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Studies on Gas Exchange in Bryophyllum During the Light Period 

II. Relations between Malic Acid Content in the Lea/ Tissues and CO 2 Uptake 

Summary. 1. All conditions which result in a low level of malic acid at the 
beginning of the light period (removal of CO~ in the dark, considerably prolonged 
dark period, high temperatures in the dark) caused CO 2 uptake in the light period 
to start earlier than it did in the untreated control. The same result was obtained 
with treatment (increase of light intensity) which brings about faster degradation 
of the malate accumulated in the night. The course of CO 2 uptake seems therefore 
to be dependet on the extent to which the CO 2 pool (represented by malic acid) 
is filled. 

2. The conversion of malate accumulated in the night into carbohydrates in 
light is characterized by a lag phase at the beginning of the light period. During 
this lag phase atmospheric CO 2 is consumed, but this consumption comes to an end 
when the first photosynthetic products of malate appear. There is evidence that 
external CO 2 is consumed by the leaf tissues only when carbon dioxide derived 
from an internal source (malate) is not available. 

I. Einlei tung 

Der charakteristische Verlauf des CO2-Austausches bei Bryophyllum, 
welcher sich als massive Aufnahme yon atmosphi~rischem Kohlendioxid  
im Dunkel  und  in  einer s tark unterdrf ickten CO2-Aufnahme im Licht 
i~u~ert, ist  auch an solchen Bli~ttern zu beobaehten,  denen die Epidermis 
der Bla t tunterse i te  en~fernt wurde (KLUC]~ u. FISCHER, 1967). Die 
wechse]nde Intensiti~t, mi t  der im Verlauf der Licht- und  Dunkelperiode 
CO 2 der Augenluf t  verbraucht  wird, ist daher keine Folge einer durch 
Spal t6ffnungsbewegungen hervorgerufenen ~ n d e r u n g  der Wegsamkei t  
der Epidermis ffir CO 2. NUEnNBnnG~: (1961, 1962) forderte, u m  die 
oben beschriebenen Besonderhei ten im Verlauf des G~swechsels von 
JBryophyllum (und anderer  Succulenten) erkl~ren zu k6nnen,  eine ver- 
~nderliche Permeabi l i t~ t  des Plasmas ffir Kohlendioxid,  die dariiber 
entscheidet,  ob CO 2 zu den Orten seines Verbrauchs in  den Zellen 
gelangen k a n n  oder nieht.  Dieser Wechsel der Permeabi l i tg t  des Plasmas 
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ffir CO S soll nach NUEI~NBElCGK (1961, 1962) durch den Licht-Dunkel- 
Wechsel, vor al]em aber dureh die Temperatur,  gesteuert werden. 

Demgegeniiber legen Befunde, naeh denen im Dunkeln aufgenom- 
menes CO S als Malat festgelegt und in der fo]genden Liehtperiode aus 
der angeh/~uften Apfels/iure wieder freigesetzt wird (vgl. die (Jbersiehten 
bei I%A~SON u. THOMAS, 1960; BEEV]~ES, ST~LL]~ u. BUTT, 1966, sowie 
Tell I dieser Arbeit, KLVGE, 1968) nahe, zun/iehst in den mit dem COs- 
Stoffweehsel so eng verkniipften Vorgangen des S/~urestoffweehsels 
selbst nach dem Prinzip zu suchen, das fiir den Verlauf des COs-Gas- 
weehsels verantwortlich ist. 

In  der vorliegenden Arbeit wird deshalb der Versuch unternommen, 
unter diesem Bliekwinkel Anha]tspunkte ffir das Verstandnis des CO S- 
Gaswechsels der Succulenten zu gewinnen. Wir haben bei unseren 
Untersuchungen vorerst nur die Gestaltung des Kohlendioxidaustau- 
sehes im Lieht beriicksichtigt. Hier gilt es vor a]lem zu verstehen, 
warum die nach Beginn der Beleuchtung zun/~ehst gesteigert ein- 
setzende CO2-Aufnahme sehne]l zum Kompensat ionspunkt  absinkt (oder 
ihn gar naeh zur Seite der CQ-Abgabe bin iibersehreitet), dort eine 
lange Zeitspanne verharr t  und erst in der letzten Phase der Lichtperiode 
wieder ansteigt (vgl. Abb. 1). 

Die bier mitgeteilten Untersuehungen haben ihren Ausgangspunkt 
in folgender Arbeitshypothese : 

Die naehts in den Assimilationsorganen der Sueeulenten angehi~ufte 
Apfels~ure kann als Speieher fiir Kohlendioxid verstanden werden, 
welcher im Lieht wieder CO S abgibt, das der Photosyntheseapparat  
wahrseheinlieh ]eichter zu nutzen vermag als Kohlendioxid aus der die 
Blatter umgebenden Atmosph/~re (RYTEEn, 1956; KVNITAI~V, u. S~LT- 
MAN, 1958). Das dem endogenen Speicher entstammende CO S s/~ttigt 
die Photosynthese ab, so daI~ solange kein Kohlendioxid der Au2enluft 
verarbeitet wird, wie der Speieher noeh nieht ersehSpft, d.h. das n/~cht- 
lieh angehaufte Malat verbraucht ist. Wenn sich dieser Zustand sehliel~- 
lieh einste]lt, kann atmospharisehes CO~ gebunden werden (letzte Phase 
der Lichtperiode, vgl. die Kurven in Abb. 1). 

Naehdem wir bereits im Tefl I unserer Untersuchung (KLuG]~, 1968) 
zeigen konnten, dal] aus dem n/~ehtlich erworbenen Malat CO 2 frei- 
gesetzt wird und damit  eine wiehtige Voraussetzung unserer Arbeits- 
hypothese erfiillt ist, haben wir im folgenden die Zusammenh/~nge 
zwisehen dem Malatgehalt des Blattgewebes und dem Ausma[3 und dem 
Verlauf der CO2-Aufnahme dureh die B1/~tter zu prfifen. Trifft unsere 
Annahme zu, so so]lten alle experimentellen MaI~nahmen, die entweder 
die n/~ehtliche Malatanh/~ufung unterbinden (Verhindern des Auffiillens 
des CO2-Speichers ) oder den Verbraueh des Malat im Lieht steigern 
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(beschleunigtes Ent leeren  des CQ-Speichers)  den Ze i tpunk t  des Wieder- 
beginns der Aufnahme yon ex te rnem C02 vorverlegen. 

