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Relations between C02-Exchange and Transpiration in Bryophyllum 
daigremontianum 

Summary. 1. The transpiration in leaves of Bryophyllum daigremontianum 
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 distinct rhythm in the course of transpiration can be 
observed any more, whereas the characteristic C0~ exchange continues in an 
unchanged matter. For this reason we assume that the changing rate of COe 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 2 
consumption in the dark when the plants are held under water stress conditions. 
At the endpoint CO 2 is fixed only in the dark period. On the basis of the connection 
between CO 2 uptake and movement of stomata we assume a closure of the stomata 
during the light period (since no extracellular C0~ 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. 

L Einlei tung 

Viele Succulenten,  vor allem Vertreter der Crassulaceen, zeichnen 
sich durch ihr Verm6gen aus, Kohlendioxid im Dunkel  zu fixiercn und  
in Form yon Xpfels/~ure zu spcichern. I n  der folgenden Lichtperiode wird 
der Kohlenstoffspeicher durch Abbau  des Malat  und  Umsetzung  der 
dabei anfal lenden Bruchstficke im Photosynthesecyclus wieder geleert, 
so dal~ als Folge dieser Vorg~nge eine rhythmische Zu- und  Abnahme  des 
S/~urcgehaltes in  den Bli~ttern zu beobachten ist. Diese Erscheinung 
wird als , ,Diurnaler Saure rhy thmus"  oder ,,Crassulaceen Acid Metabo- 
l ism" (CAM) bezeichnet (neuere zusammenfassende Dars te l lungen un te r  
anderem bei RA~SO~ u. THOMAS, 1960 ; B ] ~ v ] ~ s ,  STILLEtr U. BUTT, 1966). 

Durch die Arbei ten yon SP~A~ u. THIMA~ (1954) sowie N u E ~ o ~  
(1955, 1957, 1961, 1962) wissen wir, dab mit  dem Ablauf des CAM t i n  
charakteristiseher Gaswechsel einhergeht,  der sich vor allem in der 
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s tarken Aufnahme yon  externem CO 2 in der Dunkelphase u n d  einer 
mehr oder weniger s tark ausgeprs Unterdrf ickung der Aufnahme 
yon Kohlendioxid  im Licht ~ugert. Wir  wissen bisher jedoch nicht,  wie 
die Abgabe yon Wasserdampf  durch die Pflanze in  den einzelnen Phasen 
des CQ-Wechsels  verls Diese Liicke wird vor allem dann  spiirbar, 
wenn es gilt, exakt  fundierte  Argumente  fiir die Deu tung  des CAM als 
Anpassungserscheinung an aride Klimaverhs (vergl. NVER~- 
BERGK, 1955 u.a.)  anzuffihren. Das Ziel unserer  Arbei t  ist es deshalb, 
durch s imul tane  Messung des C02-Austausches und  der Transpirat ion,  
und  zwar vor ahem un te r  sich st~ndig verschlechternden Wasserverh/ilt- 
nissen im Boden, weitere experimentelle Anha l t spunk te  zum Verstgndnis 
der biologischen Bedeutung des CAM zu liefern. 

AuBerdem l~l~t die K e n n t n i s  der Transpirat ionsintensit /~t  in den 
einzelnen Phasen  der Hel l -Dunkel-Per ioden indirekte Hhlweise auf den 
0 f fnungszus tand  der S tomata  erwarten. Derartige In format ionen  sind 
wiederum wiehtig, wenn beurtei l t  werden soll, welehe Rolle die Spalt- 

6ffnungen bei der Auspr/~gung des fiir die Pflanzen mit  CAM eharakteri- 
stisehen C02-Weehsels zukommt.  

