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CAM in  TiI landsia  usneoides : S tud ies  on t h e  P a t h w a y  of C a r b o n  a n d  t h e  

D e p e n d e n c y  of CO~-Exchange  on  L i g h t  I n t e n s i t y ,  T e m p e r a t u r e  a n d  W a t e r  

C o n t e n t  of t h e  P l a n t  

Summary. Tillandsia usneoides, in the common sense a non-succulent plant, 
exhibits CO 2 exchange characterized by net CO S dark fixation during the night 
and depression of CO 2 exchange during the day. Malate has been demonstrated 
to accumulate during CO S dark fixation and to be converted to carbohydrates 
in light. Thus, T. usneoides exhibits CAM like typical succulents. 

Net CO 2 uptake during the day is increased with net CO S output being 
suppressed in duration of time and extent when light intensity increases. Further- 
more, a slight increase in CO S fixation during the following night can be observed 
if the plants were treated with high light intensity during the previous day. 

Curves of CO 2 exchange typical for CAM are obtained if T. vzneoides is 
kept at 15~ and 20~ Lower temperature tend to increase CO 2 uptake during 
the day and to inhibit CO S dark fixation. Temperatures higher than 20~ favour 
loss of CO 2 by respiration, which becomes apparent during the whole day and night 
at 30~ and higher temperatures. Thus, T. usneoides gains carbon only at tempera- 
tures well below 25 ~ C. 

~Tet CO 2 uptake during the day occurs only in moist plant material and is 
inhibited in plants cept under water stress conditions. However, CO S uptake during 
the night is clearly favoured if the plants dry out. Therefore dry plants gain more 
carbon than moist ones. 

Curves of CO 2 exchange typical for CAM were also obtained with 13 other spe- 
cies of the genus Tillandsia. 

The exhibition of CAM by the non-succulent T. usneoides calls for a new defi- 
nition of the term "succulence" if it is to remain useful in characterizing this 
metabolic pathway. Because COs-fixing cells of T. usneoides possess relatively large 
vacuoles and are relatively poor in chloroplasts, they resembles the assimilatory 
ceils of typical CAM-exhibiting succulents. Therefore, if "succulence" only means 
the capacity of big vacuoles to store malate, the assimilatory cells in T. usneoides are 
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succulent. I t  seems to be useful to investigate parameters which would allow a 
definition of the term "succulence" on the level of the cell rather than on the level 
of the whole plant or plant organs. 

A. Einleitung 

Ein gewisses Ausmag  an Suceulenz der Assimilationsorgane, d.h.  
Vorhandensein wasserspeichernder Gewebe mit  s tark vacuolisierten Zel- 
len, gilt als anatomische Voraussetzung ffir das Auft re ten des diurnalen 
S/ turerhythmus (oder ,,CAM"1), well die betrgchtliche Menge J~pfelsgure, 
welche im Verlauf der Nach t  fiber diesen Stoffwechselweg produziert  wird, 
nur  in grol3en Saftvacuolen ohne Gefahr ffir die im Cytoplasma ablau- 
fenden Lebensvorg/inge gespeichert werden kann  (vgl. u.a. Nuernbergk,  
1961; neuere Zusammenfassungen fiber CAM: Ting, 1971; Kluge, 1972). 

Die Verbreitung des CAM im Pflanzenreich schien also auf die Suecu- 
lenten (vor allem Vertreter  der Crassulaceae, Cactaceae, u.a.) beschr/inkt 
zu sein. U m  so fiberrasehender war daher die En tdeckung  yon  Coutinho 
(1969), die unabh/~ngig davon auch in unseren Laborator ien gemacht  
wurde, dab die Bromeliacee Tillandsia usneoides ebenfalls die ffir den 
CAM typische Netto-CO2-Dunkelfixierung zeigt (vgl. aueh Benzing u. 
Renfrow, 1971). T. usneoides kann n/~mlich gewil3 nicht  als Succulente 
angesehen werden, wenn man  den Wassergehalt  ihrer Assimilationsorgane 
yon  1,0-2,5 g pro dm 20berfl/ tche (Oberfl/~ehenbestimmung nach Thomp-  
son und Leyton,  1971) mit  den ffir typische Succulente geltenden Wer- 
ten yon  z. ]3 .5 ,1--14,9  g pro dm 2 (ggyptische Wfistenpflanzen:  Stocker, 
1928) vergleicht. 

Da  der Nachweis des CAM bei einer im fiblichen Sinne also nicht  
succulenten Pflanze hoher 6kologischer Spezialisierung yon grunds/~tzli- 
cher Bedeutung ist, schien es wfinschenswert, die Befunde yon  Coutinho 
durch detaillierte Untersuchungen fiber den Weg des Kohlenstoffs bei der 
Assimilation des atmosph/~risehen CO 2 und fiber die Eigentiimlichkei~en 
des C02-Austausches zu vertiefen. 