U m  das Bestehen derart iger Zusammenh/~nge zwisehen MMatspiegel 
und  dem Verlauf der C02-Aufnahme 1 im Lieht nachzupriifen,  wurden  
yon uns  s imul tane Messungen des CO~-Austausehes und  des Malat- 
gehaltes in tak te r  Ind iv iduen  yon Bryophyllum tubi[lorum im Verlauf 
der Hell-Dunkel-Periode un te r  verschiedenen experimentel len Be- 
d ingungen  vorgenommen.  I m  folgenden sei hiertiber beriehtet .  

II. Material und Methoden 

1. Die Versuchsp/lanzen 
Fiir unsere Untersuchungen wurden AbkSmmlinge eines Klons yon Bryo- 

phyUum tubi/lorum Harv. (Kalanchoe tubi/lora Ham.) verwendet. Diese Art unter- 
scheidet sich in ihrem physiologischem VerhMten nach all unseren bisherigen 
Erfahrungen yon Bryophyllum daigremontianum nicht, bietet jedoch Vorteile bei 
der Entnahme yon Proben ffir chemische Analysen. Die Versuchspflanzen ent- 
stammten einer Gew~chshauskultur ohne besondere Licht- und Temperatur- 
kontrolle. Sie wurden vor dem Experiment jedoeh durch mehrti~gigen Aufenthalt 
in den Cuvetten (s. dgzu KLUGE U. FISCg~:a, 1967) an die Versuchsbedingungen 
adaptiert, In dieser Anpassungsphse wurde bereits der C02-Umsatz der Versuchs- 
pflanze mit dem URAS kontinuierlich kontrolliert. Zum Zeitpunkt der Experimente 
waren die Pflanzen 4--6 Monate alt. 

2. Klimakammer, Beleuchtung, Anordnung zur Messung 
des C02- A ustausches 

Wir ha, ben diese Eim'ichtungen bereits friiher beschrieben (KLuGS u. FISCl~IER 
1967). Die Wasserdampfabgabe durch die Pflanzen wurde diesmal jedoch nieht 
registriert. Die ,,Normalbedingungen" wghrend unserer Experimente sind mit 
einer LichtstS, rke yon 7000 Lux in H6he der Pflanze, 20~ und HelLDunkel- 
Wechsel yon 12:12 Std definiert. 

3, Bestimmung des L - ( - - )  Malat 
Die Analyse erfolgte enzymatisch in Anlehnung an HOHORS'r (1962). Um 

zahlenmEBig groBe Ansiitze bewEltigen zu k6nnen, wurde die Reaktion nicht in 
der Meficuvette des Photometers, sondern bei allen Proben gleichzeitig in kleinen 
Reagensgl~sern durchgefiihrt. Naeh Zugabe des Enzyms (Malatdehydrogenase der 
Fa. Boehringer u. S6hne, Mannheim) wurde 1 Std bei 28~ auf dem Wasserbad 
inkubiert und nach Ablauf dieser Zeit bei einer Wellenlgnge yon 340 m~ gegen 
einen Blindwert (alle l~eagentiert auger MalaY) pho~ometriert. Die ~al~tgehalte 
der eingesetzten Proben (0,03 mt Extrakt, s. dazu weiter unten) wurden dureh 
Vergleich mit einer Eiehkurve (korrigiert auf L-(--) Malat, fiir jede Analyse neu 
angefertigt) erhalten. Bereitung der Extrakte: Von der Pflanze entnommene 
Phyllodien wurden sofort gewogen, in einen Potter-Elvehjem-Homogenisator mit 
2 ml siedendem Wasser iiberfiihrt, auf dem Wasserbad 5 min gekocht, homo- 
genisiert und anschliegend weitere 5 min gekoeht. SehlieBlieh wurde mit Wasser 
auI 5 ml aufgefiillt und 10 rain bei ca. 3000 U/rain abzentrifugiert. 0,03 ml des 
Uberstandes wurden zum Malat-Test eingesetzt. 

1 Unter ,.C02-Aufnahme" und ,,CO~-Abgabe" verstehen wir im folgenden die 
mit dem URAS mel]bare Netto-Aufnahme bzw. -Abgabe. 
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4. Durch/i~hrung der Versuche 
Jeweils zwei morphologisch mSgliehst gleiehwertige Pflanzen wurden bei 

unseren Versuchen so eingesetzt, dab eines der beiden Exemplare als unbeeinfluBte 
Kontrolle, das andere jedoch als eigentliches Versuehsobjekt diente. Es wurden 
immer nur solehe Paare zusammengestellt, deren Glieder sich in ihrem Gasaus- 
tauseh weitgehend gleieh verhielten. Wieweit dies mSglich ist, zeigt eine Original- 
registrierung (Abb. I). Im Experiment wurde der Gasaustausch der Versuchspflanze 
und der Kontrolle fiber mindestens eine Dunkel-Licht-Periode kontinuerlich 

verfolgt, w~hrend gleichzeitig in bestimmten Zeit- 
abst~nden (meist 2 Std) yon beiden Pflanzen jeweils 
ein Phyllodium entnommen wurde. Das konnte ge- 
sehehen, ohne dab die weiterlaufende CO2-Regi- 
strierung wesentlich gest5rt wurde, wenn man die 
Cuvette nur kurzfristig einen Spalt weir 5ffnete 
und die Probe mit einer langen Pinzette yore SproB 
abzupfte. Auf diese Weise wurden w~hrend tines 
Versuehs (10--12 Proben) ca. 10% aller an der 
Pflanze befindlichen Phyllodien entfernt. Die 
Phyllodien wurden aus der mittleren Region des 
Sprosses in zuf~lliger Reihenfolge entnommen. In 
dieser Zone waren die Phyllodien in GrSI]e und 
Gestalt sehr iihnlich, streuten in ihren Frisch- 
gewichten nieht sehr stark und es zeigte sieh vor 
allem, dab hier die Malatgehalte einer Normalver- 
teilnng folgen. Zur Kontrolle der Zuverl/issigkeit 
der Malatbestimmung mit einem einzelnen Phyl- 
lodium wurden 10 Phyllodien zu gleicher Zeit enV 
nommen (9.00 Uhr vormittags) und wie besehrieben 
aufgearbeitet. Es ergab sich ein Malatgehalt yon 