1I. Material und Methoden 

a) Die Versuchsp/lanzen. Die Versuche wurden mit AbkSmmlingen eines Klons 
yon Bryophyllum daigremontianum BERG. durchgeffihrt. Die Pflanzen wurden im 
Gewgchshaus unter natfirlichen Licht- und Temperaturverhgltnissen in Blumen- 
tSpfen mit ,,Kakteenerde" herangezogen. Im Alter yon 4~7 Monaten wurden sie 
bei unseren Experimenten eingesetzt. Sie hatten zu diesem Zeitpunkt 4--7 Blatt- 
paare roll entwickelt. 

b) Die Klimakammer und die Beleuchtungseinrichtungen. Unsere Versuche 
wurden in einer temperaturgeregelten Klimakammer bei einer Solltemperagur yon 
25 ~ C durchgeffihrt. Kontrollen mit Feinthermometern zeigten Abweichungen yon 
• 0,5 ~ C. Die Temperatur in den Versuchskfivetten (s. unten) tag im Licht 1,5 ~ C 
fiber der Temperatur der Klimakammer, im Dunkel unterschieden sich die Werte 
nicht. Als Lichtquelle diente eine Quecksilberdampflampe (0sram-I{ QL, 1000 Watt) 
mit gF-P~eflektor. Sie wurde dutch 40Leuchtstoffr6hren erggnzt (OsramL, 
40 Watt), yon denen je sechs Rosa- bzw. BlautonrShren waren. Die Beleuchtungs- 
zeit konnte dutch Schaltuhr geregelt werden. Unsere Versuche wurden im 12:12-Std- 
Rhythmus durchgeffihrt. Unter unseren Bedingungen waren die Versuchspflanzen 
einer Beleuchtungsstiirke yon 7000 Lux (gemessen innerhalb der Kiivette in HShe 
tier Pflanzen) ausgesetzt. WS~rmestrahlung der Lichtquelle wurde dutch eine 5 cm 
dicke Schicht fliefienden Wassers, die sich unter der Lampe befand, abgefangen. 

c) Der Gas]creislau/und die Meflanordnungen. (s. hierzu Abb. 1). Die Versuchs- 
pflanzen wurden luftdicht in Plexiglaskfivetten yon 3,8 1 Rauminhalt (konstruiert 
yon BEZUIDENtIOUT, 1964) derart eingeschlossen, dug sich nur die Assimilations- 
organe im Innenraum der Kfivette befanden. Membranpumpen fSrderten Luft aus 
einem 50 1-Reservoir (das aus dem Botanischen Garten gespeist wurde) mit einer 
FluBrate yon 60 ]/h zungchst durch mit Kieselgel geffillte Trockentfirme, danach 
dutch die Kfivette mit der Versuchspflanze. Nach dem Passieren der Kfivette, in 
der die zugeffihrte Luft je nach Aktivitiit der Pflanze mit CO 2 angereichert oder 
an Kohlendioxid verarmt und mit Wasserdampf beladen wurde, ffihrten gesteuerte 
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3/[agnetventile den Luftstrom weehselweise zur COe-Messung und zur Wasserdampf- 
messung. Zur Registrierung des CO~-Gehaltes der Luft wurde ein URAS (Fa. 
Hartmann u. Braun) in Differenzschaltung benutzt. Die dabei ben6tigte Vergleiehs- 
luft wurde aus dem gleiehen t~eservoir entnommen wie die den Pflanzen zugeffihrte 
Mel~luft. Der CO2-Gehalt erwies sieh als hinreiehend konstant. Die Empfindlichkeit 
des URAS wurde so gewghlt, dab ein Teilstrieh der 150faeh geteilten Schreiber- 
skala 2 ppM bedeutete. Ein yon der Versuchspflanze unbeeinflugter Luftstrom 
wurde fiber eine Mel3stelle des Gasumsehalters in den URAS geMtet und zur 
Markierung des ,,Kompensationspunktes" und zur Kontro]le der Konstanz der 
o-Linie mitregistriert. 
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l- 

Abb. 1. Die Versuehsanordnung zur simultanen Messung des COe-Austausehes und 
der Transpiration. LZ Luftzufuhr aus dem Botanisehen Garten, /~V Reservoir 
P Pumpen, T Troekentfirme, K i Vergleiehskfivette, Kg Kfivette mit den Versuehs- 
pflanzen, LR Leuehtstoffr6hren, QL Queeksilberdampflampe, WS Wassersehieht, 
MV Magnetventile, G1,G2 Gasumsehalter, R Rotameter, UiCO2-Uras, U 2 HeO-Uras, 

