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ENDOGENER RHYTHMUS UND CO,-STOFFWECHSEL
BEI PFLANZEN MIT DIURNALEM SAURERHYTHMUS* *x

Von
E. L. NUERNBERGK

Mit 20 Textabbildungen
( Bingegangen am 15. September 1960)

I Einleitung

Die nachfolgend beschriebenen Versuche und die sie erginzende
Diskussion schlieBen an drei bzw. vier verschiedene Arbeiten an (NUERN-
BERGK 1954, 1955a, b, 1957), die sich vor allem mit dem CO,-Stoff-
wechsel von Pflanzen mit succulenten Assimilationsorganen beschif-
tigen. Als Hauptmefinstrument wurde bei den Untersuchungen der
Ultrarot-Absorptionsschreiber (URAS) benutzt.

Die ganze Versuchseinrichtung wurde seit meiner ersten Vertffent-
lichung (1954) stindig verbessert (vgl. FrinpT 1960), ohne daB sich
prinzipiell an den im Laufe von 6-—7 Jahren erhaltenen experimentellen
Hrgebnissen Wesentliches gedndert hat. Ich glaube daher, daf3 der von
mir beobachtete eigenartige CO,-Stoffwechsel und endogene Rhythmus
auf keinerlei ,,Zufallstreffer beruhen.

Obwolhl m. E. meine Befunde bei der theoretischen Interpretation
des diurnalen S#urestoffwechsels der Succulenten beriicksichtigt werden
miiBten, haben andere Autoren von ihnen nur vereinzelt Notiz ge-
nommen. Auch Raxsox-THoMAS (1960) gehen in ihrer Ubersicht iiber
den Crassulaceen-Saurestoffwechsel (CAM) nicht auf sie ein. Ich will
daher, bevor ich meine neuen Untersuchungen beschreibe, nochmals
kurz den Hergang des CO,-Stoffwechsels bei Succulenten schildern,
wie er sich aus meinen bisherigen Versuchsergebnissen konstruieren 148t.
Dabei ist zu beriicksichtigen, daBl sich meine Experimente immer auf
den gesamten CO,-Stoffwechsel intakier Pflanzen im Verlaufe einer
lingeren Periode von mindestens 24 h erstrecken, nicht etwa auf kurz-
fristige Erscheinungen, die im einzelnen innerhalb des gréferen Rahmens
beobachtet werden kénnen. Ich denke hier z. B. an solche Versuche,

* Herrn Prof. Dr. Dr. h. c. H. v. GuTTENBERG zum 80. Geburtstag gewidmet.

** Folgende Abkiirzungen wurden verwandt: ADP = Adenosin-Diphosphat;
ATP = Adenosin-Triphosphat; CAM = Crassulaceen-Saurestoifwechsel (Crassu-
lacean acid metabolism); DPN = Diphosphorpyridinnucleotid; DPNH, == redu-
ziertes Diphosphorpyridinnucleotid; Pi = anorganisches Phosphat (inorganic phos-
phate); PEP = Phosphoenolbrenztraubensiure (Phosphoenolpyruvat); PGA =
Phosphoglycerinsdure (Phosphoglyceric acid) ; RDP = Ribulosediphosphat; TPN =
Triphosphopyridinnucleotid; TPNH, = reduziertes Triphosphopyridinnucleotid.
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wo nach einer kurzen Bestrahlung die zuerst in einzelnen Blattern auf-
tretenden Stoffwechselprodukte analysiert worden sind.

Alle Versuchspflanzen wurden in Bimskies kultiviert und 2—3mal wéchentlich
mit Nahrlosung begossen. Diese hatte folgende Zusammensetzung: Auf 1000 mi
Wasser kommen 10 mg NaNO,, 200 mg MgS0, - 7 H,0, 350 mg Ca(NO,), - 4 H,0,
330 mg KH,PO,, 100 mg CO(NH,),, 15 mg Ferricitrat und 1 ml Hoaglandsche
A-Z-Spurenclementlosung. Die Konzentration betragt etwa 19/y. Angeséuert auf
pr 5,5 wird mit Phosphor- oder Salpetersdure.

Als Lichtquelle diente, wenn nichts anderes angegeben ist, die Hochdruck-Hg-
Lampe mit Leuchtstoff, Type HPL 400 W von Philips.