ll,1 mg ~ 0,78 \ s =  V ~ 1  

In den meisten F~llen wurden Versuch und 
Kontrollversuch gleichzeitig durchgeffihrt. Ver- 
suche, bei denen Temperatureinfliisse verfolgt 
werden sollten, mui~ten notgedrungen naeheinander 
durehgefiihrt werden, derart, dab zun~chst bei 
der Kontrollpflanze CO2- und Malatgang unter 
,,~Tormalbedingungen" gemessen wurden und un- 
mittelbar ansehliel]end der eigentliche Versuch mit 
den ver~nderten Temperaturbedingungen stattfand. 

Abb. 1. Originalregistrierung des CO2-Umsatzes 
zweier Exemplare yon Bryophyllum tubi]lorum (B 1, 
B2), die sparer in einem Experiment als Kontrolle 
und Versuchspflanze verwendet wurden, v ~  Licht- 
periode, ~ Dunkelperiode. Registrierung rechts 
der Linie A (unbeeinfluBte Anfienluft) bedeutet 
COe-Abgabe (hier nieht vorkommend), links davon 

C02-Aufnahme 
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Wir haben in dieser Arbeit charakteristische Einzelexperimente stellvertretend 
ffir mehrere Wiederholungen (wenn nicht ausdriicklieh anders vermerkt) dar- 
gestellt. Die Versuche wurden in der Zeit yon Januar bis November 1967 durch- 
gefiihrt. 

Frau Do~Is BENKEI~T danken wir fiir zuverI~ssige technische Hilfe, Herrn 
Prof. Dr. H. ZIEGLER und den Kollegen am Botanischen Institut fiir anregende 
Diskussionen. 

Die Deutsche Forschungsgemeinschaft hat unsere Untersuchungen grogzfigig 
unterstiitzt. 

III. Ergebnisse 
1. CO~-Au/nahme im Licht bei ge~teigertem Malatverbrauch 

durch Zusatzbeleuchtung 

Eine MSglichkeit, den Malatverbrauch in der Lichtperiode zu 
steigern und damit  den CO 2- Speicher schneller zu leeren, ist die Erh6hung 
der Lichtintensit~t (vgl. u.a. WOLF, 1960). Unsere Versuchspflanze 
wurde bei diesem Experiment  nach Ab]auf der Dunkelperiode mit einer 
zusi~tzlichen Quecksilberdampflampe (Phillips 400 W) yon der Seite 
derart  angestrahlt, dal3 die Kontrollpflanze yon diesem Licht nicht 
getroffen wurde. Die Versuchspflanze war somit gegenfiber der Kontrolle 
einer zusi~tzlichen Lichtintensiti~t von 10000 Lux ausgesetzt. 

Die Blat temperatur  stieg dadurch auf 27~ an (Kontrollpflanze 
22,2 ~ C, Messung mit  Kupfer-Konstantan-Thermoelementen).  Zusi~tz- 
liche Steigerung des Malatverbrauchs dutch den Temperaturanstieg yon 
ca. 5~ ist nicht auszuschliel3en, jedoch brachte eine derartige Tempe- 
raturerh6hung bei Normallicht keinen der unten beschriebenen Effekte. 
Aul3erdem ist es bei der Diskussion unserer Frage gleichgfiltig, oh ein 
gesteigerter Malatverbrauch nur durch Licht oder durch Lieht plus 
Temperaturerh6hung verursacht wurde. 

Das Experiment  lehrt (Abb. 2), dal3 eine erh5hte Lichtgabe den 
Malatspiegel im Vergleich zur Kontrolle t~tsi~chlich wesentlich schneller 
absinken l~Bt und dab damit  ein frSherer Wiederbeginn der CO2-Auf- 
nahme im Licht einhergeht. Die Kurven zeigen aul3erdem, dal3 die 
C02-Aufnahme dann einsetzt, wenn der zu Beginn der Dunkelperiode 
meBbare MMatspiegel wieder erreicht oder unterschritten, d.h., das 
n~chtlich angeh~ufte Malat wieder verbraucht  ist. 

2. Die CO~-A u]nahme im Licht nach Unterdri~ckung der Malatakkumulation 
in der vorangehenden Dunkelperiode 

Folgende Mal3nahmen fiihrten zu niedrigem Malatspiegel bereits am 
Beginn der Lichtperiode : CO2-Entzug im Dunkel, fiberhShte Temperatur  
im Dunkel, fiberlange Dunkelperiode. Die Auswirkung dieser Bedingun- 
gen ~uf den Verlauf des CO2-Austausches im Lieht sei nun besprochen. 
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Abb. 2. Verlauf des C02-Umsatzes und des Malatgehaltes bei Bryophyllum tubi- 
/lorum bei Zusatzbeleuchtung (Einzelheiten im T e x t ) . . - - . - - .  Unbehandelte Kon- 
trolle, o--o--o Versuchspflanze. Die CO~-Kurven dieser und der anderen Abbil- 

dungen sind einfaehe t3bertragungen der URAS-Registrierung 

a) C02-Entzug in der vorangehenden Dunkelperiode. CO~-Entzug wurde dadurch 
erreicht, dab der zur Versuchspflanze fiihrende Luftstrom zun~chst mehrere 
Waschflaschen mit 20% KOH passierte, ehe er in die Cuvette mit der Pflanze 
gelangte. Der C02-Entzug dauerte von 20.00--8.00 Uhr. Bei Beliehtungsbeginn 
erhielt die Versuchspflanze wieder Normalluft. 