1, 2, 3, d, 5 weitere Gaskreisliiufe, > Riehtung des Gasstromes 

Der Wasserdampfgehalt der Luft wurde ebenfalls mit einem UP, AS gemessen 
(Fa. Hartmann u. Braun). Die Messung erfolgte in Absolutwerten. Als Vergleieh 
diente wiederum Luft aus dem Reservoir, die dutch eine leere Kfivette (in der 
gleiehen Position zur Liehtquelle wie die Kfivette mit der Versuehspflanze, 
Temperaturverhgltnisse im Innern daher identiseh) geffihrt wurde und fiber den 
Gasumsehalter in die Megkammer des URAS gelangte. Die Eiehung des H20-Uras 
erfolgte dutch Luftstr6me, deren Wasserdampfgehalt dureh Aufs~ttigung mit  
Wasserdampf bei bestimmter Temperatur eingestellt und dutch Messung der Luft- 
feuehte mit einem Aspiragionpsyehrometer naeh A s s N i ~  kontrolliert wurde. Ein 
Skalenteil der 50teiligen Skala des Sehreibers bedeutete 0,5 mg I-I20/1 Luft. 

Ni t  unserer Anordnung war es m6glieh, bei jeweils einer Pflanze den COe- 
Austauseh und die Transpiration synehron fiber eine Zeitdauer yon vielen Tagen 
zu registrieren. Die ~nderen MeBstellen des GasumsehMters wurden zur Messung 
der ,,AuBenluft" (s. oben) und des CO2-Weehsels weiterer Versuehspflanzen (ohne 
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H20-l~{essung ) genutzt. Am H20-Ut~AS wurden nut zwei Stellen des Gasum- 
schalters verwendet. 

Die im folgenden mitgeteilten Ergebnisse sind in mehreren Einzelversuehen 
immer wieder bes~:~tigt worden. Dieser qualitativen Reproduzierbarkeit steh~ eine 
raehr oder weniger groBe Abweichung der Absolutwerte tier CO 2- und H~O-Mes- 
sungen bei Versuehswiederholungen (won biologiseh bedingt) gegeiliiber, so dab 
deren h~[ittelung ilieht sinnvoll erseheint. Wit haben daher imraer die Ergebnisse 
eines reprgsent~tiv ffir raehrere Wiederholungen st+henden Einzelversuehes dar- 
gestellt. Die hier aufgezeigten Experiment, e wurden in den Monaten Oktober and 
November 1966 durchgefiihrt. 

Unsere Untersuehungen wurden yon der Deutsehen Forsehungsgemeinschaft 
unterstiitzt. Frau Do~Is BENKERT danken wir fiir technisehe Mitarbeit, Herrn 
Gartenmeister H:/F~E~ ffir die Betreuung der Versuchspflanzen und der Werkstatt 
des Botanischen Instituts ftir Unterstfitzung beim Aufbau der Versuehseinrich- 
tungen. 

IIL Ergebnisse 

a) Des Verlau/ des C02-Wechsels und der Transpiration bei inta/cten 
P/lanzen und bei P]lanzen ohne Epidermis. Unsere kontinuierliehen 
Messungen des C02-Austausches im Verlau~ zwSlfstiindiger Hell-Dunkel- 
Perioden best~tJgen die Ergebnisse NUER~BERGKs (1961, 1962). In  der 
Dunkelphase werden betr/~ehtliche Mengen externes CO 2 aufgenommen 
(Abb. 2A). Die C02-Aufnahme ira Licht ist ira Vergleich dazu geringer. 
Sie wird unmittelbar naeh dem Einsetzen der Beleuehtung beobachtet,  
und zwar zung.ehst sprunghaft gesteige~% sinkt jedoch sehnelI zum 
Kompensat ionspunkt  ab. Aueh das letzte Drittel der LichCperiode 
zeiehnet sich durch CO~-Aufnahme aus. Zwisehen diesen beiden Ab- 
sehnitten liegt eine Zeitspanne von mehreren Stunden, in der die CO s- 
Kurve am Kompensat ionspunkt  verl~uft oder ihn sogar naeh der Seite 
der C02-Abgabe bin tiberschreitet. Unsere simulta, ne Bestimmung der 
Transpiration zeigt, dal3 ihr Vcrlauf ein in allen Einzelheiten voll- 
kommenes AbbJ]d der CO2-Kurve darstellt. Dies trifft besonders bei 
kurzfristigen ~nderungen des Kohlendioxidaustausehes, etwa nach dem 
Ein- und Absehalten der BeIeuchtung, sehr eindrucksvoll in Erseheinung. 