Bei vielen Pflanzen mit diurnalem Saurerhythmus gibt es einen
parallel verlaufenden 24stindigen Rhythmus des Kohlendioxyd-Stoff-
wechsels (NUERNBERGK 1954, 1955a, b, 1957). Der Rhythmus besteht
in einer starken CO,-Aufnahme wihrend der Dunkelperiode und einer
schwachen Kohlendioxydabgabe oder -aufnahme wihrend der Licht-
periode (8. 55ff). Das in der Dunkelperiode aufgenommene CO, wird
in Form von l-Apfelsiure gespeichert, wodurch die starke Aciditits-
zunahme des Zellsaftes wihrend dieser Periode zustande kommt. In
der Lichtperiode wird die Apfelsiure wieder abgebaut, wihrend gleich-
zeitig die Aciditdt abnimmt. In extremen Fallen wird praktisch alle,
fiir die Assimilation notwendige CO, in der vorhergehenden Dunkel-
periode gespeichert, und die Pflanze nimmt wihrend der Lichtperiode
iiberhaupt kein CO, auf oder gibt dann sogar geringe Mengen CO,
— vielleicht infolge ihrer Atmung — ab.

Moglicherweise kommt die Kohlendioxyd-Speicherung durch Wasser-
stoffiibertragung mittels reduzierter Pyridinnucleotide (TPNH, oder
DPNH,) zustande (S. 64ff.). In der Lichtperiode werden die wihrend
der Dunkelperiode oxydierten Coenzyme wieder durch Aufnahme von
Lichtenergie reduziert.

1L Die Voraussetzungen fiir das Auftreten der nichtlichen CO,-Fixierung

Damit die ndchtliche Kohlendioxydbindung zustande kommt, miissen
mindestens 3 Bedingungen erfillt sein:

1. das Vorhandensein des enzymatischen Reaktionssystems;

2. eine gentigende Succulenz der assimilierenden Gewebe, d. h. eine
ausreichende Speicherungsméglichkeit fiir die Apfelsdure;

3. eine unterschiedliche Permeabilitit (Intra- und Extrabilitdt)!
der Chlorophyll enthaltenden Zellen fiir CO, bei Licht und in Dunkelheit.

Zu 1. Man kann annehmen, daf} das enzymatische Reaktionssystem
als Voraussetzung fiir das Auftreten des De Saussure-Effektes (nicht-

1 Der Begriff ,,Permeabilitdt wird von mir hier provisorisch gebraucht.
Hieriiber bzw. iiber die Art der Diffusion von CO, in die Zellen von Landpflanzen
ist bisher nur &uflerst wenig bekannt (vgl. RaBivowrrsca 1951, 1956 und VAN DEN
Hoxzerr 1930, S.227).
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liche CO,-Speicherung) immer vorhanden ist (vgl. Raxson-THoMAs L. ¢.,
S. 97). Dieses erhellt daraus, daf nur chlorophyllhaltige Organe zur
Speicherung befihigt sind, und daf die Voraussetzung fiir ihr Eintreten
etne qusreichende vorherige Beleuchtung ist. Merkwiirdigerweise ist dieser
Kardinalpunkt von allen neueren Forschern auf unserem Gebiet iiber-
sehen oder nicht geniigend beriicksichtigt worden, obwohl doch schon
DE Vries (1884) die Abhingigkeit des Grades der nichtlichen An-
sduerung von der Lichtmenge wihrend des vorangegangenen Tages
beobachtet hatte (vgl. NUERNBERGK 1957, S. 209).

Da nun der Chlorophyllapparat nach den bisherigen Feststellungen
stets Wasserstoff iibertragende Enzymsysteme enthdlt, und fir ihre
Wirkung beim CAM nur notwendig ist, daBl sie mit Hilfe der vom
Chlorophyll anfgenommenen Lichtenergie reduziert werden, ist es nicht
notwendig, daB die Succulenten mit OAM noch spezifische Enzyme
enthalten, die bei Pflanzen mit ,,normaler Photosynthese nicht vor-
handen sind.