Abb. 3 gibt das Ergebnis eines deral~igen Exper iments  wieder. Bei 
COe-Entzug im Dunkel  un te rb le ib t  erwartungsgem~l~ die Malatan- 
h&ufung oder ist zumindes t  s tark gehemmt (BoNNE~ u. Bo~N~.~, 1948; 
THOMAS U. RANSON, 1954). Die yon uns  beobachte ten  M~ximalwerte des 



Beziehungen zwischen Malatgehalt  und  COz-Aufnahme bei Bryophyllum. I I  365 

z,O 

2~ 

,~ 30 
E 

~5 
< 20 I 

j "  

; ....... .~ 

I " 

r 

CD 

~5 m 200 
o 

[1_ c 

r n  

.c_ 

q 

I 

I ~ ~ //~ 

] I I 
Ig t6 18 20 

\ 

\ 
* o 

- - . - . _ . . . . . .  

~",,, 
.o,# \ 

\ 

Zeit 

100~- . . . . .  

t 1 I I f I l f [ r r [ 
Abb. 3. Verlauf des CO2-Umsatzes und  des Malatgehaltes bei B. tubiflorum nach 

C02-Entzug wghrend der D u n k e l p e r i o d e . . - - . - - .  Unbehandel te  Kontrolle, 
o--o--o Versuchspflanze 

Sguregewinns bei CO~-Entzug liegen bei 20 % des Wertes zu Beginn der 
Dunkelperiode gegentiber 150 % bei der C02-Konzentration der Normal- 
luft. Auch in diesem Falle nimmt die Pflanze mit dem niedrigeren 
Malatgehalt fr~iher wieder CO~ auf als die Kontrolle. Die Steigerung des 
Malatgehaltes in den ersten beiden Stunden nach Beginn der Belichtung 
wurde yon uns in vielen Fallen beobach~et, jedoch trat  sie nicht in allen 
Experimenten' auf. Wit kgnnen das Phgnomen vorlgufig nicht erkl~ren. 
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Abb. 4. Verlauf des CO~-Umsatzes und des Malatgehaltes bei B. tubi florum nach 
erhShter Temperafmr (36 ~ C) in der Dunkelperiode . . . .  ---* Unbehandelte Kontrolle, 

o--o--o Versuchspflanze 

Auffgllig i s t  die im Vergleich zur  Kont ro l le  deut l ich  gesteiger te  CO~- 
Aufnahme  sofort  naeh  Beginn der  Liehtper iode .  Wi r  werden unsere 
Vermutungen  hier / iber  spg te r  diskut ieren.  

b) Hemmung der Malatspeicherung durch erhghte Temperatur in der 
einer Lichtphase vorangehenden Dunkelperiode. Die Angaben  fiber die 
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Hemmung der Anss succulenter Pflanzen bei hoher Temperatur  
w~hrend der Dunkelperiode reichen teflweise zeitlich weir zurfick 
(DE Vl~I~S, 1884, weitere Angaben bei T~oMAs u. I~ANSON, 1954). Unter  
unseren Bedingungen (maximale Temperatur  w~hrend der Dunkelphase 
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Abb. 5. C02-Umsatz und Malatgehalt bei B. tubi]lorum nach iiberlanger Dunkel- 
periode (Einzelheiten im Text) . . . . .  �9 Kontrolle unter Normalbedingungen, 
o--o--o Versuchspflanze. Es wurden bei ihr die letzten 12 Std der Dunke]periode 

und die anschlieBende Liehtperiode dargestellt 

36 ~ C) ergab sieh eine totale Hemmung der Malatanh~ufung. Bei einer der- 
~rtigen TemperaturerhShung schl~gt aul~erdem die normale n~chtliche 
CO~-Aufnahme in deutliche CO~-Abgabe um (Abb. 4). Die in der Nacht  
hohen Temperaturen ausgesetzte Versuehspflanze wies also zu Beginn 
der Lichtperiode einen niedrigeren Malatgehalt auf als die Kontrolle, und 
wiederum war es diese Pflanze, die frfiher mit  der CO~-Aufnahme in der 
zweiten H~lfte der Liehtperiode begann (Abb. 4). 
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c) Herabsetzen des MalatspiegeIs zu Beginn der Lichtperiode dutch iiberlange 
Dunkelperiode (vgl. WOLF, 1960). Bei diesen Experimenten wurde der Versuchs- 
pflanze und der Kontrollpflanze am gleichen Tag zum Ende der Lichtperiode eine 
Probe entnommen. Am folgenden Tag wurde der Malat- und C02-Gang bei tier 
Kontro]lpflanze weiterverfolgt, wShrend die Versuchspflanze in ihrer Cuvette 
unter Iortlaufender Kontrolle des Gaswechsels unter einem Dunkelsturz gehalten 
wurde, lqach 84stiindiger Verdunkelung wurde zu Beginn der normalen Licht- 
periode (8.00 Uhr) der Dunkelsturz entfernt und der Malatgehalt neben dem 
C02-Umsatz nun auch bei der Versuchspfl~nze gemessen. 

Der Malatverlust im Dauerdunkel ist temperaturabh/ingig, und zwar 
fSrdern hShere Temperaturen diesen Vorgang (u.a. WOLF, 1960). Die 
Temperaturbedingungen in unserem Experiment  (20~ begfinstigten 
einen nur langsamen Abbau des gespeicherten Malat. Demzufolge war am 
Ende der fiberlangen Dunke]phase noeh ein betr/~chtlicher Tell der in den 
ersten 12 Std der Dunke]heit erworbenen J~pfels/~ure vorhanden. Trotz- 
dem ergab sieh auch hier im Vergleieh zur Kontrolle ein Untersehied im 
Malatgehalt zu Beginn der Liehtperiode. Erwartungsgem/iB begann hier 
ebenfalls die Pflanze mit  dem niedrigeren Gehalt an J~pfels/iure frfiher 
mit  der C02-Aufnahme im Lieht (Abb. 5). Ein entsprechender Versuch 
wurde yon uns in anderem Zusammenhang mit  Bryophyllum daigremon- 
tianum angestellt, wobei die Temperaturen bei 26~ lagen. In  diesem 
Fall begann die C02-Aufnahme bereits unmittelbar nach dem Ein- 
schalten der Beleuchtung im Anschlul~ an die fiberlange Dunkelperiode. 
Leider wurde in diesem Fall der Verlauf der Abs~uerung nieht verfolgt, 
doeh 1/i~t sich vermuten, dal~ der Malatgehalt zu Beginn der Beleuchtung 
sehr niedrig war, da Temperaturen um 25~ die Abs~uerung im Dauer- 
dunkel stark beschleunigen (vgl. u.a. WOLF, 1960). 

