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Relations between COy-Exchange and Transpiration in Bryophyllum

daigremontianum

Summary. 1. The transpiration in leaves of Bryophyllum daigremontionum
exactly follows the changes in consumption of atmospheric carbon dioxide (caused
by the Crassulaceen acid metabolism) during the light and dark periods. After
removal of the epidermis no distinet rhythm in the course of transpiration can be
observed any more, whereas the characteristic CO, exchange continues in an
unchanged matter. For this reason we assume that the changing rate of CO, uptake
from the atmosphere determines the concentration of carbon dioxide in the inter-
cellular spaces of the leaves and in this way controls the opening of stomata.

2. CO, uptake from the atmosphere in the light phase decreases faster than CO,
consumption in the dark when the plants are held under water stress conditions.
At the endpoint CO, is fixed only in the dark period. On the basis of the connection
between CO, uptake and movement of stomata we assume a closure of the stomata
during the light period (since no extracellular CO, is fixed). Since evaporation
values in the light phase are high under natural conditions, this manner of gas
exchange minimizes the loss of water during water stress conditions, and never-
theless guarantees a positive balance of carbon.

I. Einleitung

Viele Succulenten, vor allem Vertreter der Crassulaceen, zeichnen
sich durch ihr Vermégen aus, Kohlendioxid im Dunkel zu fixieren und
in Form von Apfelsiure zu speichern. In der folgenden Lichtperiode wird
der Kohlenstoffspeicher durch Abbau des Malat und Umsetzung der
dabei anfallenden Bruchstiicke im Photosynthesecyclus wieder geleert,
so daf als Folge dieser Vorgénge eine rhythmische Zu- und Abnahme des
Sduregehaltes in den Blattern zu beobachten ist. Diese Erscheinung
wird als ,,Diurnaler Sdurerhythmus® oder ,,Crassulaceen Acid Metabo-
lism‘ (CAM) bezeichnet (neuere zusammenfassende Darstellungen unter
anderem bei RANsoN u. THoMAs, 1960 ; BEEVERS, STILLER u. BuTtT, 1966).

Durch die Arbeiten von SPEAR u. THIMANN (1954) sowie NUERNBERGK
(1955, 1957, 1961, 1962) wissen wir, daBl mit dem Ablauf des CAM ein
charakteristischer Gaswechsel einhergeht, der sich vor allem in der
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starken Aufnahme von externem CO, in der Dunkelphase und einer
mehr oder weniger stark ausgeprdgten Unterdriickung der Aufnahme
von Kohlendioxid im Licht duBert. Wir wissen bisher jedoch nicht, wie
die Abgabe von Wasserdampf durch die Pflanze in den einzelnen Phasen
des CO,-Wechsels verlduft. Diese Liicke wird vor allem dann spiirbar,
wenn es gilt, exakt fundierte Argumente fir die Deutung des CAM als
Anpassungserscheinung an aride Klimaverhédltnisse (vergl. NUERN-
BERGK, 1955 u.a.) anzufithren. Das Ziel unserer Arbeit ist es deshalb,
durch simultane Messung des CO,-Austausches und der Transpiration,
und zwar vor allem unter sich stéindig verschlechternden Wasserverhalt-
nissen im Boden, weitere experimentelle Anhaltspunkte zum Verstdndnis
der biologischen Bedeutung des CAM zu liefern.

AuBerdem lifit die Kenntnis der Transpirationsintensitit in den
einzelnen Phasen der Hell-Dunkel-Perioden indirekte Hinweise auf den
Offnungszustand der Stomata erwarten. Derartige Informationen sind
wiederum wichtig, wenn beurteilt werden soll, welche Rolle die Spalt-
offnungen bei der Ausprigung des fur die Pflanzen mit CAM charakteri-
stischen CO,-Wechsels zukommt.