Zu 2. Dieses ergibt sich auch aus der Analyse der 2. Bedingung.
Raxsox-TaoMas (1960, S. 85, 97, 98) machen in ihrer Ubersicht mit
Recht darauf aufmerksam, daB die Entstehung des Malats und seine
Speicherung in der Zelle an getrennten Orten stattfindet. Die Malat-
bildung erfolgt, wie schon oben erwdhnt, nur in griinen Organen und
ist daher an das Vorhandensein von Chlorophyll gebunden. Dieses
findet sich nur im Cytoplasma, und daher kann auch nur das Cyto-
plasma der Syntheseort fiir die Apfelsiure sein. Andererseits kénnen
die bedeutenden Mengen Malat, die vor allem wéhrend der Nacht bzw.
der ersten Stunden der Nyctoperiode gebildet werden, nicht im Cyto-
plasma verbleiben, sondern werden in der Vacuole gespeichert.

Aus diesen Tatsachen ist es verstdndlich, daBl nur succulente Blétter
mit groBen Vacuolen in den Zellen in der Lage sind, eine CO,-Speiche-
rung auszufihren.

Ein schénes Beispiel ist hierfiir Kalanchoe blossfeldiana (NUERN-
BERGE 1955a, b, S.69 und 1957, S.288). Meine URAS-Versuche
zeigten bei dieser Art, daB nur die succulenten, im Kurztag gebildeten
Blitter den De Saussure-Effekt aufweisen, nicht aber die diinnen, im
Langtag erzeugten Blitter. Analoge Verhiltnisse findet man ferner
bei vielen Orchidaceae, Buphorbiaceae und Asclepiadacene. Auch hier
sind die untersuchten Species mit succulenten Assimilationsorganen
zur Speicherung befihigt, bei den Orchidaceae z.B. Cottleya, Encyclio
atropurpuren, Epidendrum ellipticum, E. schomburgkii, Schomburgkia,
nicht aber dimnblittrige Arten, wie Coelogyne cristata, Cymbidium,
Paphiopedilum und Thunia. In gleicher Weise gibt es bei der Ascle-

1 Die von Rawson-Tmomas (L. ¢.) beriicksichtigten Arbeiten werden weiterhin
nur besonders zitiert, soweit dieses erforderlich ist.
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piadacee Hoya carnose mit dicken Blattern eine Speicherung, bei Hoya

bella. mit diinnen Blattern aber keine, bei der cereusartigen Euphorbia

Blattguerschnrfft
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ep = Epidermis
ass = Assimilationsparenct.
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Abb. 1. Bryophyllum daigremontianum, Blattquerschnitt (mit De Saussure-Effekt)

grandidens CO,-Speicherung, nicht aber bei den mit gréBeren, diinnen
Laubblattern versehenen Fuphorbia pulcherrima (vgl. NUERNBERGK
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Schnift durch die erste Zellschicht unfer der Epidermis

Langsschaitf durch das 453;17;!70f;b/f5par8ﬁcbym,
nahe der Blaffunterserfe

7 =Inlercellularen

Abb. 2a u. b. Bryophyllum daigremontionum. a Schnitt durch die erste Zellschicht unter
der Epidermis; b Langsschnitt durch das Assimilationsparenchym, nahe der Blattunterseite

1957, Abb. 11) und E. splendens. SchlieBlich sind hier auch noch die
succulenten Cactaceae, z. B. Zygocactus mit Speicherung und als Gegen-



Abb. 3. Epidendrum ciliare, Blattquerschnitt (mit De Saussure-Effekt)
lanta, Bd. 56 3
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satz dazu die nicht succulente Cactusart Peireskia aculeata ohne Speiche-
rung zu benhen.

Das Vorhandensein von Pseudobulben oder allgemein méfig ver-
dickten SprofBachsen (z. B. bei Euphorbia splendens) ist dabei gleich-
giiltig, so haben Epidendrum ellipticum und E. schomburgkii keine,
Coelogyne und Cymbidium aber wohl Pseudobulben. Vielleicht ist der

Blattquerschaif, c=Cuficula, ep=Epidermis, ass=Assymilationsparenchym,
scl=Sclerenchym, sclf=sclerenchym. Zellen mif Tipfelkanalen, xy=Xylem,
k=Kristaliconglomerate, p=parenchym. Zellen m=embranporen, plhi=Fhloem.
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Abb. 4. Cymbidium pauwelsii hort. Blattquerschnitt (ohne De Saussure-Effekt)

Chlorophyllgehalt der mehr oder weniger verdickten SproBorgane zu
gering, so dafl die Moglichkeit der Aufnahme von gentigend Licht-
energie zur Enzym-Reduktion nicht gegeben ist.