3. Zum Problem der CO~-Au/nahme unmittelbar nach Beginn 
der Liehtperiode 

Die bisher mitgeteilten Ergebnisse entsprechen der Voraussage, die 
wir, auf unserer Arbeitshypothese fui~end, fiber den Zusammenhang 
zwischen C02-Aufnahme im Lieht und Malatgehalt der Bls formu- 
lierten: Niedriger Malatspiegel ist verknfipft mit  verkfirzter Depression 
der C02-Aufnahme im Licht. Damit  ergeben sich zwar Ansatzpunkte ffir 
das Verst/indnis des C02-Austausehes im fortgesehrittenen Verlauf der 
Lichtperiode, unverst/~ndlich bleibt jedoch, da~ sofort bei Beginn der 
Belichtung zun~ehst gesteigerte C02-Aufnahme zu beobachten ist, die 
sps zum Erliegen kommt.  

Bestrebt, dieses Ph~nomen im Sinne unserer Arbeitshypothese zu 
deuten, nach der immer dann exogenes CO 2 gebunden wird, wenn 
endogenes Kohlendioxid nieht zur Verffigung steht, nehmen wh" an, 
dal~ naeh Beginn der Betichtung eine gewisse Zeit verstreicht, ehe aus 
Malat entstandenes C02 zu den Chloroplasten gelangt und die photo- 
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synthetischen Zentren besetzt. In  dieser Zeit kSnnten die Chloroplasten 
C02 der Atmosph/~re verbrauehen. 

Das Studium der Kinetik, mit der aus 14C02 im Dunkel synthetisier- 
tes Malat bei Beliehtungsbeginn der Photosynthese zugeffihrt wird, 
sollte AufsehluB darfiber geben, ob am Anfang der Lichtperiode bei der 
(Sberfiihrung des Malat in die photosynthetiseh gebildeten Folgepro- 
dukte tats/iehlich eine VerzSgerungsphase auftritt. Eine solehe ist zu 

I00-1 Beginn der Betichtung 
T, 

Malot 

/~ Saccha rose (+Sedohept ulose?) 
/ / , ~  Fruktose 

.Fumars~ure ~ . . . .  --.~--'/F S,, A G[ukose 
Citrat / Isocitrat 

0 I0 20 30 40 50 60 70 80 90 I00  300 t  (rain) 

Abb. 6. Antei] der einzelnen 14C-markierten Verbindungen an der gesamten Radio- 
aktivit~t der a]koholl5sliehen Fraktion im Verlauf der ersten 300 rain der Lichtperiode 

erwarten, wenn unsere Annahme richtig sein sollte. Wir stellten also 
folgendes Experiment an (Einzelversuch) : 

Zwei Phyllodien yon Bryophyllum tubi]lorum wurden in der Dunkelphase mit 
t~C02 markiert (vgl. KLVGE, 1968). Noch im Dunkel wurden yon beiden Phyllodien 
yon der Spitze ca. 0,5 cm lange Enden abgesehnitten und sofort in fliissigem 
Stickstoff eingefroren. Nach Beginn der Belichtung wurden auf die gleiehe Weise 
weitere Proben entnommen. Die Phyllodien standen wi~hrend des Experiments mit 
der Basis in etwas Wasser. Der Versueh land unter unseren ,,Normalbedingungen" 
start. Die gefrorenen Proben wurden gefriergetroeknet, mit Alkohol extrahiert und 
die Extrakte der dfinnschichtchromatographischen Analyse unterzogen (SI3[o~Is 
u. GIMMLER, 1964, vgl. KLUr 1968). 

In Abb. 6 ist das Ergebnis dieses Experiments dargestellt. Die 
Ubei~iihrung der l~adioaktivit/~t aus dem Malat in Kohlenhydrate durch- 
1/~uft unmittelbar nach Beginn der Belichtung tats/ichlich eine Ver- 
z5gerungsphase, sie betri~gt ca. 30 minl nnd es ist dies gerade die Zeit- 
spanne, in der aueh die COz-Aufnahme am Beginn der Liehtperiode 
noch ansteigt. Naeh dieser Zeit beginnt die CO2-Aufnahme abzusinken 
(s. dazu alle unsere Abbildungen, vor  allem die Originalregistrierung 

25 P l a n t s  (Ber l . ) ,  B d .  8 0  
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Abb. 1). Diese Phase im Gaswechsel wiederum stimm$ fiberein mit  dem 
ersten Auf~reten der photosynthetischen Folgeproduk~e des Malat, 
welehe anzeigen, dab in zunehmendem MaBe endogenes CO s verarbeite~ 
wird und mit  dem exogenen Kohlendioxid um die Zentren der Photo- 
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Abb. 7. CO2-Umsatz und Malatgehalt bei B. tubi/lorum bei erniedrigter Temperatur 
(Sollwert 7 ~ C) . . -~- - .  Kontrolle unter I~ormalbedingungen, o- -o- -o Versuchspflanze 

synthese konkurrier~. Wie die Verz6gerungsphase zustande kommt,  is~ 
uns vorls noeh unklar. Einige Vermutungen werden wit sparer noch 
diskutieren. 

Eine weitere Stfitze fiir die Vermutung, dab bei Belichtung solange 
exogenes CO s verarbeitet  wird wie das Photosynthesesystem noeh nicht 
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durch endogenes (aus dem gespeicherten Malat stammendes) CO~ be- 
setzt ist, liefert der Befund, da]~ die C02-Aufnahme nach Beginn der 
Belichtung bei tieferen Temperaturen wesentlich gesteigert ist und 
liinger andauert,  w~hrend sich gleichzeitig der Malatverbrauch ver- 
zSgert (Abb. 7). 