II. Material und Methoden

a) Die Versuchspflanzen. Die Versuche wurden mit Abkémmlingen eines Klons
von Bryophyllum datgremontianum Brra. durchgefithrt. Die Pflanzen wurden im
Gewichshaus unter natiirlichen Licht- und Temperaturverhéltnissen in Blumen-
topfen mit ,,Kakteenerde herangezogen. Im Alter von 4—7 Monaten wurden sie
bei unseren Experimenten eingesetzt. Sie hatten zu diesem Zeitpunkt 4—7 Blatt-
paare voll entwickelt.

b) Die Klimakammer und die Beleuchtungseinrichtungen. Unsere Versuche
wurden in einer temperaturgeregelten Klimakammer bei einer Solltemperatur von
25° C durchgefiihrt. Kontrollen mit Feinthermometern zeigten Abweichungen von
4 0,5° C. Die Temperatur in den Versuchskiivetten (s. unten) lag im Licht 1,5° C
uber der Temperatur der Klimakammer, im Dunkel unterschieden sich die Werte
nicht. Als Lichtquelle diente eine Quecksilberdampflampe (Osram-H QL. 1000 Watt)
mit RF-Reflektor. Sie wurde durch 40 Leuchtstoffréhren erginzt (Osram L,
40 Watt), von denen je sechs Rosa- bzw. Blautonréhren waren. Die Beleuchtungs-
zeit konnte durch Schaltuhr geregelt werden. Unsere Versuche wurden im 72:12-Std-
Rhythmus durchgefiihrt. Unter unseren Bedingungen waren die Versuchspflanzen
einer Beleuchtungsstdrke von 7000 Lux (gemessen innerhalb der Kiivette in Hohe
der Pflanzen) ausgesetzt. Warmestrahlung der Lichtquelle wurde durch eine 5 cm
dicke Schicht flieBenden Wassers, die sich unter der Lampe befand, abgefangen.

¢) Der Gaskreislauf und die Mefanordnungen. (s. hierzu Abb. 1). Die Versuchs-
pflanzen wurden luftdicht in Plexiglaskiivetten von 3,81 Rauminhalt (konstruiert
von BrzutpENHOUT, 1964) derart eingeschlossen, dafl sich nur die Assimilations-
organe im Innenraum der Kiivette befanden. Membranpumpen férderten Luft aus
einem 50 1-Reservoir (das aus dem Botanischen Garten gespeist wurde) mit einer
FluBrate von 60 1/h zundchst durch mit Kieselgel gefiillte Trockentiirme, danach
durch die Kavette mit der Versuchspflanze. Nach dem Passieren der Kivette, in
der die zugefithrte Luft je nach Aktivitit der Pflanze mit CO, angereichert oder
an Kohlendioxid verarmt und mit Wasserdampf beladen wurde, fithrten gesteuerte
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Magnetventile den Luftstrom wechselweise zur CO,-Messung und zur Wasserdampf-
messung. Zur Registrierung des CO,-Gehaltes der Luft wurde ein URAS (Fa.
Hartmann u. Braun) in Differenzschaltung benutzt. Die dabei bendtigte Vergleichs-
Iuft wurde aus dem gleichen Reservoir entnommen wie die den Pflanzen zugefithrte
MeBluft. Der CO,-Gehalt erwies sich als hinreichend konstant. Die Empfindlichkeit
des URAS wurde so gewihlt, dal ein Teilstrich der 150fach geteilten Schreiber-
skala 2 ppM bedeutete. Ein von der Versuchspflanze unbeeinfluBter Luftstrom
wurde tiber eine MeBstelle des Gasumschalters in den URAS geleitet und zur
Markierung des ,,Kompensationspunktes und zur Kontrolle der Konstanz der
o-Linie mitregistriert.