Wir glauben uns zu dem Schlu$ berechtigt, da[~ der Gleiehklang 
zwischen CO~-Aufnahme und Wasserdampfabgabe durch die Pflanze 
eine entsprechend gleiehl/~ufige Stomatabewegung widerspiegelt. Diese 
Annahme wird besonders auch dutch die Ergebnisse NISmDAS (1963) 
gestiitzt, der die SpaltSffnungsweiten bei Bryophyllum d~igremontianum 
mit Porometermethoden registrierte und da, bei Kurven erhielt~, die 
unseren Messnngen bis in die Details entsprechen (s. Abb. 2 A). 

Vor allera ~NuEn~S~R~x (1955, 1957, 1962) betont dagegen wiederholt, daf~ 
ira Verlauf des fiir Bryophyllura (u~d andere Succulenten) eharakteristischen 
CO~-Ganges keine entsprechenden SpaltSffnungsbewegungen zu beobachten seien. 

Es ist nun za fragen, ob der typisehe Verlauf des Succulentengas- 
weehsels nieht iiberhaupt erst durch das Verhalten der Stomata gepr~gt 
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wird, e twa in dem Singe, dal3 die BlOtter zu jeder  Zeit  der  Tag- und  
Naeh tper iode  in der  Lage sind, externes  CO~ aufzunehmen und  n u t  der  
0 f fnungszus tand  der  Spal t6ffnungen dar i iber  entseheidet ,  ob a tmo-  
sph/~risehes Koh lend iox id  zu den Orten seiner Vera rbe i tung  gelangen 
kann  oder nieht .  
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Abb. 2. Der zeitliehe Verlauf des C02-Austausehes und der Transpiration bei einer 
P/lanze mit intakfer Epidermis (A) und bei der gleiehen Pflanze naeh Abziehen der 
Epidermis (B). Stadium 16 Std nach dem Eingriff. o o C02-Kurve, o- �9 
Transpirationskurve, • x Verlau~ der yon NtS~IDA fiir Bryophy~lurn daigremon- 
tianum gefundenen Porometerwerte (iibertragen ass NISgIDA, 1963, Seite 287, 

Fig. 2) 

Dieses P rob lem lie/~ sieh dureh  das S tu d ium des Gasweehsels yon 
Bryophyllen,  denen die Ep idermis  der  Unterse i te  aller Bl~ttter enfferng 
wurde,  15sen. 

Die Epidermis der Blattunterseite lgflt sieh bei Bryophyllum dctigremontianum 
ohne grofle, dariiber hinausgehende Verletzungen des Blattes entfernen, wenn die 
Epidermis an der Bla~tspigze mit einer Pinzette gefaflt und sehnell in Riehtung 
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der Blattbasis abgezogen wird. Mit einiger ~bung ist es m6glieh, mit einem Mal die 
Epidermis einer Blatth~lfte zu beseitigen. Die Versuchspflanzen fiberstehen diesen 
Eingriff, ohne dab die BlOtter siehtbare We]keerscheinungen zeigen, wenn w~hrend 
des Versuehs 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 f/~]lt sofort 
auf, dab die charakteristische Gestalt der CQ-Kurve  bei Pflanzen ohne 
Epidermis im wesentliehen erhalten bleibt. Die Spalt6ffnungen bestim- 
men also offensiehtlich nicht, wann externes CO 2 vom Blatt  verarbeitet 
wird und wann C02-Bindung unterbMbt.  Die Transpiration dagegen 
verliert erwartungsgem~B ihren Rhythmus v6llig und ste]lt sieh auf ein 
gleichm/~giges Niveau ein (vergleiehe die Pflanze mit  intakten B1/~ttern, 
Abb. 2A). 

Das AusmaB der Wasserdampfabgabe ist in der Lichtperiode im Vergleieh zur 
Dunkelphase etwas angehoben. Wahrseheinlieh ist die Ursaehe hierfiir die Tem- 
peraturerh6hung in der Kfivette (1,5 ~ C) im Lieht und die damit verbundene 
Steigerung der Evaporation, ein rein physikaliseher Effekt also. 