Dieser Temperaturversuch (Einzelexeriment) wurde ebenfalls so durchgefiihrt, 
da]~ zungchst bei der Kontrollpflanze unter Normalbedingungen Malat- und 
COs-Gang verfolgt und danach die Klimakammer auf 5~ eingestellt wurde. Dies 
geschah zu Beginn der Dunkelperiode, um sofor~ bei beginnender Belichtung im 
gewfinschten Temperaturbereich zu sein. Die Kapazit~t unserer Kfihlanlage reichte 
allerdings nicht aus, die Solltemperatur gegen die tteizwirkung der Beleuchtungs- 
einrichtung zu h~lten. So stieg die Temperatur im Verlauf der Lichtperiode yon 
5~ auf 13~ (s. den eingezeichneten Teraperaturgang in Abb. 7). 

Die Deutung des Ergebnisses unseres Experiments im oben dar- 
gelegten Sinne erscheint usa so mehr berechtigt, als B~A~DOh ~ (1967) 
zeigen konnte, dal~ als Folge der Temperatureigenschaften der am 
Ss der Succulenten beteiligten Enzyme der Malatumsatz 
bei Temperatnren unter 15~ auf der Seite der Anhi~ufung, oberhalb 
dieser Temperatur  jedoch auf der Seite des Abbaus liegt. Tats~chlich 
haben wit uns im Verlauf unseres Experiments w~hrend der Licht- 
periode der kritischen Temperatur  sehr s tark geni~hert, und so ergibt 
sich die MSglichkeit, dal3 der schlie~lich doch einsetzende Malatver- 
brauch und die damit  verbundene Blockade des Photosynthesesystems 
ffir externes CO s dutch die sich ]angsam steigernde Temperatur  unserer 
Kl imakammer  ausgelSst wurde. IqVE~NB~GX (1962) berichtct, dal~ 
Bryophyllum daigremontianum bei einer Temperatur  yon 7~ im Licht 
unnnterbrochen CO s aufnimmt. Leider wissen wir fiber den Verlauf des 
Malat-Verbrauchs in seinem Experiment  nichts, doch darf nach den 
Ergebnissen B~ANDO~S (1967) angenommen werden, da~ bei dieser 
gleichbleibend niedrigen Temperatur  gespeichertes Malat fiberhaupt 
nicht mehr in CO s fibefffihrt wird und es deshMb nicht zu einer Blockade 
der Photosynthesezentren kommt,  Kohlendioxid der Luft  deshalb jeder- 
z~it photosynthetisch gebunden werden kann. 

4. C02-Au/nahme und Malatgehalt unter natigrlichem 
Licht-Dun/cel- Wechsel 

Alle bishcr mitgeteflten Resultate wurden an Versuchspflanzen 
gewonnen, die einem kfinstlichen 12stfindigen Hell-Dunkel-Wechsel 
ausgesetzt waren. Es drfingt sich die Frage auf, ob auch unter natiir- 
lichen Lichtbedingungen ~hnliche Beziehungen zwischen CO2-Austausch 
und Malatspiegel des Blattgewebe s zu beobachten sind. 

Ein Exemplar yon Bryophyllum tubi/lorum ~ r d e  im Frefl~nd des Bot~nischen 
Gartens in eine Cuvette montiert und fiber eine ca. 20 m lange Schlauchleitung 

25* 
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mi t  dem U R A S  im Labor  verbunden .  Tempera tur rege lung war  n ich t  mSglich. 
Der  Versuch wurde  a m  14./15.6.  1967 durchgefi ihr t .  Die Licht in tens i tg t  wurde  
mi t  e inem L u x m e t e r  in regelmgBigen Abs t~nden  gemessen.  Der  Himmel  war 
wghrend  des Versuchstages  bedeckt ,  die Lufb tempera tur  schwankte  wghrend  des 
Versuchs zwisehen 10--15~ Das  E x p e r i m e n t  (Einzelversuch) wurde  yon  H e r r n  
cand. rer. nat .  1 ). Po~:I~SKI durchgeffihrt .  

Aueh unter natfirliehen Lichtverhfiltnissen konnten ~ r  starke, 
jedoeh geregelte Sehwankungen der CO~-Aufnahme feststellen (Abb. 8). 
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Abb.  8. CO~-Umsatz und  Mala tgehal t  bei  B. tubiflorum un te r  natf ir l ichen Licht-  
verh~l tnissen . . . . .  o Versuchspflanze,  o-- .--* Verlauf  der  L ich t in tens i t~ t  

Die Zeit yon 10.00--18.00 Uhr zeichnet sieh aueh hier durch eine De- 
pression im Verbraueh yon atmosphgrischem CO s aus, w/ihrend in der 
Nacht massive Dunkelfixierung zu beobachten ist. Analog zum Klima- 
kammerversueh wird am frfihen Morgen verstgrkt COz aufgenommen, 
ehe die Depression einsetzt. Wie erwartet, beginnt die CO2-Aufnahme 
am Nachmit~ag zu dem Zeitpunkt, an dem der Malatvorrat aufgebraueht 
ist (Abb. 8, 14. 6. ; 17.00 Uhr). Dieser Zustand wird bier dadureh kennt- 
lich, dab der Malatgehalt nicht welter abf/illt. Wir haben somit Grund, 
anzunehmen, dab die Mehrgipffigkeit im Verlauf der C02-Aufnahme 
auch unter natiirliehen Liehtverh/iltnissen den Ffillzustand des CO S- 
Speiehers widerspiegelt. 
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IV. I)iskussion 