B. Material und Methoden 

a) Die Versuchspflanzen. Das Pflanzenmaterial entstammte Gewi~chshauskul- 
turen der Botanischen Giirten Wfirzburg und Mfinchen, woes bei Temperaturen yon 
10--20~ ged~mpften Lichtverh~ltnissen und einer relativen Luftfeuch~e yon 
70--80% gehalten wurde. Die Experimente wurden in der :Phase deutlichen vege- 
tativen Waehstums der Pflanzen durchgeffhrt. 6 Tage vor Beginn der verglei- 
ehenden Gaswechselmessungen wurden die Versuchspflanzen in eine Klimatruhe 
iiberfiihrt und hier, ausgebreitet auf einem Drahtgitter, vorkultiviert, um einen 
einheitlichen physiologischen Zustand zu erreichen. _Aul~ere Bedinungen bei der 

1 Abkfirzungen: CAM = Crassulaeeean Acid Metabolism; FW ~ Frisehgewicht; 
TW ~ Trockengewieht. 
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Vorkultur: 20~ Lichtintensit~b 10 000 Lux, 12:12 h Lieht/Dunkel-Wechsel. WEh- 
rend der Vorkultur sorgte eine fiber Schaltuhr gesteuerte Sprfihvorrichtung fiir 
gleiehbleibenden Wassergehalt der Versuehspf]anzen. In der Regel wurden diese 
nahezu wassergesEttigten, jedoch yon gul~erlich anhaftendem Wasser befreiten Pflan- 
zen ffir die Gaswechselmessungen verwendet. Ffir Untersuehungen fiber den Ein- 
fluB des Wassergehaltes des Gewebes auf den Gaswechsel wurde ein Teil des 
Pflanzenmaterials in einer zweiten Ktimatruhe unter den obengenannten ]3edin- 
gungen, jedoch ohne Besprfihen, gehalten (,,lufttrockene" Proben). Ein weiterer 
Teil wurde zus~tzlich in einem Exsiccator fiber Kieselgel eingeschlossen (,,exsiceator- 
trockene" Proben). 

b) Messung des Gasaustausches. Der COz-Austauseh der Versuchspflanzen 
wurde kontinuierlieh mit einem URAS in Differenzsehaltungen registriert (vgl. 
Lange, 1965). Die Versuchspflanzen befanden sich wi~hrend der Messung in einer 
Plexiglaseuvette (8 • 7,5 • 5 era), deren Temperatur durch Untertauchen in einem 
thermostatisierten Wasserbad kontroIliert werden konnte und die yon oben mit einer 
H QL-Lampe (Osram, 1000 W)beleuchtet wurde. In einigen Fgllen wurde die voII- 
klimatisierbare Gaswechseleuve~,te der Fa. Siemens (Besehreibung vgl. Lange et al., 
1969) benutzt. Die Lichtintensit~t auf HShe der Pflanzen betrug maximal 48 500 Lux. 
Sie wurde durch ein in die Cuvette eingeschlossenes Photoelement kontrolliert und 
konnte dutch Graufilterscheiben aus Plexiglas (RShm und Haas, l~r. GG 800) 
beIiebig vermindert werden, ohne die Beleuchtungsgeometrie und die spektrale 
Zusammensetzung des Lichtes zu ver~ndern. Ffir die graphischen Darstellungen 
des CO2-Austausehes wurden Mittehverte fiber jeweils 30minutige Zeitabsehnitte 
(Siemens-Cuvette, Abb. 1) bzw. Registrierungen mit einer 6minutigen Punktfolge 
(Cuvetten inn Wasserbad, Abb. 3--5) verwendet. 

c) Fiitterung des Gewebe8 mit ~4C02, Bestimmung der radioaktiven Markierung 
einzetner Sto/]wechselprodukte, analytische Methoden. Zur F/itterung mit 14COz vor- 
gesehenes Pflanzenmaterial (2 g Frischgewieht je Ansatz) wurde zu Beginn der 
Dunkelperiode in eine Plexiglascuvette (90 ml Rauminhalt) eingeschlossen. In diese 
Cuvette wurde durch eine Gummimembran 14C0~ (200 [zCi, spec. Aktivit~it 
60 mCi/mM) injiziert und dort 1 h belassen. Nach 60 rain x4CO~-Dunkelfixierung 
(Temperatur 20~ entnahmen wir das markierte Pflanzenmaterial der 14CO-ent- 
haltenden Cuvette, tTteten 400 mg sofort in siedendem Methanol ab und brachten 
den Rest zur Messung des Gaswechsels in eine dem URAS angeschlossene, yon 
normaler Luft durchstrSmte Cuvette. Dort verblieb er in den anschliel~enden 
26 h. W~hrend dieser Zeit entnahmeff wir vom markierten Material [aufend 
weitere Teilmengen, die wie beschrieben abgetStet wurden. Nach dem AbtSten 
extrahierten wir zunEchst in siedendem Methanol und unter Homogenisieren wieder- 
holt mit klarem Wasser. Die Extrakte wurde schlieBIich auf ein Volumen von 
15 ml gebracht. Von dieser LSsung entnahmen wir aliquote Mengen zur Messung 
der RadioaktivitEt und des Malatgehaltes (vgl. Kluge, 1971). 

Den Rest engten wir ein und trennten ihn dfilmschiehtehromatographisch auf 
(vgl. Kluge, 1971). Die dutch Autoradiographie lokalisierten Flecken wurden aus 
den naeh Bieleski u. Turner (1966) imprEgnierten Chromatogrammen ausgeschnitten 
und mit einem Flfissigkeitsseintillationsz~hler gemessen. 