Es gibt aber nun auch Pflanzen mit succulenten Blattern, die
keinerlei nichtliche CO,-Speicherung ausfilhren und auch keinen aus-
gepragten CAM haben (NUERNBERGK 1955a). Sie finden sich vor allem
unter den Mesembryanthemaceae und wohl auch den Bromeliaceae. Trotz
duBerlich mehr oder weniger gleichen succulenten Habitus der Assimila-
tionsorgane zeigen einige Arten bzw. Gattungen einen De Saussure-
Effekt, andere aber nicht. Unter den succulenten Mesembryanthemaceae
findet man diesen Gegensatz bel Faucaria hybride mit Speicherung,
Gibbaeum shandii, Hottiphyllum (NUERNBERGK 1956a) und Oscularia
(NUERNBERGK 1957) ohne Speicherung. Bergeranthus multiceps nimmb
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mit einem sehr schwachen De Saussure-Effekt eine Mittelstellung ein.
Bei den Bromeliaceae haben Billbergic nutans, Neoregelia ampullaceae

cl

ep
Ay

ass

cl = Cuficularie
ep = Epidermis

ky = Hypodermis
ass = Assimilationsparench.
W = Wass:’{g’r’l*/f'ﬁ-‘-'

I W = isolierfe Wasserz.

R = Raphiden

[ = Intercellufare

Abb. 5. Faucaria duncanii. Blattquerschnitt (mit De Saussure-Effekt)

und Nidularium mayendorffii eine CO,-Speicherung, Aechmea dagegen

nicht, Peperomia (Piperacene) zeigh ebenfalls trotz der dicken Blatter

keinen De Saussure-Effekt. Dasselbe gilt fiir Columnea, Zebrina pendula
3*
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und Drosera binata sowie die dimnblattrigen Asplenium nidus, Bucalyptus,
Fragaria, Saxifraga sarmentose und Sinningia.

Moglicherweise hitten nun anatomische Unterschiede im Blattbau
einen Grund fir die Fihigkeit einer Pflanze, CO, in der Nacht zu

b
i
3

W

Abb. 6. Qlottiphyllum suave. Querschnitt durch den Assimilationsmantel des Blattes
(ohne De Saussure-Bifekt)

speichern, oder ihr Unvermoégen dazu, bilden konnen. Aus den nach
Handschnitten gezeichneten Abb. 1—9* des anatomischen Aufbaues der
Assimilationsorgane einer Anzahl Succulenten mit und chne Speicherung
ist aber ersichtlich, da dieses nicht der Fall ist. Es sind keine in die
Augen fallenden Differenzen vorhanden, aus denen auf das Vorhanden-
sein des Speicherungsvermaogens geschlossen werden konnte, sofern man
von der unterschiedlichen Organdicke absieht (s. oben).

1 Die Schnitte und Zeichnungen wurden dankenswerterweise von Fraulein
GisELa Brink angefertigt.
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Im allgemeinen sind alle untersuchten Assimilationsorgane dadurch
charakterisiert, dal man kein eigentliches Palisadengewebe findet, wohl
aber grofle Intercellularen. Ferner kommen die Chloroplasten in dem
assimilierenden Gewebe bzw. den fir die Speicherung in Frage kommen-

ass = Assimilationsparenchym

I W= isolierfe Wasserzelle
r = Raphidenbindel

335 4

P

Abb. 7. Glottiphyllum suave. Léngsschnitt durch das Assimilationsparenchym

den Zellen sehr zerstreut vor. Ob sich die vielfach vorhandenen, prak-
tisch chlorophyllfreien Wasserzellen der Mesembryanthemaceae an der
Speicherung von Malat beteiligen, bleibe dahingestellt. Kin gewisser
Chlorophyligehalt in den Zellen mu wohl anwesend sein, um sie zur
Speicherung zu befihigen. Jedenfalls weisen solche Pflanzen wie Zebring
pendula, die nur grofle wasserhaltige Epidermiszellen ohne Chlorophyll
besitzen oder diejenigen Orchideen, die zwar Pseudobulben haben, deren
Blétter aber relativ diinn sind, keinen De Saussure-Effekt auf.
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Abb. 8. Hoya carnosa. Blattquerschnitt (mit De Saussure-Effekt)
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An dieser Stelle sind auch diejenigen Pflanzenarten zu erwihnen, die
nach BorgsTrOM (1934, 1938) ihren diurnalen Saurestoffwechsel nicht
auf der Basis von l-Apfelsiure, sondern von d-Isocitronensiure aus-
tihren (vgl. NUERNBERGK 1957, S. 210). Bei einigen Vertretern dieser