Abb. 1. Die Versuchsanordnung zur simultanen Messung des CO,-Austausches und

der Transpiration. LZ Luftzufuhr aus dem Botanischen Garten, RV Reservoir

P Pumpen, T Trockentiirme, K, Vergleichskiivette, K, Kiivette mit den Versuchs-

pllanzen, LR Leuchtstoffréhren, QL Quecksilberdampflampe, W8 Wasserschicht,

MV Magnetventile, G ,d, Gasumschalter, B Rotameter, U, CO,-Uras, U, H,0-Uras,
1,2, 3,4, 5 weitere Gaskreisldufe, ——— Richtung des Gasstromes

Der Wasserdampfgehalt der Luft wurde ebenfalls mit einem URAS gemessen
(Fa. Hartmann u. Braun). Die Messung erfolgte in Absolutwerten. Als Vergleich
diente wiederum Luft aus dem Reservoir, die durch eine leere Kiivette (in der
gleichen Position zur Lichtquelle wie die Kiivette mit der Versuchspflanze,
Temperaturverhiiltnisse im Innern daher identisch) gefithrt wurde und iiber den
Gasumschalter in die MeBkammer des URAS gelangte. Die Eichung des H,0-Uras
erfolgte durch Luftstrome, deren Wasserdampfgehalt durch Aufsittigung mit
Wasserdampf bei bestimmter Temperatur eingestellt und durch Messung der Luft-
feuchte mit einem Aspirationpsychrometer nach Assmaxy kontrolliert wurde. Ein
Skalenteil der 50teiligen Skala des Schreibers bedeutete 0,5 mg H,0/1 Luft.

Mit unserer Anordnung war es mdglich, bei jeweils einer Pflanze den CO,-
Austausch und die Transpiration synchron tber eine Zeitdauer von vielen Tagen
zu registrieren. Die anderen MeBstellen des Gasumschalters wurden zur Messung
der ,,AuBlenluft (s. oben) und des CO,-Wechsels weiterer Versuchspflanzen (ohne
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H,0-Messung) genutzt. Am H,0-URAS wurden nur zwei Stellen des Gasum-
schalters verwendet.

Die im folgenden mitgeteilten Ergebnisse sind in mehreren Einzelversuchen
immer wieder bestiitigt worden. Dieser qualitativen Reproduzierbarkeit steht eine
mehr oder weniger groBe Abweichung der Absolutwerte der CO,- und H,0-Mes-
sungen bei Versuchswiederholungen (wohl biologisch bedingt) gegeniiber, so daB
deren Mittelung nicht sinnvoll erscheint. Wir haben daher immer die Ergebnisse
eines reprigentativ fiir mehrere Wiederholungen stehenden Einzelversuches dar-
gestellt. Die hier aufgezeigten Experimente wurden in den Monaten Oktober und
November 1966 durchgefihrt.

Unsere Untersuchungen wurden von der Deutschen Forschungsgemeinschaft
unterstiitzt. Frau Doris BENkKERT danken wir fiir technische Mitarbeit, Herrn
Gartenmeister HAFNER fiir die Betreuung der Versuchspflanzen und der Werkstatt
des Botanischen Instituts fiir Unterstiitzung beim Aufbau der Versuchseinrich-
tungen.

HIL. Ergebnisse

a) Der Verlauf des COy-Wechsels und der Transpiration bei iniakten
Pilanzen wnd bei Pflanzen ohne Epidermis. Unsere kontinuierlichen
Messungen des C0,-Austausches im Verlauf zwolfstiindiger Hell-Dunkel-
Perioden bestétigen die Ergebnisse NUERNBERGKs (1961, 1962). In der
Dunkelphase werden betrachtliche Mengen externes CO, aufgenommen
(Abb. 2A). Die COy-Aufnahme im Licht ist im Vergleich dazu geringer.
Sie wird unmittelbar nach dem Einsetzen der Beleuchtung beobachtet,
und zwar zunichst sprunghaft gesteigert, sinkt jedoch schnell zum
Kompensationspunkt ab. Auch das letzte Drittel der Lichtperiode
zeichnet sich durch CO,-Aufnahme aus. Zwischen diesen beiden Ab-
schnitten liegt eine Zeitspanne von mehreren Stunden, in der die CO,-
Kurve am Kompensationspunkt verlauft oder ihn sogar nach der Seite
der COy-Abgabe hin itberschreitet. Unsere simultane Bestimmung der
Transpiration zeigt, dafl ihr Verlauf ein in allen Einzelheiten voll-
kommenes Abbild der CO,-Kurve darstellt. Dies trifft besonders bei
kurzfristigen Anderungen des Kohlendioxidaustausches, etwa nach dem
Ein- und Abschalten der Beleuchtung, sehr eindrucksvoll in Erscheinung.