Zur Bestimmung der in der unlSsliehen Sti~rke gebundenen Radioaktivit~tt 
wurden die naeh der Extraktion verbleibenden Riickst/inde der Proben nochmals 
wiederholt mit kaltem Wasser gewaschen. Dann ffigten wir zum abzentrifugierten 
Rfickstand 1,5 ml Acetatpuffer (16 mM pH 7.4) und 0,05 ml AmylaselTsung (50 nag 
~-Amylase der Fa. Merck gelTst in 1 ml Acetatpuffer), inkubierten 2 h bei 30~ 
zentrifugierten ab und bestimmten in Aliquots des ~berstandes dieRadioaktivitEt 
(s. oben). 
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Abb. 1. Ver-Xnderungen des Malatgehaltes und des pH-Werts des Extraktes im 
Tag/Nacht-Rhythmus (oberes Diagramm) und gleiehzeitiger Verlauf des C02-Aus- 

tauschs. Versuchsbedingungen: 20 ~ C, 35 000 Lux, 60 % relative Luftfeuchte. 
Siemenscuvette 

C. Ergebnisse 
a) A'nderungen des Netto-CO~-Austausches und des Malatgehaltes im 

L icht / Dunkel- W echsel 

Die kontinuierliche l~egistrierung des CO~-Austauschs bei T. usneoides 
(Abb. 1) ergab sowohl ffir die Licht- als auch fiir die Dunkelperiode 
Kurvenls wie sie yon entsprechenden Messungen an Succulenten mit  
CAM bekannt  sind (Nuernbergk, I961 ; Kluge u. Fischer, 1967). Dami t  
ist der pauschale Nachweis einer COe-Dunkelfixierunge bci T. usneoides 
(Coutinho, 1969) durch die Erkcnntnis erweitert, dab auch bci diescr 
Pflanze praktisch ws tier ganzen Nacht  apparente CO S- Bindung auf- 
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Tabelle 1. Vorkommen des CAM-Gaswechsels bei verschiedenen Arten der Gattung 
Tillandsia (Nomenklatur nach Rauh, 1970). Versuchsbedingungen: 20 ~ C, 48500 Lux, 
12:12 h Licht-Dunkelwechsel, ca. 97% rel. Lufffeuchte; Pflanzen nahezu wasser- 

ges~ttigt und yon ~uBerlich anhaftendem Wasser befreit 

Mit CAM-Gaswechsel Ohne erkennbaren 
CAM-Gaswechsel 

Tillandsia aeranthos (Loisel,) L. B. Smith 
T. albida Mez et Purp. 
T. atroviridipetala Matuda 
T. c/. baileyi Rose 
T. balbisiana Schult. 
T. disticha I-L B. K. 
T. /estucoides Brongn. 
T. /unebris Cast. 
T. ]uncea (R, uiz et Pay.) Poir. 
T. paleacea Presl 
T. straminea H. B. K. 
T. streptocarpa Baker 
T. tenui/olia L. 
T. usneoides L. 

Tillandsia /ili]olia Chain. 
et Schlecht. 

tritt ,  dab diese Dunkelfixierung ein Maximum durehli~uft, und dal~ im 
Licht eine Depression der Netto-COe-Aufnahme , ja sogar apparente CO 2- 
Abgabe zu beobachten ist. Ebenfalls wie bei Sueeulenten mit  CAM 
hi~uft sieh aueh bei T.  usneoides fiber Naeht Malat im Assimilations- 
parchenehym an (Abb. 1), und da dieser Malatvorrat  am Tage wieder ver- 
schwindet, bietet sieh das typische Bfld eines diurnalen S/~urerhythmus 
(vgl. Wolf, 1960). Eine Ubereinstimmung der T.  usneoides mit CAM 
durehffihrenden Sueeulenten ergibt sich aul~erdem in der Korrelation der 
Gasweehselkurve mit  dem Malatgehalt des Gewebes (Kluge, 1968). Die 
Depression im Verlauf der C02-Aufnahme am Tage s t immt zeitlieh 
mit  dem stiirksten Abfall im Malatgehalt fiberein, ws die C02-Bin- 
dung wieder ansteigt, wenn der Malatgehalt sein ursprfingliehes Niveau 
vom Vortage erreicht hat. Der hier besehriebene Verlauf des C02-Aus- 
tausches ist aueh bei anderen Vertretern der Gattung Ti l landsia  zu 
beobaehten (Tabelle 1). Von 15 zur allgemeinen Orientierung untersuch- 
ten Arten fehlte nur bei Ti l landsia  /ili/oIia - -  unter den gewtthlten 
Versuchsbedingungen - -  eine Netto-CO2-Fixierung in der Dunkelphase 
(bezeiehnenderweise bevorzugt Ti l lands ia / i l i ]o l ia  feuehte Standorte im 
Bereiche des l~egenwaldes). Obwohl wir bei diesen Arten mit  Ausnahme 
yon T. usneoides nur den Gasweehsel, nicht aber den Gang des Malat- 
gehaltes fiberprfift haben, seheint damit  sicher zu sein, dab CAM innerhalb 
der Gattung Ti l landsia  welt verbreitet ist (vgl. aueh Williams, 1970; 
Benzing u. l~enfrow, 1971). 