Blatlquerschni®, cu=Cuficula, ep=Epidermis, hy=FHypodermis,
ass =,455r}m}’aﬁbﬂyparm€ﬁym, i=Intercellularen, k=Kristalldruse

e L
—¥—ep

o —~—— ass

4,

Abb. 9. Hoya bella. Blattquerschnitt (ohne De Saussure-Effekt)

physiologischen Gruppe, wie Sedum dendroidewm, S. maroccanum, Kleinia
amaniensis, K. anteuphorbium und K. articulate priifte ich den CO,-Stoff-
wechsel, doch war keinerlei Kohlendioxydspeicherung im Dunkeln zu be-
obachten. Quantitativ scheint eine etwaige CO,-Speicherung in Form
von d-Isocitronensdure nur von untergeordneter Bedeutung fiir den
CO,- Gesamtstoffwechsel zu sein. Das ergibt sich auch aus den Versuchen
von VICRERY (1959). Ob Aloe arborescems, welche nach BorasTROM
(1934 D) viel Citrat enthilt und trotzdem stark speichert (NUERNBERGK
1955a), eine Ausnahme bildet, bleibe vorerst dahingestellt.
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Tabelle 1

Das Vorkommen des De Saussure-Effektes

Pilanzenarten
mit néchtlicher CO,-Speicherung

Pflanzenarten
ohne néchtliche CO,-Speicherung

Asclepiadaceae
Hoya carnosa Hoya bella
Stapelia variegata

Bromeliaceae
Billbergia nutans Aechmea
Neoregelia ampullacea
Nidularium mayendorffii
Cuctaceae

Echinopsis eyriesii var.
Mamillaria rhodantha
Phyllocactus pfersdorffii
Zygocactus truncatus

Peireskia aculeata

Composttae

Kleinia amaniensis
Kleinia anteuphorbium
Kleinia articulata

Crassulaceae

Bryophyllum crenatum
Bryophyllum
crenatum X daigremontianum
Bryophyllum daigremontianum
Bryophyllum tubiflorum
Echeveria kircheriana
Kalanchoe blossfeldiana
(Kurztagblitter)
Kalanchoe welwitchii
Sempervivum tectorum

Kalanchoe blossfeldiana
(Langtagblatter)
Sedum dendroideum

Euphorbiaceae

Euphorbia grandidens Euphorbia pulcherrima
Euphorbia splendens
Liliacece
Aloe arborescens
Aloe aristata
Gasteria verrucosa
Sanseviera trifasciata
M esembryanthemaceae

Bergeranthus multiceps z. T.
Faucaria hybrida (Faucaria
coronata X F. armstrongii)

Cattleya labiata var.
Epidendrum ellipticum
Epidendrum schomburgkii
Encyeclia atropurpurea
Schomburgkia crispa

Bergeranthus multiceps z. T.
Gibbaeum shandii
Glottiphyllum herrei
Oscularia deltoides

Orchidaceae

Cymbidium lowianum
Coelogyne cristata
Paphiopedilum insigne
Thunia marshalliana
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Tabelle 1 (Fortsetzung)

Ptlanzenarten Pflanzenarten
mit nachtlicher CO,-Speicherung ohne nichtliche CO.-Speicherung

Verschiedene Familien

Asplenium nidus

Avena sativa

Begonia hybrida
,,Gloire de Lorraine*

Brassica oleracea var. gongylodes

Coleus hybridus

Columnea

Cucumis sativus

Drosera binata

Eucalyptus globulus

Fragaria

Lactuca sativa

Peperomia

Nicotiana tabacum

Peperomia

Primula obconica

Saxifraga sarmentosa

Sinningia hybrida

Zebrina pendula

Eine Ubersicht itber das Vorkommen des De Saussure-Effektes bei den
bisher von mir mitdem URAS untersuchten Pflanzenarten gibt Tabelle 1.

Fassen wir noch einmal das in diesem Abschnitt Gesagte zusammen,
so ergibt sich, daB zwar eine gewisse Succulenz der assimilierenden
Organe Voraussetzung fiir eine néchtliche CO,-Speicherung ist, im tbrigen
aber nicht notwendigerweise zu einer Speicherung fithren muf. Hier
dirfte nun die dritte Bedingung, eine unterschiedliche Permeabilitit des
Cytoplasmas samt seiner Grenzflachen fiir CO, bei Licht und Dunkelheit
mit ihrer Wirkung einsetzen.