Wir neigen naeh diesem Ergebnis zu folgender Erklfi.rung: Der 
Verlauf der Transpiration wird veto 0Ifnungszustand der Stomata. 
bestimmt, der die C02-Kurve prggende Faktor  ist dagegen nieht in der 
Epidermis lokalisiert. Wir vermuten ihn in den bioehemisehen Vor- 
g/ingen des CAM in den Zellen des Blat tparenehyms (vergl. NISHI~)A, 
1963). Dem S/~urestoffwechsel der Crassulaeeen kommt  ja bekanntlich 
(s. die in der Einleitung zitierte Ubersiehtsliteratur) eine fiberragende 
t~olle im C02-Umsatz zu. Da sieh der Transpirationsverlauf und die yon 
ibm angezeigte Spalt6ffnungsbewegungen mit  dem C02-Austausch als 
vSllig gekoppelt erweist, darf angenommen werden, dab der CAM fiber 
die Beeinflussung des C02-Partialdruekes in den Intereellularen den 
01fnungszustand der Stomata und damit  die Intensit/~t der Wasser- 
dampfabgabe in den einzelnen Phasen der Hell-Dunkel-Periode best immt 
(vergl. RASCJ~KE, 1966). 

b) Der Verlau] der Wasserdamp]abgabe und des CO 2- Weehsels bei /ort- 
sehreitender Austroelcnung des Boden8. Es sehien nun wfinsehenswert, zu 
untersuehen, wie sieh das Zusammenspiel zwisehen Transpiration und 
CO~-Austausch unter sieh versehleehternden WasserverMltnissen im 
Boden verb/tit, unter Bedingungen also, die einen auf aride Klima- 
verhs bezogenen Anpassungsmeehanismus auf die Probe stellen. 
Es ist zu erwarten, dab sieh die Leistungsf/ihigkeit eines Anpassungs- 
systems gerade unter angespannten VerMltnissen am deutliehsten 
manifestiert und dag sieh somit hier am klarsten zeigt, wie bereehtigt 
die Deutung des CAM als Anpassungserseheinung tats/~ehlieh ist. 

Die Versuehspflanzen wurden vor Beginn des Experiments reiehlieh gegossen, 
so dab zun~iehst der Gasweehsel bei optimaler Wasserversorgung gemessen werden 
konnte. Im AnsehluB daran wurden C02-Austauseh und Transpiration fiber viele 
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Tage hin kontinuierlich registriert, wiihrend der Boden in den Blument6pfen immer 
sti~rker austroeknete. Gegen Ende des Versuehs wurden die Pflanzen erneut 
gegossen, um die Reaktion des Gasweehsels auf diese Magnahme kennenzulernen. 
Fiir die Darstellung wurden eharakteristisehe Zustgnde ausgewghlt, so dab die 
Tage im Versuehsablauf, die keine neuen Informationen erbrachten, iibersprungen 
sind. Die Aufzeichnung des Versuchs begann 2 Tage naeh der letzten Bewgsserung. 
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Jbb. 3. Die Ver~nderung des C02-Jus~ausches und der Transpiration im Verlauf 
einer Austrocknungsperiode. o o CO2-Kurve, �9 �9 Transpirationskurve 