362 ~[. Kluge et al. : 

14C0 2 12C0 2 

Abb. 2. Anderung des ltC-Anteils in einzelnen Verbindungen nach einstiindiger 
~tCO2-Dunkelfixierung und Nachkultur des Pflanze in normaler Luft. B: Gleich- 
zeitige Ver~nderung des ~[alatgehaltes im Gewebe. Versuchsbedingungen nach der 
l*C02-F/itterung: 20~ 35000 Lux, 60% relative Luftfeuchte. FW Frischgewicht 

b) Der Weg des bei der C02-Dunkel]ixierung erworbenen Kohlensto//s 

Aus Abb. 2 geht hervor, dal~ nach einstiindiger Dunkelfixierung yon 
14C0~ ca. 90 % der gebundenen Radioaktivi t~t  im ~r lokalisiert sind. 
Auf Citrat/Isocitrat  (die beiden Verbindungen sind mi~ unserem System 
nicht zu trennen) entfielen 10% des Radiokohlenstof~s, auf Fumarat ,  
Succinat, Aspartat ,  Glutamat  und Alanin nur Spuren (ira gesamten stets 
weniger als 2 % der Aktivit~t). Setzt man das 14C-markierte Gewebe einer 
12stfindigen Dunkelperiode in Gegenwart normaler Luft aus, so sinkt der 
Anteil der Malat-gebundenen l~adioaktivit/~t zugunsten des Citrat/Iso- 
citrat ab. In  der sich nun anschlie6enden Lichtperiode wird der 
Abfall der Malatmarkierung wesentlich verstiirkt, diesmal zugunsten yon 
Kohlenhydraten,  wiihrend der Anteil der Citrat-gebundenen Aktivititt 
sich nieht mehr ~ndert. Schliel~t sich nochmals eine Dunkelperiode an, so 
steigt die Malatmarkierung auf Kosten der Kohlenhydrate wieder. An 
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Abb. 3. Verlauf des C02-Austausehs in Abh~ngigkeit yon der w~hrend des Tages 
herrschenden Lichtintensit~t. Temperatur: 20~ 

der Markierung des Citrats ~tndert sich aueh jetzt niehts mehr. Es fgllt auf, 
dag die Abnahme der Malat-gebundenen Radioaktivit~tt beim ]~bergang 
Dunkel/Licht ~hnlieh wie beiBryophyllum (Kluge, 1968a) erst mit einer 
deutliehen Verz6gerung entritt. Hat  sie jedoch einmal begonnen, dann 
fallen die Radioaktivit~t im Malat und der Malatgeha]t des Gewebes 
gleiehmi~gig ab, d.h., wghrend des Malatabbaus s sieh die spezifische 
l~adioaktivit~t der ~pfelsgure nieht. 

c) AbhSngiglceit des C02-Gaswechsels vonder Lichtintensit~it 

Abb. 3 zeigt eine Auswahl aus mehreren Gaswechselmessungen, die 
mit je 10000 Lux, 20000 Lux und 48500 Lux Beleuchtungsintensit~tt 
durchgeffihrt wurden. In allen Fitllen ergaben sich Kurven, die dem in 
Abschnitt a beschriebenen Ablauf des C02-Austausches grunds~tzlich 
~hneln. Die Abweichungen, die sich bei Jimderungen der Lichtintensit/tt 
zeigten, lassen sich in folgende Punkten zusammenfassen: 

1. Die Zeit der apparenten CO~-Aufnahme am Anfang der Lichtphase 
wird mit steigender Lichtintensititt verl~ngert (hier yon weniger als 
1/2 h a u f  21/2 h). 
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Tabelle 2. Der Stoffgewinn in Abhgngigkeit vonder Lichtintensitgt 

Lichtintensit~t Stoffgewinn 
(Lux) (rag CO~ .g-1 TW" d -~) 

10000 +0,31 
20000 + 1,58 
48500 + 2,57 

2. Die Phase des CO~-Ausstol~es wiihrend der Lichtperiode verkfirzt 
sich bei ErhShung der Lichtintensitat yon ca. 8 auf 3 h, so dal3 bei der 
hSehsten von uns angewandten Beleuehtungsintensit/it die apparente 
CQ-Aufnahme bereits vor Beginn der 2. Halfte der Lichtperiode wieder 
einsetzt. 

3. Das Ausmal~ der Netto-CO~-Abgabe im Lieht verringert sieh mit 
steigender Lichtintensitat drastisch, jedoch ist selbst bei 45500 Lux zeit- 
weise noch apparenter COe-Verlust me,bar .  

Der EinfluB der Intensitat  des am Tage eingestrahlten Lichtes auf den 
C02-Austausch wahrend der nachfolgenden Dunkelperiode beschr~nkt 
sich unter den hier gew/~hlten Bedingungen auf den fffiheren Beginn 
und auf eine teichte Steigerung der Netto-CO~-Dunkelfixierung bei gestei- 
gerter Beleuchtungsstiirke, Der Verlauf des C02-Austauseh wiihrend der 
Nacht, insbesondere die zeitliche Lage des Maxbnums, ist jedoeh keinen 
Anderungen unterworfen. 

Bfldet man die CO~-Bilanzen fiber jewefls 24 h (Tabelle 2), so wird 
deutlich, da~ auch bei einer Liehtintensiti~t yon 10000 Lux noch Koh- 
lenstoffgewinn zu verzeiehnen ist. Durch die unter diesen Liehtverhiilt- 
nissen jedoch betraehtliehe Netto-CO2-Abgabe betriigt er jedoch nur ca. 
1/s des bei 48500 Lux erzielten Gewinns. 