Wir glauben uns zu dem Schluf berechtigt, dafi der Gleichklang
zwischen CO,-Aufnahme und Wasserdampfabgabe durch die Pflanze
eine entsprechend gleichlaufige Stomatabewegung widerspiegelt. Diese
Annahme wird besonders auch durch die Ergebnisse Nisuipas (1963)
gestiitzt, der die Spaltoffnungsweiten bei Bryophyllum daigremontionum
mit Porometermethoden registrierte und dabei Kurven erhielt, die
unseren Messungen bis in die Details entsprechen (s. Abb. 2 A).

Vor allem NuerNBERGK (1955, 1957, 1962) betont dagegen wiederholt, daf
im Verlauf des fitr Bryophyllum (und andere Succulenten) charakteristischen
CO,-Ganges keine entsprechenden Spaltéffuungsbewegungen zu beobachten seien.
Es ist nun zu fragen, ob der typische Verlauf des Succulentengas-
wechsels nicht tiberhaupt erst durch das Verhalten der Stomata geprigt
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wird, etwa in dem Sinne, daB die Blétter zu jeder Zeit der Tag- und
Nachtperiode in der Lage sind, externes CO, aufzunchmen und nur der
Offnungszustand der Spaltéffnungen dariiber entscheidet, ob atmo-
sphérisches Koblendioxid zu den Orten seiner Verarbeitung gelangen
kann oder nicht.
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Abb. 2. Der zeitliche Verlauf des CO,-Austausches und der Transpiration bei einer

Pflanze mit intakter Epidermis (A) und bei der gleichen Pflanze nach Abziehen der

Epidermis (B). Stadium 16 Std nach dem Eingriff. o o CO,-Kurve, »

Transpirationskurve, x x Verlauf der von Nisuina far Bryophyllum daigremon-

tiamum gefundenen Porometerwerte (iibertragen aus Nismipa, 1963, Seite 287,
Fig. 2)

Dieses Problem liel sich durch das Studium des Gaswechsels von
Bryophyllen, denen die Epidermis der Unterseite aller Blatter entfernt
wurde, losen.,

Die Epidermis der Blattunterseite 148t sich bei Bryophyllum doigremontianum
ohne groBle, daritber hinausgehende Verletzungen des Blattes entfernen, wenn die
Epidermis an der Blattspitze mit einer Pinzette gefaBt und schnell in Richtung
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der Blattbasis abgezogen wird. Mit einiger Ubung ist es méglich, mit einem Mal die
Epidermis einer Blatthilfte zu beseitigen. Die Versuchspflanzen tiberstehen diesen
Eingriff, ohne dal} die Blidtter sichthare Welkeerscheinungen zeigen, wenn wihrend
des Versuchs ausreichend bew#ssert wird. Nach einigen Tagen ist die verlorene
Epidermis durch ein AbschluBgewebe aus Kork ersetzt.

Abb. 2B zeigt das Ergebnis eines derartigen Versuches. Es fallt sofort
auf, daB die charakteristische Gestalt der CO,-Kurve bei Pflanzen ohne
Epidermis im wesentlichen erhalten bleibt. Die Spaltéffnungen bestim-
men also offensichtlich nicht, wann externes CO, vom Blatt verarbeitet
wird und wann CO,-Bindung unterbleibt. Die Transpiration dagegen
verliert erwartungsgeméf ihren Rhythmus véllig und stellt sich auf ein
gleichméBiges Niveau ein (vergleiche die Pflanze mit intakten Bldttern,
Abb. 2A).

