�‡��

�’�”�‘�†�—�…�–�‹�‘�•�� �‘�ˆ�� �•�—�’�‡�”�‘�š�‹�†�‡�� �”�ƒ�†�‹�…�ƒ�Ž�•�� �–�Š�ƒ�–�� �ƒ�”�‡�� �–�Š�‡�•�� �…�‘�•�˜�‡�”�–�‡�†�� �–�‘�� ���t�� �t� � � ƒ� •� †� � � ��t� � � „� ›� � � ƒ� �

�•�—�’�‡�”�‘�š�‹�†�‡���†�‹�•�•�—�–�ƒ�•�‡�����	�‡���������ä�����•���ƒ�•�…�‘�”�„�ƒ�–�‡�æ�•�’�‡�…�‹�¤�…���’�‡�”�‘�š�‹�†�ƒ�•�‡���������������”�‡�†�—�…�‡�•���–�Š�‡��

�� �t�� �t���–�‘�����t�r�����	�‹�‰�ä���u���ä�����Š�‹�•���‡�•�–�‹�”�‡���’�”�‘�…�‡�•�•���‹�•���…�ƒ�Ž�Ž�‡�†���–�Š�‡���™�ƒ�–�‡�”�æ�™�ƒ�–�‡�”�æ�…�›�…�Ž�‡���������������ƒ�•�†��

�‹�•���ƒ�„�Ž�‡���–�‘���†�‹�•�•�‹�’�ƒ�–�‡���‡�š�…�‡�•�•���”�‡�†�—�…�‹�•�‰���‡�“�—�‹�˜�ƒ�Ž�‡�•�–�•���ˆ�”�‘�•���–�Š�‡���’�Š�‘�–�‘�•�›�•�–�Š�‡�–�‹�…���ƒ�’�’�ƒ�”�ƒ�–�—�•��

�—�•�†�‡�”�� �Š�‹�‰�Š�� �Ž�‹�‰�Š�–�� �‘�”�� �����t� � � Ž� ‹� •� ‹� –� ‹� •�‰� � �…� ‘� •� †� ‹� –� ‹� ‘� •� •� � � �� �� •� ƒ�†�ƒ�á� � � s� {� {� {� �� ä� � � �� •� � � �� �� �� � �™� ‘� ”� •� •� � � ƒ�–� � � –�Š�‡� �

�ƒ�…�…�‡�’�–�‘�”���•�‹�†�‡���‘�ˆ���������á���‹�–���…�‘�•�–�”�‹�„�—�–�‡�•���–�‘���–�Š�‡���‰�‡�•�‡�”�ƒ�–�‹�‘�•���‘�ˆ�����’���á���’�‘�•�•�‹�„�Ž�›���„�ƒ�Ž�ƒ�•�…�‹�•�‰���–�Š�‡��

�”�ƒ�–�‹�‘�� �‘�ˆ�� �������� �ƒ�•�†�� ������������ �‹�•�� �ƒ�� �•�‹�•�‹�Ž�ƒ�”�� �™�ƒ�›�� �–�‘�� �������ä�� ���Š�‡�� �������� �”�‡�ƒ�…�–�‹�‘�•�� �ƒ�Ž�•�‘�� �…�”�‡�ƒ�–�‡�•�� �ƒ��

�•�‘�•�‘�†�‡�Š�›�†�”�‘�ƒ�•�…�‘�”�„�ƒ�–�‡���”�ƒ�†�‹�…�ƒ�Ž���������������–�Š�ƒ�–���‹�•���‡�š�–�”�‡�•�‡�Ž�›���”�‡�ƒ�…�–�‹�˜�‡�������‹�›�ƒ�•�‡���¬�����•�ƒ�†�ƒ�á��

�s�{�{�t���ä�����Š�‹�•�����������…�ƒ�•�á���‹�•���–�—�”�•�á���„�‡���”�‡�†�—�…�‡�†���„�›���ƒ�•�����������”�‡�†�—�…�–�ƒ�•�‡���—�•�‹�•�‰���������������ƒ�•�� �ƒ��

� •� —� „� •� –� ”� ƒ� –� ‡� á� � � ‘� ”� � � „� ›� � � ƒ� � � ‰� Ž� —� –� ƒ� –� Š� ‹� ‘� •� ‡� �� ����������� �•�›�•�–�‡�•�� �����•�ƒ�†�ƒ�á�� �s�{�{�{���ä�� ���Š�‡���������� �‹�•�� �•�‘�–��

�…�‘�•�•�‹�†�‡�”�‡�†���ƒ���•�ƒ�ˆ�‡���™�ƒ�›���–�‘���†�‹�•�•�‹�’�ƒ�–�‡���‡�š�…�‡�•�•���‡�Ž�‡�…�–�”�‘�•�•���„�‡�…�ƒ�—�•�‡���‘�ˆ���–�Š�‡���’�‘�–�‡�•�–�‹�ƒ�Ž���ˆ�‘�”���…�‡�Ž�Ž��

�†�ƒ�•�ƒ�‰�‡���„�›���’�”�‘�†�—�…�–�‹�‘�•���‘�ˆ���������������”�–���¬�����ƒ�•�‡�”�á���t�r�r�t���ä�����Ž�–�Š�‘�—�‰�Š�á���•�‘�•�‡�����������‹�•���”�‡�“�—�‹�”�‡�†��

�ˆ�‘�”���•�–�”�‡�•�•���•�‹�‰�•�ƒ�Ž�‹�•�‰�������ƒ�š�–�‡�”���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�s�v���ä��

���•�‘�–�Š�‡�”���’�ƒ�–�Š�™�ƒ�›���ˆ�‘�”�����t���’�Š�‘�–�‘�”�‡�†�—�…�–�‹�‘�•���‹�•���–�Š�‡���”�‡�æ�”�‘�—�–�‹�•�‰���‘�ˆ���‡�Ž�‡�…�–�”�‘�•�•���ˆ�”�‘�•��

���������á���˜�‹�ƒ���–�Š�‡�������æ�’�‘�‘�Ž�á���–�‘���ƒ���”�‡�ƒ�…�–�‹�‘�•���…�ƒ�–�ƒ�Ž�›�œ�‡�†���„�›���������������	�‹�‰�ä���u���á���”�‡�†�—�…�‹�•�‰�����t���–�‘�����t�r���ƒ�–��

�–�Š�‡�� �‡�š�’�‡�•�•�‡�� �‘�ˆ�� �����t�� �ˆ�‹�š�ƒ�–�‹�‘�•�� �����—�•�–�œ�á�� �t�r�r�v���ä�� ���������� �…�ƒ�•�•�‘�–�� �…�‘�•�’�‡�–�‡�� �™�‹�–�Š�� �������� �—�•�†�‡�”��



�t�v����������������������������������

 

�•�–�‡�ƒ�†�›�æ�•�–�ƒ�–�‡�� �’�Š�‘�–�‘�•�›�•�–�Š�‡�–�‹�…�� �…�‘�•�†�‹�–�‹�‘�•�•�â�� �Š�‘�™�‡�˜�‡�”�� �‹�–�� �Ž�‹�•�‡�Ž�›�� �’�Ž�ƒ�›�•�� �ƒ�•�� �‹�•�’�‘�”�–�ƒ�•�–�� �”�‘�Ž�‡��

�—�•�†�‡�”�� �•�–�”�‡�•�•�� �…�‘�•�†�‹�–�‹�‘�•�•�� �����”�‘�—�‹�Ž�Ž�ƒ�”�†���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�s�t���� �ƒ�•�†���–�Š�—�•�á��������� �� � �‹�•� � �ƒ�„�Ž�‡���–�‘� � �ƒ�…�–�� �ƒ�•�� �ƒ��

�•�ƒ�ˆ�–�›�� �˜�ƒ�Ž�˜�‡�� �ˆ�‘�”�� �’�Š�‘�–�‘�–�•�›�•�–�Š�‡�•�‹�•�ä�� ���†�†�‹�–�‹�‘�•�ƒ�Ž�Ž�›�á�� ���������� �…�ƒ�•�� �’�”�‘�•�‘�–�‡� � � �� �� �� � � ’� ”� ‘� †� —� …� –� ‹� ‘� •� �

�����‡�›�•�‘���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�r�{���ä�����Š�‹�Ž�‡���Š�‹�‰�Š�‡�”���’�Ž�ƒ�•�–�•���’�‘�•�•�‡�•�•���‘�•�Ž�›���‘�•�‡�������������‰�‡�•�‡�á��C. reinhardtii��

�Š�ƒ�•�� �–�™�‘�á�� �ƒ�Ž�–�Š�‘�—�‰�Š�� �‹�–�� �Š�ƒ�•�� �„�‡�‡�•�� �•�Š�‘�™�•�� �–�Š�ƒ�–�� ���������t�� �•�‘�•�–�Ž�›�� �ˆ�—�•�…�–�‹�‘�•�•� � � ‹� •� � � ��t��

�’�Š�‘�–�‘�”�‡�†�—�…�–�‹�‘�•�ä�� ���‘�”�‡�‘�˜�‡�”�á��C. reinhardtii�� ���������t�� �‹�•�� �•�‘�–�� �‹�•�˜�‘�Ž�˜�‡�†�� �‹�•�� �…�Š�Ž�‘�”�‘�’�Ž�ƒ�•�–��

�„�‹�‘�‰�‡�•�‡�•�‹�•���‘�”���…�ƒ�”�‘�–�‡�•�‘�‹�†���„�‹�‘�•�›�•�–�Š�‡�•�‹�•���Ž�‹�•�‡���–�Š�‡���’�Ž�ƒ�•�–���‡�•�œ�›�•�‡���‹�•�������‘�—�‹�Ž�Ž�‡�æ���‡�”�•�‡�•���‡�–���ƒ�Ž�ä�á��

� t� r� s� s� �� ä� � � �� Š� ‡� � � �� �� �� �� � � ”� ‡� ƒ� …� –� ‹� ‘� •� � � †� ‹� ”� ‡� …� –� Ž� ›� � � ƒ� ˆ� ˆ� ‡� …� –� •� � � –� Š� ‡� � � ”� ‡� †� ‘� š� � � •� –� ƒ� –� ‡� � � ‘� ˆ� � � –� Š�‡�� �����æ�’�‘�‘�Ž�� �ƒ�•�†��

�–�Š�‡�”�‡�ˆ�‘�”�‡�� �‹�•�ˆ�Ž�—�‡�•�…�‡�•�� �����æ�’�‘�‘�Ž�� �†�‡�’�‡�•�†�‡�•�–�� �”�‡�‰�—�Ž�ƒ�–�‹�˜�‡�� �•�‡�…�Š�ƒ�•�‹�•�•�•�á�� �•�—�…�Š�� �ƒ�•�� �•�–�ƒ�–�‡��

�–�”�ƒ�•�•�‹�–�‹�‘�•�•�ä��

1.4.  Additional mechanisms regulating photosynthetic electron transport 
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1.4.1. Non-photochemical quenching 
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1.4.3. State transitions 
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1.5.  Hydrogen production in green algae 
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1.5.1. The role of hydrogenases as an alternative electron sink 
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1.5.2. Different protocols to induce hydrogen production 
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2.  AIMS OF THE STUDY 
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3.  METHODOLOGY 

3.1.  Growth conditions and C. reinhardtii  strains 

���ƒ�„�Ž�‡�� �s�ã��C. reinhardtii�� �•�–�”�ƒ�‹�•�•�� �—�•�‡�†�� �‹�•�� �–�Š�‹�•�� �”�‡�•�‡�ƒ�”�…�Š�ä�� ���Š�‡�� �…�‘�•�•�–�”�—�…�–�‹�‘�•�� �‘�ˆ�� �–�Š�‡�� �•�—�–�ƒ�•�–�•�� �‹�•�� �†�‡�•�…�”�‹�„�‡�†�� �‹�•��

�†�‡�–�ƒ�‹�Ž���‹�•���–�Š�‡���”�‡�ˆ�‡�”�‡�•�…�‡�•�ä��

Strain Description Paper Reference 

cc 406 ���‹�Ž�†�æ�–�›�’�‡�����™�–���á���…�‡�Ž�Ž���™�ƒ�Ž�Ž���†�‡�ˆ�‹�…�‹�‡�•�–������ ��

137c �™�–�á���ƒ�Ž�•�‘�������æ�s�t�v�á���’�”�‘�‰�‡�•�‹�–�‘�”���‘�ˆ��pgr5���ƒ�•�†��pgrl1�� ���á�������á���������á����������

CC-4533 �™�–�á���’�”�‘�‰�‡�•�‹�–�‘�”���‘�ˆ��flv���•�—�–�ƒ�•�–���Ž�‹�•�‡�•�� �������� ��

pgr5 ���•�‘�…�•�æ�‘�—�–���‘�ˆ��pgr5�� �������� �
�‘�Š�•�•�‘�•���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�s�v����

pgr5 c1 ���‘�•�’�Ž�‡�•�‡�•�–�ƒ�–�‹�‘�•���‘�ˆ��pgr5�� �������� �
�‘�Š�•�•�‘�•���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�s�v��

pgrl1 ���•�‘�…�•�æ�‘�—�–���‘�ˆ��pgrl1�� �����á���������� ���‘�Ž�Ž�‡�–�‡�”���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�s�s��

flv  208 ���•�‘�…�•�æ�‘�—�–���‘�ˆ��flvB�á�������
�ä�����r�v�r�t�ä�t�v�t�t�r�z�� �������� ���‹���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�s�x��

flv  308 ���•�‘�…�•�æ�‘�—�–���‘�ˆ��flvB�á�������
�ä�����r�v�r�t�ä�t�t�{�u�r�z�� �������� ���‹���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�s�x��

flv  321 ���•�‘�…�•�æ�‘�—�–���‘�ˆ��flvB�á�������
�ä�����r�v�r�t�ä�r�w�t�u�t�s�� �������� ���‹���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�s�x��

���Š�‡��C. reinhardtii� � � ™� ‹� Ž� †� æ� –� ›� ’� ‡� � � •� –� ”� ƒ� ‹� •� •� � � ƒ� •� †� � � •� —� –� ƒ� •� –� •� � � �� �� ƒ� „� Ž� ‡� � � s� �� � � ™� ‡� ”� ‡� � � •� ƒ� ‹� •� –� ƒ� ‹� •� ‡� †� � � ‹� •� �
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�ƒ�‰�‹�–�ƒ�–�‹�‘�•�� �‘�ˆ�� �{�r�� �”�’�•�� �ƒ�•�†�� �—�•�†�‡�”�� �ƒ�� �…�‘�•�–�‹�•�—�‘�—�•�� �™�Š�‹�–�‡�� �ˆ�Ž�—�‘�”�‡�•�…�‡�•�–�� �Ž�‹�‰�Š�–�� �����u�r�����z�x�w��
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���—�‡�‘�•�ƒ�á�� �s�{�x�r���� �–�‘�� �ƒ�•�� �����y�w�r�� �±�� �1�r�ä�s�� �ƒ�•�†�� �…�—�Ž�–�‹�˜�ƒ�–�‡�†�� �’�Š�‘�–�‘�ƒ�—�–�‘�–�”�‘�’�Š�‹�…�ƒ�Ž�Ž�›�� �ƒ�–�� �t�w�¹���ä��
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�™�‹�–�Š���•�–�‡�”�‹�Ž�‡���ƒ�‹�”�����Ž�‘�™�������t�á�����������‘�”���•�–�‡�”�‹�Ž�‡���ƒ�‹�”���•�—�’�’�Ž�‡�•�‡�•�–�‡�†���™�‹�–�Š���t�¨�������ƒ�’�‡�”�����������‘�”���u�¨��

���’�ƒ�’�‡�”�� ������ �����t� � � ��Š�‹�‰�Š��� �� ��t�á�� �������ä�� ���š�’�‡�”�‹�•�‡�•�–�•�� �ˆ�‘�”�� �’�ƒ�’�‡�”�� ������ �™�‡�”�‡�� �’�‡�”�ˆ�‘�”�•�‡�†�� �‹�•�� �‰�”�‘�™�–�Š��

� …� Š� ƒ� •� „� ‡� ”� •� � � �� �� Ž� ‰� ƒ� ‡� �� ”� ‘� •� � � �� 
� � � s� u� r� æ� �� �� �� á� � � �� �� �� �� � � ‡� “� —� ‹� ’� ’� ‡� †� � � ™� ‹� –� Š� � � �� �� �� � � ™� Š� ‹� –� ‡� � � Ž� ‹�‰�Š�–�•�� �ƒ�–�� �ƒ��
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�–�ƒ�•�‡�•�� �†�‹�”�‡�…�–�Ž�›�� �ˆ�”�‘�•�� �–�Š�‡�� ���”�Ž�‡�•�•�‡�›�‡�”�� �ˆ�Ž�ƒ�•�•�•�ä�� ���”�‹�‘�”�� �–�‘�� �„�‹�‘�’�Š�›�•�‹�…�ƒ�Ž� � � ƒ� •� ƒ�Ž� ›� •� ‹� •� á� � � –�Š�‡� � �…�‡�Ž�Ž� •� �

�™�‡�”�‡���–�”�ƒ�•�•�ˆ�‡�”�”�‡�†���‹�•�–�‘���ˆ�”�‡�•�Š�����������ƒ�•�†���–�Š�‡�����Š�Ž��a���ƒ�•�†��b���…�‘�•�…�‡�•�–�”�ƒ�–�‹�‘�•���™�ƒ�•���ƒ�†�Œ�—�•�–�‡�†���–�‘��

�w���‘�”���s�r���Á�‰���•���æ�s�á���†�‡�’�‡�•�†�‹�•�‰���‘�•���–�Š�‡���‡�š�’�‡�”�‹�•�‡�•�–�ä�����Š�‡�����Š�Ž���…�‘�•�…�‡�•�–�”�ƒ�–�‹�‘�•���™�ƒ�•���•�‡�ƒ�•�—�”�‡�†��

� •� ’� ‡� …� –� ”� ‘� ’� Š� ‘� –� ‘� •� ‡� –� ”� ‹� …� ƒ� Ž� Ž� ›� � � ˆ� ‘� Ž� Ž� ‘� ™� ‹� •� ‰� � � ’� ‹� ‰� •� ‡� •� –� � � ‡� š� –� ”� ƒ� …� –� ‹� ‘� •� � � ™� ‹� –� Š� � � {� w� ¨� � � ‡� –�Š�ƒ�•�‘�Ž��

�����‹�…�Š�–�‡�•�–�Š�ƒ�Ž�‡�”�á���s�{�z�y���ä��

3.2. Photosynthetic activity measurements 

3.2.1. Chl a fluorescence and P700 measurements 

���� ���—�ƒ�Ž�æ�’�—�Ž�•�‡�� �ƒ�•�’�Ž�‹�–�—�†�‡�� �•�‘�†�—�Ž�ƒ�–�‡�†�� �����������æ�s�r�r�� �ˆ�Ž�—�‘�”�‘�•�‡�–�‡�”�� �����ƒ�Ž�œ�á�� �
�‡�”�•�ƒ�•�›���� �™�ƒ�•��

�—�•�‡�†�� �ˆ�‘�”�� �•�‹�•�—�Ž�–�ƒ�•�‡�‘�—�•�� �•�‡�ƒ�•�—�”�‡�•�‡�•�–�� �‘�ˆ�� ���������� �ƒ�•�†�� �������� �ƒ�…�–�‹�˜�‹�–�›�á�� �„�ƒ�•�‡�†�� �‘�•�� ���Š�Ž��a��

�ª�—�‘�”�‡�•�…�‡�•�…�‡�� �ƒ�•�†�� �–�Š�‡�� ���y�r�r�� �ƒ�„�•�‘�”�„�ƒ�•�…�‡�� �…�Š�ƒ�•�‰�‡�•�á�� �”�‡�•�’�‡�…�–�‹�˜�‡�Ž�›�� �����Ž�—�‰�Š�ƒ�•�•�‡�”�� �¬��

���…�Š�”�‡�‹�„�‡�”�á���t�r�r�z���ä�����Š�‡�����• ���˜�ƒ�Ž�—�‡���™�ƒ�•���…�ƒ�Ž�‹�„�”�ƒ�–�‡�†���ƒ�•�†���•�‘�”�•�ƒ�Ž�‹�œ�‡�†���ƒ�•���†�‡�•�…�”�‹�„�‡�†���‹�•���’�ƒ�’�‡�”��

�����ä�����ƒ�–�—�”�ƒ�–�‹�•�‰���’�—�Ž�•�‡�•�����v�á�r�r�r���Á�•�‘�Ž���’�Š�‘�–�‘�•�•���•�æ�t���•�æ�s���™�Š�‹�–�‡���Ž�‹�‰�Š�–�á���w�r�r���•�•�����™�‡�”�‡���—�•�‡�†���–�‘��

�•�‡�ƒ�•�—�”�‡���•�ƒ�š�‹�•�ƒ�Ž���ˆ�Ž�—�‘�”�‡�•�…�‡�•�…�‡���ˆ�”�‘�•���†�ƒ�”�•���ƒ�†�ƒ�’�–�‡�†���…�‡�Ž�Ž�•�á���	�• �á���ƒ�•�†���ˆ�”�‘�•���Ž�‹�‰�Š�–���ƒ�†�ƒ�’�–�‡�†��

�…�‡�Ž�Ž�•�á���	�• �ï�ä���	�‘�”���•�‹�•�‹�…�•�‹�•�‰���ˆ�Ž�—�…�–�—�ƒ�–�‹�•�‰���Ž�‹�‰�Š�–���™�‹�–�Š���–�Š�‡�����������æ�������á���–�Š�‡���ƒ�…�–�‹�•�‹�…���Ž�‹�‰�Š�–���™�ƒ�•��

�•�‡�–���ƒ�–���w���•�‹�•���t�t���Á�•�‘�Ž���’�Š�‘�–�‘�•�•���•�æ�t���•�æ�s���ƒ�•�†���u�r���•���t�s�r���Á�•�‘�Ž���•�æ�t���•�æ�s���ˆ�‘�”���–�Š�‡���Š�‹�‰�Š���Ž�‹�‰�Š�–���’�Š�ƒ�•�‡�ä��

� �� •� � � –� Š� ‹� •� � � …� ƒ� •� ‡� � � –� Š� ‡� � � …� ‡� Ž� Ž� •� � � ™� ‡� ”� ‡� � � •� ‘� –� � � †� ƒ� ”� •� æ� ƒ� †� ƒ� ’� –� ‡� †� ä� � � �� �� �� �� � � ’� ƒ� ”� ƒ� •� ‡� –� ‡� ”� •� � � ™�‡�”�‡�� �…�ƒ�Ž�…�—�Ž�ƒ�–�‡�†�� �ƒ�•��

�ˆ�‘�Ž�Ž�‘�™�‹�•�‰�ã���–�Š�‡���•�ƒ�š�‹�•�—�•���“�—�ƒ�•�–�—�•���›�‹�‡�Ž�†���‘�ˆ�����������á���	� �̃��	�• �±���	�• �æ�	�r�����	�• �â���–�Š�‡���‡�ˆ�ˆ�‡�…�–�‹�˜�‡������������

�›�‹�‡�Ž�†���—�•�†�‡�”���ƒ�…�–�‹�•�‹�…���Ž�‹�‰�Š�–�á�������������±���	�• �5�æ�	�������	�• �5�â���������±���	�• �æ�	�• �ï�����	�• �ï�ä�����������’�ƒ�”�ƒ�•�‡�–�‡�”�•���™�‡�”�‡��
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3.2.2. Electrochromatic shift analysis 

���Š�‡��electrochromatic shift (� �� �� �� �� � � ƒ� „� •� ‘� ”� „� ƒ� •�…�‡� � �…�Š�ƒ� •�‰�‡� � � ƒ� –� � �w� s�w� � � •� •� � �™�ƒ� •� � � •� ‡� ƒ� •�—� ”� ‡�†� � � „� ›� �

�—�•�‹�•�‰�� �ƒ�� ���������æ�������æ�s�r�r�� �’�ƒ�‹�”�‡�†�� �™�‹�–�Š�� �ƒ�� ���w�s�w���w�u�w�� �‡�•�‹�–�–�‡�”�æ�†�‡�–�‡�…�–�‘�”�� �•�‘�†�—�Ž�‡�� �����ƒ�Ž�œ�á��

�
�‡�”�•�ƒ�•�›�������…�Š�”�‡�‹�„�‡�”���¬�����Ž�—�‰�Š�ƒ�•�•�‡�”�á���t�r�r�z���ä�����Š�‡�����������†�ƒ�”�•���”�‡�Ž�ƒ�š�ƒ�–�‹�‘�•���ƒ�ˆ�–�‡�”���t�ä�w���•�‹�•���‘�ˆ��

�‹�Ž�Ž�—�•�‹�•�ƒ�–�‹�‘�•���ƒ�–���t�s�r���Á�•�‘�Ž���’�Š�‘�–�‘�•�•���•�æ�t���•�æ�s���ƒ�…�–�‹�•�‹�…���™�Š�‹�–�‡���Ž�‹�‰�Š�–���™�ƒ�•���ƒ�•�ƒ�Ž�›�œ�‡�†���–�‘���‡�•�–�‹�•�ƒ�–�‡��

�–�Š�‡�� �’�”�‘�–�‘�•�� �•�‘�–�‹�˜�‡�� �ˆ�‘�”�…�‡�� ��pmf� ��ä� � � ��Š�‡� � �–� ‘�–�ƒ�Ž� � �ƒ� •� ’�Ž� ‹�–�—�†�‡� � � ‘� ˆ� � �–�Š�‡� � � ”�ƒ� ’� ‹�†� � �†�‡�…�ƒ� ›� � � ‘� ˆ� � �–�Š�‡� � � �� �� �� �

�•�‹�‰�•�ƒ�Ž�� �”�‡�’�”�‡�•�‡�•�–�•�� �–�Š�‡�� �–�‘�–�ƒ�Ž��pmf�� �ƒ�•�†�� �‹�–�•�� �’�ƒ�”�–�‹�–�‹�‘�•�‹�•�‰�� �‹�•�� ���’���� �ƒ�•�†�� ���2�� �™�ƒ�•�� �ƒ�•�ƒ�Ž�›�œ�‡�†��

�ƒ�…�…�‘�”�†�‹�•�‰���–�‘�����”�ƒ�•�‡�”���ƒ�•�†�����ƒ�…�•�•�–�‡�†�‡�”�á�����s�{�{�z�����ƒ�•�†�����”�—�œ���‡�–���ƒ�Ž�ä�á�����t�r�r�s���ä��



�u�z����������������������������������������������������

 

3.2.3. Low temperature fluoresc ence emission spectroscopy 
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3.2.4. Oxygen exchange/evolution and H 2O2 analysis 
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3.3.  Transcript analysis 

3.3.1. Quantitative Real-time PCR 
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3.3.2. Next-generation RNA sequencing 
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3.4.  Protein analysis 
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3.5.  Hydrogen production 

3.5.1. Sulfur-deprivation protocol 
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3.5.2. Magnesium-deprivation protocol 
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4.  MAIN RESULTS 

4.1.  The interplay of O 2 photoreduction and cyclic electron transport 
protects photosynthesis  
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4.1.1. Flavodiiron proteins are up-regulated when there is an excess of 
electrons in the photosynthetic electron transport chain 

���‘���ƒ�•�•�‡�•�•���–�Š�‡���’�Š�›�•�‹�‘�Ž�‘�‰�‹�…�ƒ�Ž���”�‘�Ž�‡���‘�ˆ���	�����•���‹�•��C. reinhardtii,���–�Š�‡���‡�š�’�”�‡�•�•�‹�‘�•���‘�ˆ���	�����•���‘�•��

�–�”�ƒ�•�•�…�”�‹�’�–���ƒ�•�†���’�”�‘�–�‡�‹�•���Ž�‡�˜�‡�Ž���™�ƒ�•���•�–�—�†�‹�‡�†���—�•�†�‡�”���†�‹�ˆ�ˆ�‡�”�‡�•�–���‡�•�˜�‹�”�‘�•�•�‡�•�–�ƒ�Ž���…�‘�•�†�‹�–�‹�‘�•�•�ä��

���”�‹�‘�”���–�‘���ƒ�•�ƒ�Ž�›�œ�‹�•�‰���–�Š�‡���–�”�ƒ�•�•�…�”�‹�’�–���Ž�‡�˜�‡�Ž���‘�ˆ��flvA���ƒ�•�†��flvB���™�‹�–�Š���“�����æ�������á�������•�‡�Ž�‡�…�–�‡�†���–�Š�‡��

�•�‘�•�–�� �•�—�‹�–�ƒ�„�Ž�‡�� �•�‡�–�� �‘�ˆ�� �”�‡�ˆ�‡�”�‡�•�…�‡�� �‰�‡�•�‡�•�� �—�•�†�‡�”�� �–�Š�‡�� �–�‡�•�–�‡�†�� �…�‘�•�†�‹�–�‹�‘�•�•�� �”�‡�“�—�‹�”�‡�†�� �ˆ�‘�”��

�•�‘�”�•�ƒ�Ž�‹�œ�ƒ�–�‹�‘�•�� �����ƒ�’�‡�”�� ���á�� �	�‹�‰�ä�� �s���ä�� ���Š�‡�� �•�‘�•�–�� �•�–�ƒ�„�Ž�‡�� �–�”�ƒ�•�•�…�”�‹�’�–�� �Ž�‡�˜�‡�Ž�•�� �—�•�†�‡�”�� �–�Š�‡�� �–�Š�”�‡�‡��

�•�–�—�†�‹�‡�†���…�‘�•�†�‹�–�‘�•�•���™�‡�”�‡���ˆ�‘�—�•�†���ˆ�‘�”��cblp���ƒ�•�†��ubc8.�����Š�‡�”�‡�ˆ�‘�”�‡�á���–�Š�‡�•�‡���™�‡�”�‡���•�‡�Ž�‡�…�–�‡�†���ƒ�•��

�”�‡�ˆ�‡�”�‡�•�…�‡���‰�‡�•�‡�•���ˆ�‘�”���–�”�ƒ�•�•�…�”�‹�’�–���ƒ�•�ƒ�Ž�›�•�‹�•�ä��

� � � �� ‡� Ž� Ž� •� � � ‰� ”� ‘� ™� •� � � —� •� †� ‡� ”� � � w� r� � � Á� •� ‘� Ž� � � ’� Š� ‘� –� ‘� •� •� � � •�æ�t� � � •�æ�s� � � �� 
� �� �� � � ƒ� •� †� � � u� ¨� � � �� ��t� � � �� �� �� �� � � ™� ‡� ”� ‡� �

�•�Š�‹�ˆ�–�‡�†���–�‘�� �s�w�r�� �Á�•�‘�Ž���’�Š�‘�–�‘�•�•�� �•�æ�t� � �•�æ�s� � � �� �� �� �� � � ‘�”� � �ƒ�‹�”� � �Ž�‡�˜�‡�Ž��� �� ��t� � � �� �� �� ��ä��� ��Š�‡���…�‡�Ž�Ž�•�� �™�‡�”�‡�� �ƒ�Ž�•� ‘� �

�•�Š�‹�ˆ�–�‡�†���ˆ�”�‘�•���
���������…�‘�•�†�‹�–�‹�‘�•�•���–�‘���…�‘�•�„�‹�•�‡�†�����������ä�������•�—�†�†�‡�•���•�Š�‹�ˆ�–���ˆ�”�‘�•���
���������–�‘��������

�ƒ�•�†���‘�”���������…�”�‡�ƒ�–�‡�•���ƒ�•���ƒ�…�…�—�•�—�Ž�ƒ�–�‹�‘�•���‘�ˆ���‡�š�…�‡�•�•���‡�Ž�‡�…�–�”�‘�•�•���‹�•���–�Š�‡�����������…�Š�ƒ�‹�•�á���…�”�‡�ƒ�–�‹�•�‰���ƒ�•��

�‘�˜�‡�”�”�‡�†�—�…�–�‹�‘�•���‘�ˆ���–�Š�‡���•�›�•�–�‡�•�ä�����Š�‹�•���™�ƒ�•���…�‘�•�ˆ�‹�”�•�‡�†���„�›���–�Š�‡���”�‡�†�—�…�‡�†���‡�ˆ�ˆ�‡�…�–�‹�˜�‡�������������›�‹�‡�Ž�†��

�—�•�†�‡�”�� �–�Š�‡�•�‡�� �…�‘�•�†�‹�–�‹�‘�•�•�á�� �‡�•�’�‡�…�‹�ƒ�Ž�Ž�›�� �†�—�”�‹�•�‰�� �–�Š�‡�� �•�Š�‹�ˆ�–�� �ˆ�”�‘�•�� �
�������� �–�‘�� �…�‘�•�„�‹�•�‡�†�� ����������

� �� ��ƒ� ’�‡� ”� � � ��á� � � 	� ‹�‰�ä� � � t� ��ä� � � ��Š�‡� � � •�Š� ‹� ˆ�–� � � ‘� ˆ� �C. reinhardtii� � �™�–� � �…�‡�Ž�Ž� •� � � ˆ� ”� ‘� •� � � �� �� � �–� ‘� � � �� �� � �Ž�‡�†� � �–� ‘� � �ƒ� � � •�–� ”� ‘� •�‰� �

�‹�•�…�”�‡�ƒ�•�‡�� �‹�•��flvA� � � ƒ� •� †� � flvB�� �–�”�ƒ�•�•�…�”�‹�’�–�•�� �ƒ�•�†�� �ƒ�� �•�‘�†�‡�”�ƒ�–�‡�� �‹�•�…�”�‡�ƒ�•�‡�� �‹�•�� �–�Š�‡�� �ƒ�•�‘�—�•�–�•�� �‘�ˆ��

�…�‘�”�”�‡�•�’�‘�•�†�‹�•�‰���’�”�‘�–�‡�‹�•�•�� �����ƒ�’�‡�”�� ���á���	�‹�‰�ä���u���ä�����–���‹�•�� �•�‘�–�‡�™�‘�”�–�Š�›���–�Š�ƒ�–���–�Š�‡���ƒ�…�…�—�•�—�Ž�ƒ�–�‹�‘�•�� �‘�ˆ��

�–�Š�‡���	���������’�”�‘�–�‡�‹�•���™�ƒ�•���”�‡�Ž�ƒ�–�‹�˜�‡�Ž�›���Š�‹�‰�Š�‡�”���–�Š�ƒ�•���	�������ä�����Š�‡���•�Š�‹�ˆ�–���ˆ�”�‘�•���
�����–�‘���������…�‘�•�†�‹�–�‹�‘�•�•��

�‘�•�Ž�›�� �‹�•�†�—�…�‡�†�� �ƒ�� �•�Ž�‹�‰�Š�–�� �‹�•�…�”�‡�ƒ�•�‡�� �‹�•�� �„�‘�–�Š��flv� � � –� ”� ƒ� •� •�…� ”� ‹� ’� –� •� � � �� �� ƒ� ’� ‡� ”� � � �� á� � � 	� ‹�‰�ä� � � v� �� ä� � � �� •� †� ‡� ”� � � –�Š� ‹� •� �

�…�‘�•�†�‹�–�‹�‘�•�á�� �	�������� �ƒ�…�…�—�•�—�Ž�ƒ�–�‹�‘�•�� �™�ƒ�•�� �•�‘�”�‡�� �•�–�”�‘�•�‰�Ž�›�� �‹�•�†�—�…�‡�†�� �–�Š�ƒ�•�� �	����� ��ä� � � ��Š�‡� � �•�Š�‹�ˆ�–� � �–� ‘� �

�…�‘�•�„�‹�•�‡�†�������������…�‘�•�†�‹�–�‹�‘�•�•���”�‡�•�—�Ž�–�‡�†���‹�•���–�Š�‡���–�”�ƒ�•�•�‹�‡�•�–���‹�•�…�”�‡�ƒ�•�‡���‘�ˆ���„�‘�–�Š��flv���–�”�ƒ�•�•�…�”�‹�’�–�•��

�����ƒ�’�‡�”�����á���	�‹�‰�ä���w���ä�����•�–�‡�”�‡�•�–�‹�•�‰�Ž�›�á���–�Š�‡���’�”�‘�–�‡�‹�•���Ž�‡�˜�‡�Ž���‘�ˆ���	���������•�–�ƒ�›�‡�†���ƒ�Ž�•�‘�•�–���—�•�…�Š�ƒ�•�‰�‡�†�á��

�™�Š�‡�”�‡�ƒ�•���	���������™�ƒ�•���•�–�”�‘�•�‰�Ž�›���—�’�æ�”�‡�‰�—�Ž�ƒ�–�‡�†�ä�����˜�‡�”�ƒ�Ž�Ž�á���‹�–���ƒ�’�’�‡�ƒ�”�•���–�Š�ƒ�–��flv���–�”�ƒ�•�•�…�”�‹�’�–�‹�‘�•���‹�•��



�v�t������������������������������������

 

� •� ‘� ”�‡� � � ‹� •�†�—�…�‡�†� � � „� ›� � � �� �� � � –�Š�ƒ� •� � � „� ›� � � �� �� ä� � � ��Š� ‹� •� � � ‹� •� � � ‹� •� � �Ž� ‹� •�‡� � �™� ‹�–�Š� � � ”�‡� •�—�Ž�–� •� � � ˆ� ”� ‘�•��flv1� � �ƒ� •�†� �flv3� � � ‹� •� �

Anabaena�������”�•�ƒ�•�‘�˜�ƒ���‡�–���ƒ�Ž�ä�á���t�r�s�v���ä�����‘�™�‡�˜�‡�”�á���–�Š�‡���ƒ�•�‘�—�•�–���‘�ˆ���’�”�‘�–�‡�‹�•���–�”�ƒ�•�•�Ž�ƒ�–�‹�‘�•���†�‹�†��

�•�‘�–���ƒ�Ž�™�ƒ�›�•���ˆ�‘�Ž�Ž�‘�™���–�”�ƒ�•�•�…�”�‹�’�–�‹�‘�•���Ž�‡�˜�‡�Ž�•�ä�����˜�‡�”�ƒ�Ž�Ž�á���–�Š�‡���’�”�‘�–�‡�‹�•���ƒ�…�…�—�•�—�Ž�ƒ�–�‹�‘�•���‘�ˆ���	�����•���™�ƒ�•��

�•�‘�”�‡���•�–�‹�•�—�Ž�ƒ�–�‡�†���„�›���������–�Š�ƒ�•�������ä�����•�†�‡�”���������…�‘�•�†�‹�–�‹�‘�•�•�á���	���������ƒ�…�…�—�•�—�Ž�ƒ�–�‹�‘�•���™�ƒ�•���•�‘�”�‡��

�•�–�”�‘�•�‰�Ž�›�� �—�’�æ�”�‡�‰�—�Ž�ƒ�–�‡�†�á�� �™�Š�‹�Ž�•�–�� �	����� �� � � ™� ƒ� •� � � •� ‘� ”� ‡� � � •� –� ”� ‘� •� ‰� Ž� ›� � � ‹� •� †� —� …� ‡� †� � � „� ›�� �–�Š�‡�� �•�Š�‹�ˆ�–�� �–�‘��

�…�‘�•�„�‹�•�‡�†�����������ä��

4.1.2. O2 photoreduction via flavodiiron prot eins is crucial for survival under 
fluctuating light 
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4.1.3. PGRL1-mediated cyclic electron transport is essential during high light 
transitions 
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4.1.4. The loss of PGRL1 leads to increased mitochondrial respiration and 
elevated O2 photoreduction 
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4.1.5. Underlying mechanisms behind the phenotypes of the pgrl1 and pgr5 
mutants under fluctuating light 
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4.2.  Impact of alternative electron transport on hydrogen production 
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4.2.1. Flavodiiron proteins are transiently up-regulated during the shift to 
sulfur-deprivation 
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4.2.2. Comparison of H2 production in sulfur- or magnesium-deprivation 
protocols 
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