Zu 3. Bei Succulenten ist der Weg fiir das Kohlendioxyd zwischen
den Chloroplasten, Wasser speichernden Zellen und Intercellularen be-
sonders grof3. Das CO, muB erheblich mehr Plasmaschichten bzw. -grenz.-
flachen im Verlaufe des CO,-Stoffwechsels passieren als bei nicht succu-
lenten Blédttern. Daher kénnen die vom Licht verursachten Permeabili-
tétsdnderungen des Plasmas und seiner Grenzflichen den Prozel der
Kohlendioxydaufnahme und -abgabe stark beeinflussen.

Einen starken Ausdruck finden diese Permeabilitdtsinderungen bei
plotzlichen Ubergingen von Licht zu Dunkelheit und umgekehrt. Es
treten dann charakteristische Spriinge in den CO,-Stoffwechselkurven
auf, die ich seinerzeit (1955b, S.741f., S.83) schon beschrieben und mit
den Befunden anderer Autoren verglichen habe (1955b, S. 86).

Parallelen zu diesen Erscheinungen findet man bei den Lichtwachs-
tumsreaktionen der Blitter und anderen reizphysiologischen Vorgéingen
(s. NUERNBERGK 1955b, S. 86ff., 1957, S. 218ff.). Besonders bei den
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Variationsbewegungen diirften die durch Licht/Dunkelwechsel indu-
zierten Permeabilitdtsanderungen im Gewebe der mit dicken Parenchym-
wiilsten ausgestatteten Blattgelenke zur Entstehung dieser Bewegungen
beitragen.

Wenn sich im iibrigen der diurnale CO,-Stoffwechsel in mit groBen
Vacuolen versehenen Blattorganen besonders stark manifestiert, so ist
das vielleicht ein weiterer Hinweis fur die Bedeutung der Weglange, die
das Kohlendioxyd in succulenten Blattorganen bis zu den Orten seiner
chemischen Umwandlung zuriickzulegen hat. Verdunkelungsversuche
mit einzelnen Blattpaaren ergaben ndmlich bei Bryophyllum daigremon-
tianum, dal an der Periodizitdt des CO,-Stoffwechsels weit iiberwiegend
die unteren Blattpaare beteiligt sind (Abb. 12). Die Abschirmung dieser
Blétter vor Licht mit schwarzem Papier fithrt zu einer starken Ver-
kleinerung der Ausschlige der CO,-Stoffwechselkurven. Diese Fest-
stellung stimmt ganz mit der Hauptbeteiligung der dlteren Blatter am
CAM iiberein. Moglich wére es freilich auch, daB die jingeren Blatter nur
deshalb mangelhaft reagieren, weil sie nur kleine Vacuolen besitzen und
deshalb nicht geniigend Malat speichern kénnen.

Die Tatsache, dafi vor allem bei manchen Mesembryanthemaceae
trotz Blattsucculenz kein De Saussure-Effekt zu beobachten ist, steht
m. E. mit der von mir angenommenen Bedeutung des Permeabilitats-
faktors fiir das Zustandekommen dieses Effektes nicht in Widerspruch.
So gibt es ja auch nahe verwandte Pflanzenarten mit Blattgelenken, von
denen einige nyctinastische Bewegungen ausfithren, andere aber nicht
(HansGIrRG 1890; vgl. auch GoEBEL 1924). Auch reagieren lange nicht
aile Bldtber so empfindlich auf Licht und Dunkelheit wie diejenigen von
Mimosa pudica oder Phaseolus. In allen diesen Féllen diirfte eine sehr
unterschiedliche Empfindlichkeit der Permeabilitit der betreffenden
Zellen gegentiber dem Wechsel von Licht und Dunkelheit vorliegen, und
bei dem periodischen CO,-Stoffwechsel braucht daher grundsétziich
nicht daran gedacht zu werden, daB dessen Chemismus in dem einen
Falle wohl, in dem anderen aber nicht auf die Bildung und Speicherung
groBerer Malatmengen eingerichtet ist.