Abb. 3 stellt den Ablauf eines derart igen Exper iments  dar. Die gut  
bewgsserte Pflanze zeigt die oben beschriebenen typisehen MerkmMe des 
Succu]entengasweehsels. Die Phase gesteigerter Wasserdampfabgabe 
deekt sieh mi t  den Phasen  erhShter CQ-Aufnahme .  DaB die Tran-  
spirat ionskurve w/ihrend der Lichtperiode zuni~ehst n ieht  wie die COs- 
Kurve  auf den O-Punk t  zurfickgeht (s. 19.10.66) ,  erscheint bemerkens- 
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wert. Wit wissen nicht, ob es sieh um euticul/~re Transpiration oder um 
Wasserabgabe bei unvollst/indigem Spaltensehlug handelt. Am folgenden 
Tag ist die Transpiration bei quMitativ gMehem Verlauf in der Licht- 
periode merklieh vermindert. Die C0~-Kurve zeigt dagegen noch keine 
Xnderung. Im Verlauf tier weiteren Austroeknung Mrd deuttieh, dab 
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die C02-Aufnahme im IAcht und damit die Transpiration wghrend 
dieser Phase immer st/irker eingesehr~nkt wird, bis sehlieglieh der 
Zustand eintritt (24. 10.66), in dem in der Liehtphase prak~iseh kein 
CO 2 mehr aufgenommen und damit keia Wasserdampf mehr abgegeben 
Mrd. In diesem Zustand hat die Turgeseenz der B1/~tter deutheh nach- 
gelassen. Die gesamte CO~-Aufnahme f~llt jetzt in die Dunkelperiode. 
Sie wird im Verlauf fortsehreitender Austroeknung zwar aueh deutheh 
gesenkt, doeh konnten Mr aueh naeh 1/~nger als im vorliegenden Versueh 

16 Planta  (BexL), Bd,  77 
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andauernden Troekenperioden hie beobaehten, dab sie ganz zum Er- 
liegen kam. 

So zeigten Phyllodien yon Bryophyllum tubiflorum immer noch deutliche 
C02-Dunkelfixierung, nachdem sie bereits 8 Tage yon der Pflanze abgetrenn~ und 
ohne Wasser aufbewahr~ worden waren. 

Auf eine neue Bew~sserung reagiert die Pflanze erstaunlich sehnell 
mit sofort einsetzendem Verbraueh yon atmosph~rischem CO 2 im Licht 
(25.10. 66) und gesteigerter C02-Aufnahme im Dunkel. Der folgende 
Tag zeigt wieder den normalen Kurvenverlauf (s. 19.10.66). 

Aus diesen Experimenten geht hervor, dal3 dem Suceulentengas- 
wechsel tatss erhebliehe biologische Bedeutung zukommen kann. 
Selbst bei 1/ingeren Trockenperioden (die Grenzen wurden noch nieht 
bestimmt) wird dureh die offensiehtlieh recht diirreresistente COD- 
Dunkelfixierung eine positive Kohlenstoffbflanz gew/~hrleistet, auch 
wenn die photosynthetische C02-Bindung dutch die Dfirrebelastung sehon 
1/ingst bloekiert ist. Diese Blockierung verhindert, da C02-Aufnahme 
und Transpiration ja gekoppelt sind, den Wasserverlust im Licht. In 
Anbetraeht der Tatsaehe, dab die Lichtperiode am natiirlichen Standort 
dureh hohe W/irmeeinstrahlung und damit erhShte Evaporation gekenn- 
zeichnet ist, liegt der Vorteil einer derartigen Einrichtung auf der Hand. 
Der Wasserverlust in der Dunkelperiode ist unvermeidlieh, jedoch ge- 
w/~hrleistet die niedrigere Evaporation in der Nacht das kleinstm6gliehe 
AusmaB. 

IV. Diskussion 

Unsere Methode, an ganzen Pflanzen die Epidermis der Blattunter- 
seite zu entfernen, mag auf Bedenken stoBen. Es sei jedoeh nochmals 
betont, dab dureh diese MaBnahme keine siehtbare Versehleehterung 
des Zustandes der Pflanzen hervorgerufen wurde. Die sehr bald er- 
folgende Ausbfldung eines Korkabsehlusses zeugt zudem ffir die weiterhin 
gute Syntheseleistung der Zellen des Blattparenchyms. Ob die nach 
Abzug der Epidermis zu beobaehtende verst/~rkte Abgabe yon CO 2 im 
Licht (Abb. 2B) als Wundatmung gedeutet werden daft, k6nnen 
nicht entseheiden. Es w/ire dies aueh eine Erkl/irungsm6glichkeit fiir die 
im Vergleieh zur intakten Pflanze gedrosselt erseheinende C02-Aufnahme 
im Dunkel. 