d) AbMingigkeit des C02-Gaswechsels yon der Temperatur 

Ebenso wie ~ypisehe Suceulenten mit CAM zeigt T. usneoides (Abb. 4) 
bei niedidgen Temperaturen (3~ keine apparente C02-Dunkelfixierung 
mehr (vg]. Nuernbergk, 1962; Kluge, 1969a). Die Liehtperiode ist dureh 
dauernde Netto-CO2-Aufnahme gekennzeiehnet, so daf~ sieh, abgesehen 
yore langsameren Anlaufen der C02-Fixierung beim l~bergang Dunkel/ 
Lieht, der kurzfristigen, starken C02-Abgabe beim Ubergang Lieht/Dun- 
kel und der sehr sehwachen C02-Ausseheidung im Dunkel, ein dem Gas- 
weehsel nicht succulenter Pflanzen ~hnliches Bild ergibt. Bei ErhShung 
der Temperatur auf 10~ tr i t t  bereits Netto-CO~-Dunkelfixierung auf. 
Im Licht bewegt sich die Kurve bei dieser Temperatur zwar stets im 
positiven Bereich, jedoch deutet sich hier bereits eine Depression der 
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3. Abh~ngigkeit der CO~-Bilanz yon der Temperatur. Lichtintensit~t 
48 500 Lux 

o C CO2-Bilanz 
(mg CO S �9 g-1 TW- d -1) 
in der Dunkelphase 

CO2-Bilanz 
(rag CO 2 �9 g-1 TW. d -1) 
in der Lichtphase 

C02-Gesamt-Bilanz 
(rag C02" g-1 TW. d -1) 
fiber 24 h 

+ 3 -- 0,09 +1,03 + 0,94 
+10 + 1,27 +0,61 + 1,87 
+15 + 2,41 +0,47 + 2,88 
+20 + 1,91 +0,01 + 1,89 
+25 -- 0,35 --0,01 -- 0,36 
+30 -- 3,48 --0,38 -- 3,86 
+35 --14,56 --1,41 --15,97 

C02-Aufnahme an. Die Experimente mit 15~ und 20~ erbrachten 
die schon oben beschriebenen Kurvenbilder eines typischen CAM, wobei 
die apparante C02-Ausscheidung im Licht mit steigender Temperatur 
zunimmt. Bei 25~ ist der charakteristische Verlauf der Kurve zwar 
noch erkennbar, der Gaswechsel ist jedoch schon stark und langfristig 
in den Bereich der apparenten C02-Ausscheidung verschoben. Diese Ten- 
denz ffihrt dann bei 30~ und 35~ schliel~lich zu dauerndem C02-Ver- 
lust, der im Licht geringer ist als im Dunkel. Bei der hSchsten Tempera- 
turstufe gleicht der Gaswechsel im Prinzip wieder dem einer Pflanze ohne 
CAM. 

Aus Tabelle 3 geht hervor, dal~ T. usneoides selbst bei hoher Licht- 
intensit~t (48500 Lux) nur bei Temperaturen yon 20~ und darunter zu 
positiver Kohlenstoffbilanz bef~higt ist. Bei hSheren Temperaturen wird 
die C02-Fixierung im Licht als auch im Dunkel durch CO2-Ausscheidung 
iiberkompensiert. 

e) Abh~ingiglceit des C02-Gaswechsels vom Wassergehalt der Pflanzen 

T. usneoides zeichnet sich durch hohe Dfirreresistenz aus (Biebl, 1964). 
Die Untersuchung des Gasaustausches in Abhgngigkeit vom Wassergehalt 
des Gewcbes versprach deshalb besonders interessante Resultate. Die 
Messungen wurdcn mit Pflanzen durchgefiihrt, die seit sechs Tagen vor 
Beginn der Experimente ,,exsicc~tortrocken", ,,lufttrocken" und 
,,feucht" gehalten worden waren (vgl. Abschn. B, a). Wi~hrend der 
Gaswechselmessung sorgten wir daffir, dal~ sich der W~ssergehalt des 
Gewebes nicht ~nderte, indem die Gaswechselcuvette yon Zeit zu Zeit 
kurz geSffnet wurde, um die Pflanzen anzusprfihen (,,feuchte" Proben) ; 
bei den ,,luft-" bzw. ,,exsiccatortrockenen" Proben wurde der Luftstrom 
vor Eintritt  in die Cuvette unterschiedlich stark getrocknet. Der Wasser- 
gehalt der Pflanzen betrug nach Abschlul~ des Experimentes 80,2 % (ex- 
siccatortrocken), 82,3 % (lufttrocken) bzw. 85,7 % (feucht) des Frischge- 

25 Planta (Berl.), Vol. 112 
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Abb. 4. Verlauf des C02-Austauschs in Abh~ngigkeit yon der Temperatur. Licht- 
intensi~t: 48500 Lux. (Siehe beide Teilfiguren a und b) 

wichtes. Der Einflu• des Wassergehaltes des Gewebes auf den Verlauf 
des Gaswechsels ist aus Abb. 5 zu entnehmen. Es f/~llt auf, dab lediglich 
die, , feuchten" Gewebeproben im Licht zun~chst deutliche C02-Ausschei- 
dung und sp~ter CO~-Aufnahme zeigen. Bei den beiden ,,trockenen" 
Proben ist die apparente C02-Ausscheidung stark reduziert und kann 
sogar teilweise kompensiert  werden (vgl. , , lu f t t rockene"  Probe in der 
2. H/s der Lichtperiode). Hier t r i t t  im Licht keine Netto-CO2-Auf- 
nahme ein. Der ffir ,,feuchtes" Material beim Ubergang Licht/Dun- 
kel so charakteristische Sprung in die apparente CO~-Abgabe t r i t t  bei 
den dfirrebelasteten Pflanzen ebenfalls nicht auf. Bemerkenswert ist der 
Verlauf tier CO2-Kurve im Dunkel. In  allen drei F/~llen kommt  es zu 
Netto-COe-Dunkelfixierung, jedoch erweist sich diese als um so st/~rker, 
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intensit~it 48500 Lux, Temperatur: 20~ 

je niedriger der Wassergehalt des Gewebes ist. Dies fiihrt zu dem fiber- 
rasehenden Effekt, dab sigh die Gesamt-CO2-Bilanz der Pflanzen bei 
Dtirrebelastung giinstiger gestaltet als bei maximaler Befeuchtung (Ta- 
belle 4). 