Das AusmaB der Wasserdampfabgabe ist in der Lichtperiode im Vergleich zur
Dunkelphase etwas angehoben. Wahrscheinlich ist die Ursache hierfiir die Tem-
peraturerhthung in der Kivette (1,5°C) im Licht und die damit verbundene
Steigerung der Evaporation, ein rein physikalischer Effekt also.

Wir neigen nach diesem: Krgebnis zu folgender Erklirung: Der
Verlauf der Transpiration wird vom Offnungszustand der Stomata
bestimmt, der die CO,-Kurve prigende Faktor ist dagegen nicht in der
Epidermis lokalisiert. Wir vermuten ihn in den biochemischen Vor-
gingen des CAM in den Zellen des Blattparenchyms (vergl. NIsHIDA,
1963). Dem Sédurestoffwechsel der Crassulaceen kommt ja bekanntlich
(s. die in der Einleitung zitierte Ubersichtsliteratur) eine iiberragende
Rolle im CO,-Umsatz zu. Da sich der Transpirationsverlauf und die von
ihm angezeigte Spaltéffnungsbewegungen mit dem CO,-Austausch als
vollig gekoppelt erweist, darf angenommen werden, dall der CAM iiber
die Beeinflussung des CO,-Partialdruckes in den Intercellularen den
Offnungszustand der Stomata und damit die Intensitit der Wasser-
dampfabgabe in den einzelnen Phasen der Hell-Dunkel-Periode bestimmt
(vergl. RascHKE, 1966).

b) Der Verlauf der Wasserdampfabgabe und des CO,-Wechsels bei fort-
schrettender Austrocknung des Bodens. Es schien nun wiinschenswert, zu
untersuchen, wie sich das Zusammenspiel zwischen Transpiration und
CO,-Austausch unter sich verschlechternden Wasserverhéltnissen im
Boden verhilt, unter Bedingungen also, die einen auf aride Klima-
verhéltnisse bezogenen Anpassungsmechanismus auf die Probe stellen.
Es ist zu erwarten, dalB sich die Leistungsfdhigkeit eines Anpassungs-
systems gerade unter angespannten Verhéltnissen am deutlichsten
manifestiert und daB sich somit hier am klarsten zeigt, wie berechtigt
die Deutung des CAM als Anpassungserscheinung tatsdchlich ist.

Die Versuchspflanzen wurden vor Beginn des Experiments reichlich gegossen,

so daB zun#chst der Gaswechsel bei optimaler Wasserversorgung gemessen werden
konnte. Im Anschlufl daran wurden CO,-Austausch und Transpiration iiber viele
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Tage hin kontinuierlich registriert, wihrend der Boden in den Blumentépfen immer
stirker austrocknete. Gegen Ende des Versuchs wurden die Pflanzen erneut
gegossen, um die Reaktion des Gaswechsels auf diese MaBnahme kennenzulernen.
Fir die Darstellung wurden charakteristische Zustdnde ausgewdhlt, so daB die
Tage im Versuchsablauf, die keine neuen Informationen erbrachten, iibersprungen
sind. Die Aufzeichnung des Versuchs begann 2 Tage nach der letzten Bew#sserung.
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Abb. 3. Die Verdnderung des CO,-Austausches und der Transpiration im Verlauf
einer Austrocknungsperiode. o CO,-Kurve, « Transpirationskurve