Unsere Versuehe haben gezeigt, dab der den C02-Austausch bestim- 
mende Faktor im Blattparenchym und nieht in der Epidermis mit ihren 
Stomata lokalisiert ist. Wir vermuten, dab die weehselnde Intensit/it, 
mit der im Verlauf des CAW extraeellul/ires Kohlendioxid verarbeitet 
wird (wir werden in einer folgenden VerSffentliehung darfiber berichten), 
den CO2-Partialdruek in den subepidermalen t~/iumen bestimmt und 
dab dieser wiederum fiber komplizierte Regelmeehanismen (t~AscHK~, 
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1966) den 0ffnnngszustand der Stomata kontrolliert. Auf diese Weise 
ist die SpaltSffnungsbewegung bei unserem Versuchsobjekt vSllig 
abh/~ngig yore S/~urestoffwechsel im Blattparenchym. Wit mSchten an 
dieser Stelle betonen, dab wir im CAM bei Bryophyllum zwar das haupt- 
sgchlich wirksame Steuerprinzip ffir die Schliel3zellenbewegung und 
damit ffir den Transpirationsgang vermuten, dab wir jedoch nicht 
entscheiden wollen, ob nicht auch noeh weitere Faktoren (KI~TELLAPE~, 
1963) unter bestimmten Bedingungen regulierend eingreifen und so auf 
das Ausmag der CO~-Aufnahme und der Transpiration EinfluB nehmen 
k6nnen. Unsere Versuehe sind jedoeh nicht in Einklang zu bringen mit 
den Vorstellungen BosIA~-s (1966). Ffir die Ausprggung der Tran- 
spirationskurve erwiesen sich ja gerade die Stomata als yon ausschlag- 
gebender Bedeutung. Ohne die Epidermis mit ihren SpaltSffnungen 
konnten wit keinen charakteristischen Transpirationsgang beobachten. 
AuBerdem spielt der Temperaturfaktor im Sinne ]~OSIANs in unserem 
Falle bestimmt keine entseheidende golle, denn unsere Versuehs- 
bedingungen gew/ihrleisten zumindestens innerhalb jeweils der Lieht- 
und Dunkelperiode so konstante Bedingungen, dab Temperatursehwan- 
kungen als ErklgrungsmSgliehkeit ffir die zu beobaehtenden Kurven- 
verl/~ufe ausscheiden. 

DaB der Sueeulentengasweehsel im tIinblick auf die Kohlenstoff- und 
Wasserbflanz vor allem dutch die massive CO2-Aufnahme in der Dunkel- 
periode tats/iehlieh einen biologisehen Vorteil darstellt, haben unsere 
Austroeknungsversuehe gezeigt. Die C02- und Wasser-Bila.nz ist jedoch 
nur ein Teilaspekt des Problems. Ein tatsgchlicher Vortefl Iiir die 
Pflanze w/~re erst dann mit dem CAM verbunden, wenn die ngchtliche 
C02-Fixierung dutch in der vorangehenden Liehtperiode aufgenommene 
und gespeieherte Energie betrieben werden k6nnte. Tatsi~ehlich ist die 
Fixierung yon Kohlendioxid im Dunkel yon der tagsiiber empfangenen 
Liehtmenge abMngig (vergl. dazu WOLF, 1956). Wit stellten fest (un- 
ver6ffentlicht), dab unter unseren oben besehriebenen Bedingungen 
eine Beleuchgungsdauer yon mindestens 4 Std erforderlich ist, um in der 
folgenden Dunkelphase eine meBbare C02-Fixierung zu erzielen. In 
weleher Form bei den Sueeulenten die im Lieht aufgenommene Energie 
bis zur Dunkelperiode gespeiehert werden kann, entzieht sich trotz 
einiger bestehender tIypothesen (NvEn~B~gGK, 196l, 1962) noeh unserer 
Kenntnis. (Das Problem wird derzeit in unserem Laboratorinm be- 
arbeit, et.) 