25* 
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Tabelle 4. Abh~ngigkei~ der COs-Bilanz veto Wassergehalt der Pflanzen. Licht- 
intensitgt: 48 500 Lux, Temperatur: 20 ~ C 

Wasser- COs-Bilanz CO 2-Bilanz COs- Gesamt-Bilanz 
gehalt (rag CO s �9 g-1 TW. d -1) (mg COs" g-1 TW. d -1) (rag C02" g-1 TW. d -1) 
( % d. FW zu in der Dunkelphase in der Lichtphase tiber 24 h 
Versuchs- 
ende) 

80 2 -?3,66 --0,15 -73,51 
82,3 -?3,44 --0,09 -?3,35 
85,7 -?0,94 --0,08 -?0,86 

Diskussion 

Die hier vorgelegten Ergebnisse untermauern die Angabe Coutinhos, 
dal~ T.  usneo ides  eine Pflanze mit  CAM ist. Wie unsere F/itterungsver- 
suehe mit  14CO~ ergaben, wird bei der C02-Dunkelfixierung Kohlenstoff 
zun/~ehst in fl~pfels~ure festgelegt und in der folgenden Liehtperiode in 
Kohlenhydrate iiberftihrt. Eine geringe Menge der bei der ltCO2-Dunkel- 
fixierung gebundenen l~adioaktivit~t gelangt allerdings aueh in die Citro- 
nens/~ure/Isoeitronensgure (vgl. Abb. 2). Wahrseheinlieh wird ein Teil der 
zungehst markierten ~pfels/iure im Citronens/~ureeyelus umgesetzt und 
gibt gadiokohlenstofI  an die Zwisehenprodukte dieses Stoffweehselweges 
(Mso vor allem an Citrat/Isoeitrat) weiter. I m  Gegensatz zur ~pfelsgure 
seheint abet  der gr6gte Tell der naehts markierten Citronens~ure im 
Lieht dem Stoffweehsel weitgehend entzogen zu sein, da sieh ihre ~C- 
Markierung anteilm/~gig kaum mehr/~ndert.  Setzt man voraus, dal~ so- 
wohl Malat als aueh Citrat/Isoeitrat  in der Vacuole gespeiehert werden, 
so kann dieser Befund nur bedeuten, dab ]~pfels/~ure - -  auf welehe Weise 
aueh immer - -  getrennt veto Citrat aus der Vacuole entnommen wird. 

Es daft  wohl angenommen werden, dab wie bei den Sueeulenten aueh 
hier die Umwandlung der Apfels/ture in Kohlenhydrate dureh die Deearb- 
oxylierung des Nala t  via malie enzyme eingeleitet wird. Das dabei 
endogen entstehende CO 2 (vgl. Kluge, 1968a) k6nnte als Substrat  der 
Photosynthese dienen. Mit dieser Annahme ist die Depression der appa- 
renten C02-Fixierung im Lieht erkl/~rbar. Sie kommt  dadureh zustande, 
dab aus Malat gebildetes CO~ bevorzugt veto Photosyntheseapparat  ver- 
arbeitet wird und damit  CO 2 der Atmosphgre verdrgngt (vgl. Kluge, 
1968b). Bezeichnenderweise steigt aueh bei T.  usneoides  die Fixierung 
yon atmosph/~rischem CO 2 an, wenn der n/ichtlieh angeh/~ufte Malatvorrat  
wieder aufgebraueht ist (vgl. Abb. 1, s. aueh Kluge, 1968b). 

Bei hoher Lichtintensit/~t kann die Photosynthese das aus dem Malat 
s tammende CO 2 offensiehtlich mit  hoher Rate  in Kohlenhydrate fiber- 
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fiihren. Dies gilt jedoch nicht fiir Schwachlicht. t t ier ist die Photo- 
synthese nieht leistungsfiihig genug, um das intermedi/ir entstehende 
Kohlendioxid abzufangen. Dieses geht damit den Pflanzen verloren, wie 
die bei Abnahme der Lichtintensit/~t zunehmende apparente C02-Aus- 
seheidung am Tage zeigt. Gerade dieser CO2-Verlust deutet an, dab die 
Decarboxylierung der Xpfels/~ure im Gegensatz zur Photosynthese bereits 
bei niedriger Liehtintensit/~t wirkungsvoll arbeitet. Sollte die Mobilisie- 
rung der Xpfels~ure ein vom Licht beeinflugter Vorgang sein (Wolf, 
1960; Kluge, 1971), so zw/~ngen unsere Ergebnisse zu der Annahme, 
dab ffir die Mobilisierung des Malat und ffir die Refixierung des dabei ent- 
stehenden CO 2 zwei versehiedene Liehts/~ttigungskurven gelten. 