Abb. 3 stellt den Ablauf eines derartigen Experiments dar. Die gut
bewésserte Pflanze zeigt die oben beschriebenen typischen Merkmale des
Succulentengaswechsels. Die Phase gesteigerter Wasserdampfabgabe
deckt sich mit den Phasen erhohter CO,-Aufnahme. Dafi die Tran-
spirationskurve wahrend der Lichtperiode zunéchst nicht wie die CO,-
Kurve auf den O-Punkt zuriickgeht (s. 19. 10. 66), erscheint bemerkens-
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wert, Wir wissen nicht, ob es sich um cuticuldre Transpiration oder um
Wasserabgabe bei unvollstdndigem Spaltenschlufl handelt. Am folgenden
Tag ist die Transpiration bei qualitativ gleichem Verlauf in der Licht-
periode merklich vermindert. Die CO,-Kurve zeigt dagegen noch keine
Anderung. Im Verlauf der weiteren Austrocknung wird deutlich, daB
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Abb. 3 (Fortsetzung)

die COy-Aufnabme im Licht und damit die Transpiration wihrend
dieser Phase immer stdrker eingeschrinkt wird, bis schlieflich der
Zustand eintritt (24. 10. 66), in dem in der Lichtphase praktisch kein
CO, mehr aufgenommen und damit kein Wasserdampf mehr abgegeben
wird. In diesemn Zustand hat die Turgescenz der Blitter deutlich nach-
gelassen. Die gesamte COyp-Aufnahme féllt jetzt in die Dunkelperiode.
Sie wird im Verlauf fortschreitender Austrocknung zwar auch deutlich
gesenkt, doch konnten wir auch nach linger als im vorliegenden Versuch

16 DPlanta (Berl), Bd. 77
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andauernden Trockenperioden nie beobachten, dafl sie ganz zum Er-
liegen kam.

So zeigten Phyllodien von Bryophyllum tubiflorum immer noch deutliche
CO,-Dunkelfixierung, nachdem sie bereits 8 Tage von der Pflanze abgetrennt und
ohne Wasser aufbewahrt worden waren.

Auf eine neue Bewdsserung reagiert die Pflanze erstaunlich schnell
mit sofort einsetzendem Verbrauch von atmosphirischem CO, im Licht
(25.10. 66) und gesteigerter CO,-Aufnahme im Dunkel. Der folgende
Tag zeigt wieder den normalen Kurvenverlauf (s. 19. 10. 66).

Aus diesen Experimenten geht hervor, dall dem Succulentengas-
wechsel tatsdchlich erhebliche biologische Bedeutung zukommen kann.
Selbst bei ldngeren Trockenperioden (die Grenzen wurden noch nicht
bestimmt) wird durch die offensichtlich recht dirreresistente CO,-
Dunkelfixierung eine positive Kohlenstoffbilanz gewéhrleistet, auch
wenn die photosynthetische CO,-Bindung durch die Diirrebelastung schon
lingst blockiert ist. Diese Blockierung verhindert, da CO,-Aufnahme
und Transpiration ja gekoppelt sind, den Wasserverlust im Licht. In
Anbetracht der Tatsache, dafl die Lichtperiode am natiirlichen Standort
durch hohe Wiarmeeinstrahlung und damit erhohte Evaporation gekenn-
zeichnet ist, liegt der Vorteil einer derartigen Einrichtung auf der Hand.
Der Wasserverlust in der Dunkelperiode ist unvermeidlich, jedoch ge-
wihrleistet die niedrigere Evaporation in der Nacht das kleinstmogliche
Ausmal.

IV. Diskussion

Unsere Methode, an ganzen Pflanzen die Epidermis der Blattunter-
seite zu entfernen, mag auf Bedenken stoBen. Es sei jedoch nochmals
betont, daf durch diese MafBnahme keine sichtbare Verschlechterung
des Zustandes der Pflanzen hervorgerufen wurde. Die sehr bald er-
folgende Ausbildung eines Korkabschlusses zeugt zudem fiir die weiterhin
gute Syntheseleistung der Zellen des Blattparenchyms. Ob die nach
Abzug der Epidermis zu beobachtende verstirkte Abgabe von CO, im
Licht (Abb. 2B) als Wundatmung gedeutet werden darf, kénnen wir
nicht entscheiden. Es wire dies auch eine Erklirungsmoglichkeit fiir die
im Vergleich zur intakten Pflanze gedrosselt erscheinende CO,-Aufnahme
im Dunkel.