Wir k6nnen vorl~ufig noeh nicht sagen, welche Ursaehen die fort- 
sehreitende Depression der C02-Aufnahme im Lieht bei sich ver- 
sehlechternden Wasserverhgltnissen hat. Wic vermuten jedoeh, dab der 
mit der angespannten IIydratur verbundene erh6hte osmotisehe Wert 
des Zellinhaltes die photosynthetisehe C02-Bindung zu drosseln vermag 
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(SA~TA~IVS, 1967). Die bei Diirrebelastung ebenfalls erniedrigte CO s- 
Aufnahme in der Nacht k6nnte ihre Ursache in dem bei Wassermangel 
sicherlich verldeinerten Speicherraum der Vacuole ffir das bei der 
C02-Dunkelfixierung entstehende Mala~ haben. Es is~ jedoch auch damit 
zu rechnen, dab gerade unter angesl0annten WasserverhMtnissen die 
Spalt6ffnungen starker zu SchlieBbewegungen tendieren und Erniedri- 
gungen des CO~-Partialdruckes in den Intercellularen nur tr~ge und 
unvollst~ndig ,nit einer 0ffnungsreaktion beantwortet werden. Vor- 
l~ufig sind wit auch bier jedoch auf Vermutungen angewiesen. 

Bryophyllum unterscheidet sich in seinem Verhalten unter Diirre- 
belastung yon Opuntia uberula, fiir die KAUSCH (1965) angibt, dab die 
C02-Aufnahme im Dunkel bei Wassermangel unterbunden sei. Wir 
vermSgen die Gfiltigkei~ unserer Ergebnisse f/ir andere Succulenten 
noch nieht zu fiberblicken, mSchten in diesem Zusammenhang jedoeh 
erw~hnen, dab Experimente mit Bryophyllum tubi/lorum die gleichen 
Resultate erbrachten (das Abziehen der Epidermis is~ bei dieser Art 
allerdings nicht mSglich) wie bei Br. daigremontianum. 

Unser Befund, dab bei Wassermangel nut in der Dunkelheit CO s 
aufgenommen wird, spricht ffir die essentielle Bedeutung der Fixierung 
yon externem CO s bei der n/~ehtliehen Malatsynthese (Iqu]~]~]~G~:, 
1961, 1962). Wir konnten uns fiberzeugen, dab Bryophyllum bei aus- 
sehlieBlicher COs-Aufnahme in der Nacht immer noch deutlich ansi~uerte. 
In diesem Zustand scheidet jedoch im Licht aufgenommenes, dabei in 
Kohlenhydrate eingebautes und schlieBlich im Dunkel dutch oxydativen 
Abbau wieder freigesetztes CO s als Kohlenstoffquelle fiir das ni~chtlich 
gebildete Mala~ aus. 

Zusammeniassung 
1. Transpiration und COs-Aufnahme zeigen bei Bryophyllum daigre- 

montianum sowohl im Licht als auch im Dunkel v611ige Gleichl~ufigkeit. 
Die charakteristische Kurve des CO2-Austausches (massive COs-Auf- 
nahme im Dunkel, teilweise Unterdrfickung der COs-Aufnahme im Licht) 
bleibt erhalten, wenn die Epidermis der BlOtter entfernt wird. Der 
Rhythmus des Transloirationsverlaufes geht bei dieser Mai]nahme ver- 
loren. Es wird deshalb angenommen, dab die mit dem COs-Austauseh 
verbundenen Abl~ufe des S/iurestoffwechsels der Crassulaceen im Blatt- 
parenehym fiber die Kontrolle des COs-Partialdruckes in den Inter- 
cellularen die Spalt6ffnungsweite und damit die Transpirationsintensit/it 
in den einzelnen Phasen der Licht- und Dunkelperiode bestimmen. 

2. Bei fortschreitender Austrocknung des Bodens wird die CO~-Auf- 
nahme im Licht starker eingeschr~nkt als im I)unkel. Als Endzustand 
ist COs-Aufnahme ausschlieBlieh in der Dunkelphase zu beobachten. Da 
die Transpiration mit der COs-Aufnahme gekoploelt ist, ~/rd in dieser 
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Phase  tagsf iber  (und d a m i t  zur  Zei t  e rhShter  E v a p o r a t i o n  un te r  na t i i r -  
l ichen Bedingungen)  s t o m a t a r  kein  Wasse r  abgegeben.  Die Koppe lung  
zwisehen dem Si~urestoffwechsel und  dem Gasaus t~usch  erweis~ sieh 
somi t  als vor te i lh~f t  im Hinb l i ek  auf die Kohlenstoff -  und  Wasserbf lanz  
der  Pflanze.  
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