Die Anwendung hoher Liehtintensit~ten am Tage steigert aueh das 
Ausmag der C02-Fixierung in der folgenden Naeht etwas (vgl. Abb. 3 
10000 Lux und 48500 Lux). Dieser Effekt ist wohl darauf zuriiekzu- 
fiihren, dab bei hoher Liehtintensit~t der Malatverbraueh besonders inten- 
sly ist (vgl. Wolf, 1960; Kluge, 1968b). Der Speieherraum f/Jr Malat 
(Vaeuolen) wird unter diesen Bedingungen also weitestgehend geleert, 
so dab die Speieherkapazits die C02 verbrauehende n~ehtlieheJipfels~ure- 
synthese nieht begrenzt. 

Bei der niedrigsten yon uns angewandten Temperamr (3 ~ C) gleieht 
der Gasweehsel der TiUandsia nahezu dem einer Pflanze ohne CAM, 
sieht man vom langsameren Ansteigen der C02-Aufnahme beim ~]bergang 
Dunkel/Lieht ab. Apparente CO~-Dunkelfixierung tr i t t  hier praktiseh 
nieht auf. Die Kurve bewegt sieh w~hrend der Naeht im Bereieh des 
Kompensationspunktes. Wit k6nnen derzeit noeh nieht entseheiden, ob 
die bei 3 ~ fehlende CO2-Dunkelfixierung auf den Temperatureigensehaf- 
ten der earboxylierenden Enzyms (Brandon, 1967) oder auf der Bloekie- 
rung eines ftir die Verfraehtung des entstehenden Malats in die Vaeuole 
verantwortliehen Transportsystems beruht, vermuten jedoeh, dab erste- 
res dominiert. Bei 10~ ist sehon deutliehe CO2-Dunkelfixierung zu beob- 
aehten. Die bier zun/tehst relative hohe CO2-Bindung im Lieht wird zwar 
im Verlaufe des Tages in die N/~he des Kompensationspunktes verseho- 
ben, bleibt jedoeh stets apparent. Mit der Annahme, das Malat mobili- 
sierende Enzym sei bei 10~ noeh nieht geniigend aktiviert, um fiir die 
S/~ttigung der Photosynthese ausreiehende Mengen CO~ zu liefern, ist 
dieser Effekt am einfaehsten zu erkl~ren (vgl. Brandon, 1967) Bei wei- 
terer ErhShung der Temperatur dfirfte sieh das Malat verarbeitende 
System seinem Wirkungsoptimum so sehr n~hern, dab die CO2-Produk- 
tion im Lieht die Kapazit~tt der Refixierung dutch die Photosynthese 
iibersteigt und es selbst bei hoher Liehtintensit~t zu CO~-Verlust kommt. 
Die Netto-CO2-Dunkelfixierung ist bei Temperaturen um 25~ und 
darfiber beintrgehtigt, wobei offenbleibt, ob bereits das CO2-bindende 
Enzymsystem gehemmt oder die CO2-Fixierung dutch stark gesteigerte 
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Atmung groBteils kompensiert wird. Sicher beeinfluBt beides den bei 
30~ und 35~ ablaufenden Gaswechsel. Aufgrund daucrndcr starker 
C02-Produktion zehrt die Pflanze bei diesen Temperaturen bcrcits yon 
ihrer Substanz, wie die durchweg negative C02-Bflanz zeigt (Tabelle 3). 

Unsere Temperaturversuche best~tigen also die beim Studium des 
Gaswechsels yon Bryophyllum gesammeltcn Erfahrungcn (Nuernbergk, 
1962 ; Kluge, 1971). Dies gilt vor allem ffir den Bereich niedriger Tempe- 
raturen. Unsere Befunde stehen in gutem Ubereinklang mit denen 
Brandon's (1967), der ffir Bryophyllum tubiflorum nachwies, dab die 
Bilanz zwisehen Malatsynthese und Malatabbau yon den Temperatur- 
optima der beteiligten Enzymsystem abh~ngt. Danach dominiert bei 15~ 
und daruntcr die Malatbildung, bei 25 o C und darfiber dcr Malatverbrauch. 
Man kann schlicBlich aus unseren Kurven und der Tabelle 3 ableiten, 
dab kfihle Nachttemperaturen (ca. 10--15 ~ C) und relativ hohe Tempera- 
turen am Tage (zwischen 20~ und 25~ - - d i e  Photosynthese absatti- 
gcnde Lichtintensitaten vorausgesetzt - -  am giinstigsten ffir die Kohlen- 
stoffbilanz yon T. usneoides sein miissen. Dies sind die Bedingungen, 
welehe diese Pflanze an ihren nat/irlichen Standorten vorfinden diirfte. 

Als weitercr Umweltfaktor spielt bei T. usneoides die Versorgung mit 
Wasser eine wichtige Rolle, da die Art als extremer Epiphyt  keine 
Wurzcln besitzt und die Gewebe daher haufig Wasserdampfdefizite auf- 
weisen (vgl. z. B. Biebl, 1964), die den Kohlenstoffgewinn beeintr~chtigen 
k6nnten. 