Wir sehen uns durch die Ergebnisse der bier beschriebenen Ex- 
perimente in unserer Vermutung best~rkt, dal~ ffir das Zustandekommen 
der ffir Bryophyllum charakteristischen Kurven des CO~-Austauschs im 
Licht werSger eine sich ~ndernde Wegsamkeit des Plasmas ffir Kohlen- 
dioxid (NuEICNBEtCGK, 1961, 1962) als vielmehr der Ffillstand des 
C02-Speichers (Malat) yon Bedcutung ist. In den frfiheren Arbeiten 
NU]~B]~GKS (1955a, b) klingen derartige Vorstellungen an, werden 
aber sp~ter (5 ;UE~B~G~,  1961, 1962) unter dem Eindruck der Wirkung 
verschiedener Licht- und Temperaturbedingungen auf den Gaswechsel 
zugunsten der ,,Permeabilit~tshypothese" zurfickgestellt. Die Mes- 
sungen NVEn~BERGXs haben den Nachteil, dab die Lage des Malat- 
spiege]s in den einzelnen Phasen des Gaswechsels nicht verfo]gt wurde. 
Soweit wir vergleichbare Versuchsbedingungen gew~hlt haben, kSnnen 
wit die yon NVE~]~EnGK mitgeteilten Befunde fiber den Gaswechsel bei 
Bryophyllum daigremontianum best~tigen. Dies gilt ffir die Angaben 
fiber den CO 2- Gaswechse] unter natfirlichen Lichtbedingungen ( N v ] ~ -  
~E~GK, 1955b), fiber die Wirkung erhShter Temperatur in der Dunkel- 
periode (NVE~BE~G~, 1962) und teilweise ffir Mitteilungen fiber den 
Effekt tiefer Temperaturen am Tage (unsere Versuchsbedingungen 
waren in diesem Punkte unzulhnglich). Licht und Temperatur sind 
jedoch Faktoren, die den Stand des CO~-Speichers in einer Weise 
regulieren, die ffir die Richtigkeit unserer Arbeitshypothese spricht und 
deren Einflul] auf den CO2-Austausch deshalb nicht zwingend als 
AuslSser oder l~egler yon Permeabilit~tsi~nderungen des Plasmas ge- 
deutet  werden braucht. Obwohl einige unserer Experimente befriedigend 
deutlich zeigen, dal~ die Aufnahme yon externem C02 gerade zu dem 
Zeitpunkt wieder einsetzt, an dem das zu Beginn der vorangehenden 
Dunkelperiode feststellbare Malatniveau wieder erreicht, die ni~chtlich 
erworbene Malatmenge also verbraucht ist (vgl. z.B. Abb. 2), kSnnen 
wir die Gfiltigkeit dieser Feststellung jedoch nicht ffir alle unsere Ver- 
suche verallgemeinern. Unter gewissen Bedingungen hSrt der Malat- 
verbrauch im Licht bereits auf (oder verlangsamt sich deutlich), wenn 
das Ausgangsniveau noch nicht wieder erreicht ist (Abb. 7). Immerhin 
glauben wir uns jedoch zu folgender allgemeinen Beschreibung der 
Beziehung zwischen dem C02-Austausch im Licht und dem Malatgehalt 
des Blattgewebes berechtigt: Je niedriger der Malatgehalt zu Beginn 
der Lichtperiode ist oder je schneller der Verbrauch des nachts akkumu- 
lierten Ma]ats im Licht ab]~u~t, umso frfiher setzt die Verarbeitung yon 
CO 2 der Aul~enluft ein. Im wesentlichen scheint somit unsere Prognose, 
die wit, yon unserer Arbeitshypothese ausgehend, fiber die Zusammen- 
h~nge zwischen CO~-Aufnahme w~hrend der Lichtperiode und dem 
Malatgehalt in den Blattzellen gestellt haben, eingetroffen. 
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Recht beschr~nkt sind vorerst noch unsere Erkl~rungsm5glichkeiten 
fiir die sprunghafte C0s-Aufnahme zu Beginn der Lichtperiode. Zwar 
konnten wir zeigen, dal] bei plStzlich einsetzender Belichtung erst nach 
einer VerzSgerung yon 30 min radioaktiver Kohlenstoff aus dem Malat 
in Kohlenhydrate fiberffihrt wird, so dal~ die Annahme nieht unbe- 
griindet erscheint, der Photosyntheseapparat werde erst nach dieser 
Verz6gerungsphase durch internes CO s in zunehmendem Mal3e abge- 
s~ttigt und sei deshMb zun~chst aufnahmef~hig fiir Kohlendioxid der 
Aul]enluft. Das eigentliche Problem ist jedoch die Erkl~rung, wie es zur 
Verz6gerung der Malatumwandlung kommt. Wir bewegen uns hier 
vorl~ufig v611ig im Bereich der Spekulation. Vielleicht miissen bei der 
Diskussion dieser Frage Transportprobleme in Rechnung gestellt werden, 
die dadurch gegeben sein kSnnten, dal3 die Lagerung, der Abbau und 
die Weiterverarbeitung des naehts gebfldeten Malat auf verschiedene 
Kompartimente in der Zelle verteilt sind. In  diese Richtung dcuten auch 
die Vorstellungen BRADBEERs (1963), nach denen durch COs-Dunkel- 
fixierung gebildetes Malat schnell in einen ,,storage pool" (wohl 
Vacuole) transportiert, aus diesem jedoch vergleichsweise langsam (be- 
sonders bei Temperaturen yon 20~ und darunter) zum Abbau in einen 
,,cycle pool" (wohl Mitochondrien) iiberfiihrt wird. Wir konnten zeigen, 
dal~ bei tieferer Temperatur die VerzSgerungsphase im Malatverbrauch 
iibereinstimmend mit den Vorstellungen ]~RADBE]~I~s tats~chlich ver- 
langert zu sein seheint, und es ist denkbar, dal] bei gleiehbleibend niedri- 
gen Temperaturen w~hrend der Lichtperiode, wie sie NU]~RNBERGK 
(1962) anwenden konnte, fiberhaupt kein Malat aus dem ,,storage pool" 
in den ,,cycle pool" fiberfiihrt wird, deshalb kein endogenes CO s entsteht 
und ununterbrochen externes Kohlendioxid verarbeitet wird, wie es 
IqU~NBW~GK (1962) ja beobachtete. Eine wesentlich einfaehere und 
experimentell besser belegte Erkl~rungsm6glichkeit ergibt sieh jedoch 
aus den bereits besprochenen Befunden BRANDONS (1967), nach denen 
die Temperatureigenschaften der Enzyme des S~urestoffwechsels daffir 
sorgen, da~ bei Temperaturen unter 15~ J~pfcls~ure kaum abgebaut, 
in Malat gspeichertes CO s also nicht ffei werden kann. 