Unsere Versuche haben gezeigt, dall der den CO,-Austausch bestim-
mende Faktor im Blattparenchym und nicht in der Epidermis mit ihren
Stomata lokalisiert ist. Wir vermuten, daB die wechselnde Intensitit,
mit der im Verlauf des CAM extracelluldres Kohlendioxid verarbeitet
wird (wir werden in einer folgenden Verdffentlichung dartiber berichten),
den CO,-Partialdruck in den subepidermalen Riumen bestimmt und
dall dieser wiederum iiber komplizierte Regelmechanismen (RAscHKE,
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1966) den Offnungszustand der Stomata kontrolliert. Auf diese Weise
ist die Spaltéffnungsbewegung bei unserem Versuchsobjekt vollig
abhingig vom Sidurestoffwechsel im Blattparenchym. Wir méchten an
dieser Stelle betonen, dal wir im CAM bei Bryophyllum zwar das haupt-
sichlich wirksame Steuerprinzip fiir die SchlieBzellenbewegung und
damit fir den Transpirationsgang vermuten, daBl wir jedoch nicht
entscheiden wollen, ob nicht auch noch weitere Faktoren (KETELLAPER,
1963) unter bestimmten Bedingungen regulierend eingreifen und so auf
das AusmaB der CO,-Aufnahme und der Transpiration Einflul nehmen
kénnen. Unsere Versuche sind jedoch nicht in Einklang zu bringen mit
den Vorstellungen Bostaws (1966). Fir die Ausprégung der Tran-
spirationskurve erwiesen sich ja gerade die Stomata als von ausschlag-
gebender Bedeutung. Ohne die Epidermis mit ihren Spaltoffnungen
konnten wir keinen charakteristischen Transpirationsgang beobachten.
AuBerdem spielt der Temperaturfaktor im Sinne Bosiaxs in unserem
Falle bestimmt keine entscheidende Rolle, denn unsere Versuchs-
bedingungen gewéhrleisten zumindestens innerhalb jeweils der Licht-
und Dunkelperiode so konstante Bedingungen, dafi Temperaturschwan-
kungen als Erklarungsmoglichkeit fiir die zu beobachtenden Kurven-
verldufe ausscheiden.

DaB der Succulentengaswechsel im Hinblick auf die Kohlenstoff- und
Wasserbilanz vor allem durch die massive CO,-Aufnahme in der Dunkel-
periode tatséchlich einen biologischen Vorteil darstellt, haben unsere
Austrocknungsversuche gezeigt. Die CO,- und Wasser-Bilanz ist jedoch
nur ein Teilaspekt des Problems. Ein tatséchlicher Vorteil far die
Pflanze wire erst dann mit dem CAM verbunden, wenn die néchtliche
CO,-Fixierung durch in der vorangehenden Lichtperiode aufgenommene
und gespeicherte Energie betrieben werden konnte. Tatséchlich ist die
Fixierung von Kohlendioxid im Dunkel von der tagsiiber empfangenen
Lichtmenge abhingig (vergl. dazu Worr, 1956). Wir stellten fest (un-
verdffentlicht), daB unter unseren oben beschriebenen Bedingungen
eine Beleuchtungsdauer von mindestens 4 Std erforderlich ist, um in der
folgenden Dunkelphase eine meBbare CO,-Fixierung zu erzielen. In
welcher Form bei den Succulenten die im Licht aufgenommene Energie
bis zur Dunkelperiode gespeichert werden kann, entzieht sich trotz
einiger bestehender Hypothesen (NUERNBERGE, 1961, 1962) noch unserer
Kenntnis. (Das Problem wird derzeit in unserem Laboratorium be-
arbeitet.)