Es ist bekannt, dab der wassersparende CAM-Gasweehsel (vgl. u.a. 
Klugc u. Fischer, 1967 ; Kluge, 1972) gerade unter D/irrebelastung betont 
wird. Je niedriger der Wassergehalt, um so starker wird die CO2-Dunkel- 
fixierung gef6rdert und die CO2-Aufnahme am Tage eingeschrankt. Wir 
beobachtetcn eine Steigerung der nachtlichen C02-Fixicrung auf das 
Vierfachc, wenn der Wassergehalt yon 85,7 % auf 80,2 % (s. Absehnitt C, e) 
absank. Benzing und Renfrow (1971) stellten bci Gaswechselmessungen 
an Tillandsia circinata und T. ionantha ebenfalls eine F6rderung der 
CO2-Dunkelfixierung lest, wend das Material nach Anfeuehten abtr0ck- 
note. Sic f/ihren diesen Effekt auf einen bei Befeuchtung zwischen den 
Schuppenhaarcn der Blattoberflache verbleibenden Wasserfilm zurfick, 
der zunachst den Gaswechsel behindert und beim Abtrocknen ver- 
schwindet. Es ist anzunehmen, dab aueh bei unseren ,,feucht" gehaltenen 
Pflanzen wahrend der Experimente zu Abschnitt C,e ein derartiger Was- 
serfilm auftritt.  Maeht man sich jcdoch die Erkl/~rung der obengenann- 
ten Autoren zu eigen, so ist unverstandlieh, warum der Gasaustausch 
im Lieht yon diesem Wasserfflm nicht beeinfluBt wird. Gerade das 
,,feuchte" Material zeigt namlieh am Tage einen starken Gasaustausch, 
wahrend er bei den ,,trockenen" Pflanzen eingeschr~nkt ist. AuBerdem 
ffihrte, bei vielfacher Wiederholung der Experimente, eine stufenwcise 
Erh6hung des Wasserdefizits bis zu cinem bestimmten Austroeknungs- 
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grad bei Pflanzen ohne jeg]iches /~uBerlich anhaftendes Wasser immer 
zu einer Steigerung der CO~-Dunkelfixierung. 

Habituell/~hneln die Zellen des Assimilat ionsparenchyms der T.  usne- 
oides stark denen succulenter Pflanzen mit  CAM. Hier wie dort  beob- 
aehtet  man  Zellen mit  im Verhaltnis zum Plasmaantei l  groBen Vaeuolen 
und  relativ geringem Chloroplastenbesatz. Eine wesentliche Vorausset- 
zung fiir das Auftreten des CAM, ngmlich ausreiehender Speieherraum 
ffir Malat innerhalb der assimilierenden Zellen, scheint also aueh bei 
Tillandsia erffillt zu sein. Die Assimilationsorgane werden hier allerdings 
nu t  aus relativ wenigen derartigen Zellen aufgebaut  (vgl. auch Coutinho, 
1969). Die BlOtter sind daher fadenfSrmig, zudem dieht bedeekt  mi~ 
Schuppenhaaren und  bieten somit nieht  das gewohnte Bild einer Suceu- 
lenten. Tro tzdem ha t  bereits Biebl (1964) Parallelen zwisehen T.  usneoides 
und den Sueeulenten gezogen, mit  denen sis auger der Wasserspeieher- 
fahigkeit des dtinnwandigen Parenchyms auffallend niedrige osmotische 
Werte,  sin gegen grenzplasmolytisehe Eingriffe reeht empfindliches Plas- 
ma  und  die geringe Transpirat ionsrate verbindet.  

Wir sind nieht der Ansicht, dab die hier vorgelegten Ergebnisse zu dem SchluB 
zwingen, das Auftreten des CAM sei nicht an ,,Succulenz" gebunden. Es scheint 
dies eine Frage der Definition zu sein. Uns erscheint sinnvoll, den Begriff 
,,Succuleaz" ira Zusaramenhang rait dera CAM nur auf den Zustand der einzelnen 
Zellen des assimiliorenden Parenehyras und nicht pansehal auf das ganze assirailie- 
reade Organ anzuwenden. So kSnnte man z.B. daran denken, als Kriteriura in 
diesera Sinne den Raumanteil von Plasma und Vacuole raiteinander in ]3eziehung 
zu setzen. Es ware aueh zu untersuchen, ob bei Pflanzen rait homogenem Bauder 
Assirailationsorgane unter Urast~nden das VerhEltnis Wassergehalt/Chlorophyll- 
gehalt brauchbare Werte zur Charakterisierung der ,,Succulenz" ira Zusaramenhang 
mit CAM liefern kSnnte. 

Das Auft re ten yon  CAM ist nieht  auf die hier eingehender unter- 
suehte T. usneoides besehr~nkt, sondern scheint innerhalb der Gat tung 
verbrei tet  zu sein (Tabelle 1 ; Coutinho, 1969 ; Williams, 1970 ; Benzing u. 
Renfrow, 1971). Die Fs zur Dunkelfixierung yon  CO~ und  damit  
zur Photosynthesets  unter  m6gliehst geringem Wasserverlust  ist 
hier offensiehtlich mit  dera VermSgen zur Wasseraufnahme dutch die 
gesamte, stark vergr6f]erte Oberfl~ehe des Vegetationsk6rpers zu einer 
besonders effektiven funktionellen Adapta t ion  an die extremen Bedin- 
gungen des weehselfeuchten Epiphytens tandor tes  kombiniert .  

Wir danken der Deutschen Forschungsgemeinschaft ftir die Unterstiitzung 
unserer Arbeit. Herrn Prof. Rauh, Heidelberg, danken wir ffir die ~berlassung yon 
Pflanzenmaterial. Die Herren Gartenraeister Meussncr und K/ihner fiihrten die 
Kulturarbeiten ira Botan. Garten Wiirzburg bzw. am Bot. Inst. der TU Mfinchen 
durch. 
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