Wir sind somit nicht darauf angewiesen, die ffir BryophyUum unter 
normalen Bedingungen eharakteristische Depression der COs-Aufnahme 
im IAcht als Verschlechterung der Durchl~ssigkeit des Cytoplasmas fiir 
Kohlendioxid zu deuten. Wir glauben vielmehr, aus unseren Befunden 
ableiten zu k6nnen, da~ die Verarbeitung yon externem CO s durch das 
Blattgewebe ein Zeichen daffir ist, da~ internes, aus dem CO~-Speieher 
(Malat) stammendes Kohlendioxid zu dem betreffenden Zeitpunkt nicht 
zur Vefffigung steht und das Photosynthesesystem bloekiert, was immer 
auch die Ursache ffir die fehlende Bereitste]lung sein mag. Kommt  es 
zur Hemmung des Verbrauchs yon COg der Aultenlult, so erblieken wir 
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darin ein Zeichen dafiir, dab der Vorrat des CO2-Speichers genutzt wird, 
endogenes Kohlendioxid den Assimilationsapparat ss 

Ein bemerkenswertes Ergebnis unserer Untersnchung ist schliei~lich, 
da$ der Verlauf des Gasweehsels, ski es im Licht oder im Dunkel, bereits 
im voraus determiniert werden kann. Die einer Dunkelperiode voraus- 
gehende Lichtphase entscheidet mit den gegebenen Liehtbedingungen 
darfiber, ob und wieviel CO s in der Nacht als Malat gebunden wird 
(s. dazu die Literaturfibersicht bei WOLF, 1960; vgl. NUV, RNBE~GK, 1961; 
KLVGE U. FISCHER, 1967); dig in der Dunkelperiode erworbene MMat- 
menge wiederum entscheidet fiber den Verlauf der CO2-Aufnahme in tier 
folgenden Liehtperiode. Dieses Ergebnis ist besonders auch ffir die 
Beurteilung tier biologischen Bedeutung des diurnalen S/~urerhythmus 
der Succulenten und des mit ihm verknfipften CO2-Gaswechsels inter- 
essant. DiG natfirliehen Standorte z.B. yon Bryophyllum (Troekenbusch 
Madagaskars [RAVE, 1967]) zeichnen sich dureh tiefe Iqachttemperatu- 
ren und hohe Tagestemperaturen aus. Dies sind gerade die Bedingungen, 
welche eine optimale S/iureanh/iufung ermSglichen (vgl. u.a. WOLF, 
1960; RA~SO~ u. THOMAS, 1960). Der hohe Malatgehalt am Ende tier 
Nacht bedingt jedoch eine verh~ltnismi~$ig lang andauernde Absiiue- 
rungsphase w/~hrend des Tages. Da der Abbau der Xpfels/~ure mit der 
Freisetzung grSSerer Mengen CO S verknfipft ist, der CO2-PartiMdruck 
in den Intercellularen deshalb sieher ansteigt und als Folge dieses 
Vorgangs Spaltensehlul~ auftritt  (KLuGE U. FISCHEr, 1967), ist die 
Transpiration w/ihrend der Phase des S/iureverbrauehs gedrosselt. Je 
grSSer der nachts angelegte Malatvorrat ist, um so l~nger dauert dieser 
Zustand an, um so sp/iter im Verlauf des Tages beginnt die Pflanze mit 
der Aufnahme yon externem CO s unter 0ffnen der Stomata. Unter 
natfirhchen Bedingungen dfirfte dies zu einer Tageszeit geschehen, zu 
der die Phase maximaler Evaporation bereits verstriehen ist. Auch die 
vom 0ffnen tier Stomata begleitete C02-Aufnahme in der ersten Phase 
der Lichtperiode (vgl. dazu KLUGE U. FISCHER, 1967), welche ja auch 
unter natfirliehen Liehtverhaltnissen aufzutreten scheint (s. Abb. 8), 
f/tilt wahrscheinhch in eine Zeit geringerer Beanspruchung des Wassel- 
haushMtes. 

Unsere Untersuchungen zeigen, da$ sich die n/~ehthche Akkumula- 
tion des Malat nicht nut  als nfitzheh zur Garantie einer positiven 
Kohlenstoffbflanz erweist, sondern entseheidend beider Verminderung 
des Wasserverlustes am Tage mitwirkt. 

Zusammenfassung 
1. Alle MaSnahmen, die zu einem niedrigen Malatspiegel zu Beginn 

der Lichtperiode verhelfen (C02-Entzug im Dunkel, stark erh6hte 
Temperatur im Dunkel, fiberlange Dunkelperiode) haben zur Folge, da]~ 
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die CO~-Aufnahme in de r  zwei ten H/~lf~e der  L ich tper iode  fr i iher  ein- 
se tz t  als bei  der  unbehande l t en  Kont ro l le .  Das gleiche gil t  ffir MaB- 
n~hmen,  die einen schnelleren A b b a u  des naehts  akkumul i e r t en  Mala t  
bewirken (Erh6hung der  Lichtintensit/~t).  Der  Verlauf  der  CO~-Auf- 
nahme seheint  daher  maBgeblieh yore  Ff i l l s tand  des durch das  Mala t  
repr~sent ie r ten  CO~-Speichers b e s t i m m t  zu sein. 

2. Die Umwand lung  des Mala t  in K o h l e n h y d r a t e  durchl~uf~ bei  
plStzl ich e inse tzender  Bel ich tung eine Verz6gerungsphase.  Da  diese 
Phase  yon in tens ivem Verbrauch  ex te rnen  Kohlend iox ids  begle i te t  ist, 
der  dann  zum Erl iegen k o m m t ,  wenn die e rs ten  pho tosyn the t i schen  
Fo lgep roduk te  des Mala t  auf t re ten ,  schlieBen wh ~, dab  endogenes 
Koh lend iox id  mi t  dem CO~ der  Luf t  u m  die Ass imi la t ionszent ren  kon- 
kurr ie r t ,  so dab  exogenes COe nu t  dann  ve rb raueh t  werden kann,  wenn 
endogenes (aus dem Mala t  s tammendes)  noch n ieh t  oder  n ieht  mehr  
zur Verffigung s teht .  
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