Wir koénnen vorliufig noch nicht sagen, welche Ursachen die fort-
schreitende Depression der COy-Aufnahme im ILicht bei sich ver-
schlechternden Wasserverhdltnissen hat. Wir vermuten jedoch, daf3 der
mit der angespannten Hydratur verbundene erhéhte osmotische Wert
des Zellinhaltes die photosynthetische CO,-Bindung zu drosseln vermag

16*
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(SanTarIUS, 1967). Die bei Diirrebelastung ebenfalls erniedrigte CO,-
Aufnahme in der Nacht kénnte ihre Ursache in dem bei Wassermangel
sicherlich verkleinerten Speicherraum der Vacuole fiir das bei der
CO,-Dunkelfixierung entstehende Malat haben. Es ist jedoch auch damit
zu rechnen, dafl gerade unter angespannten Wasserverhdltnissen die
Spaltoffnungen stdrker zu Schliefbewegungen tendieren und Erniedri-
gungen des CO,-Partialdruckes in den Intercellularen nur trige und
unvollstéindig mit einer Offnungsreaktion beantwortet werden. Vor-
ldufig sind wir auch hier jedoch auf Vermutungen angewiesen.

Bryophyllum unterscheidet sich in seinem Verhalten unter Diirre-
belastung von Opuntia uberula, fir die Kauscu (1965) angibt, daBl die
CO,-Aufnahme im Dunkel bei Wassermangel unterbunden sei. Wir
vermogen die Giiltigkeit unserer Ergebnisse fiir andere Succulenten
noch nicht zu iiberblicken, mochten in diesem Zusammenhang jedoch
erwidhnen, daB Experimente mit Bryophyllum tubiflorum die gleichen
Resultate erbrachten (das Abziehen der Epidermis ist bei dieser Art
allerdings nicht moglich) wie bei Br. daigremontianum.

Unser Befund, daBl bei Wassermangel nur in der Dunkelheit CO,
aufgenommen wird, spricht fiir die essentielle Bedeutung der Fixierung
von externem CO, bei der nichtlichen Malatsynthese (NUERNBERGK,
1961, 1962). Wir konnten uns tiberzeugen, dafi Bryophyllum bei aus-
schlieflicher CO,-Aufnahme in der Nacht immer noch deutlich ansduerte.
In diesem Zustand scheidet jedoch im Licht aufgenommenes, dabei in
Kohlenhydrate eingebautes und schlieflich im Dunkel durch oxydativen
Abbau wieder freigesetztes CO, als Kohlenstoffquelle fiir das néchtlich
gebildete Malat aus.

Zusammenfassung

1. Transpiration und CO,-Aufnahme zeigen bei Bryophyllum daigre-
montianum sowohl im Licht als auch im Dunkel vollige Gleichldufigkeit.
Die charakteristische Kurve des (CO,-Austausches (massive CO,-Auf-
nahme im Dunkel, teilweise Unterdriickung der CO,-Aufnahme im Licht)
bleibt erhalten, wenn die Epidermis der Blitter entfernt wird. Der
Rhythmus des Transpirationsverlaufes geht bei dieser Mafnahme ver-
loren. Es wird deshalb angenommen, daf die mit dem CO,-Austausch
verbundenen Abldufe des Sdurestoffwechsels der Crassulaceen im Blatt-
parenchym iiber die Kontrolle des CO,-Partialdruckes in den Inter-
cellularen die Spaltoffnungsweite und damit die Transpirationsintensitét
in den einzelnen Phasen der Licht- und Dunkelperiode bestimmen.

2. Bei fortschreitender Austrocknung des Bodens wird die CO,-Auf-
nahme im Licht stirker eingeschrinkt als im Dunkel. Als Endzustand
ist COy-Aufnahme ausschlieBlich in der Dunkelphase zu beobachten. Da
die Transpiration mit der CO,-Aufnahme gekoppelt ist, wird in dieser
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Phase tagsiiber (und damit zur Zeit erhohter Evaporation unter natiir-
lichen Bedingungen) stomatar kein Wasser abgegeben. Die Koppelung
zwischen dem Siurestoffwechsel und dem Gasaustausch erweist sich
somit als vorteithaft im Hinblick auf die Kohlenstoff- und Wasserbilanz
der Pflanze.
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