II1. Der EinfluB des endogenen 24 h-Rhythmus auf die Gestalt
der CO,-Stoffwechselkurven

Die Parallelitit zwischen dem periodischen CO,-Stoffwechsel und dem
Ablauf der Variationsbewegungen der Blitter bezieht sich auch auf die
endogenen Komponenten, denen alle diese Vorginge.neben der aitio-
nomen Steuerung durch den Licht/Dunkelwechsel unterliegen. So ent-
spricht den in der Rege! im 24 h-Rhythmus bei Dauerlicht sich ab-
spielenden Blatthewegungen ein gleicher Rhythmus der CO,-Aufnahme

und -Abgabe bei den Kohlendioxyd speichernden Pflanzenarten.
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Frither glaubte ich (1957, S. 213, 223), daB zwischen dem Rhythmus
des Kohlendioxyd-Stoffwechsels im Dauerlicht als spezifischer Erschei-
nung und der Fihigkeit zur néchtlichen CO,-Fixierung zu unterscheiden
und z. B. bei der Kohlendioxyd-Speicherung der Orchideen keine endo-
gene Komponente vorhanden sei. Nach neueren Untersuchungen trifft
dies aber nicht zu. Alle von mir untersuchten Pflanzenarten einschlief3-
lich der Orchidaceae weisen bei Dauerlicht einen endogenen 24 h-CO,-
Stoffwechsel-Rhythmus auf, sofern sie den De Saussure-Effekt zeigen.
Der Rhythmus ist zwar je nach der Species unterschiedlich und teilweise
nur schwach ausgepriigt, doch ist er immer vorhanden. RaNson-THoMAS
(1960) haben diesen interessanten Aspekt der Erforschung des ,,Cras-
sulaceen-Stoffwechsels’ nicht beriicksichtigt, da die von ihnen zitierten
Autoren sich hiermit nicht abgegeben haben. Nur Wirkixs (1959, 1960)
beschreibt einen Atmungsrhythmus, der in gewisser Hinsicht mit dem
von mir aufgefundenen Rhythmus zu vergleichen ist (s. S. 50).

Schon 1955 (NUERNBERGK 19556b, 8. 76) und 1957 (S. 216) trachtete
ich danach, experimentell den 24 h-Rhythmus zu veréndern. Hierzu
wurden die Versuche mit dem 36 h-Rhythmus unternommen, da hierfiir
eine geeignete Schaltuhr zur Verfiigung stand. Am meisten bemerkens-
wert war bei diesen Experimenten, daB sehr lange, d.h. mindestens
1—1%/, Jahre lang im 36 h-Rhythmus kultivierte Pflanzen von Bryo-
phyllum daigremontianum den De Saussure-Effekt nicht mehr zeigen,
sondern ebenso wie normale Pflanzen ohne diurnalen Rhythmus bei
Licht CO, aufnehmen und bei Dunkelheit CO, abgeben (vgl. das oben
Gesagte und S.46). Es war also nicht moglich, einen regelrechten
36 h-Rhythmus des CO,-Stoffwechsels zu erzielen.

Spater wurden mit Hilfe der 36 h-Schaltuhr verschiedene weitere
Licht/Dunkelwechsel-Versuche in ihrer Wirkung auf den CO,-Stoff-
wechsel von Bryophyllum daigremontianum untersucht, von denen einer
auf S. 56 noch genauer beschrieben werden wird. Am interessantesten
war das Resultat eines Versuches mit einem Licht/Dunkelwechsel von
9:9:9: 9 h, der vom 23. 9.—9. 10. 58 lief. Es wurden fiir ihn Bryophyllen
gebraucht, die vorher iiber 1 Jahr lang im 36 h-Rhythmus kultiviert
worden waren. Die Beleuchtungsstirke betrug 36 000 Ix, der Luftdurch-
satz 160—170 1/h und die Temperatur 23—26° C.

Die Versuchspflanzen begannen sofort einen auffilligen Rhythmus
ihres CO,-Stoffwechsels zu zeigen (s. Abb. 10). Bei Lichtbeginn war zu-
néchst ein grofer, zunehmender CO,-,,Aufnahmebogen‘‘ der Kurve, dann
5 h nach Lichtanfang ein umgekehrter CO,-,,Abnahmebogen‘* zu beob-
achten. Bei Beginn der Dunkelperiode war eine schwache ,,Zacke’ in der
Kurve zu sehen, verbunden mit CO,-Aufnahme. In den ersten 2 Doppel-
perioden = 2x9:9h fand wahlend der Dunkelperiode tiberwiegend
CO,-Abgabe s’catt Nach vnd nach hebt sich aber die Kurve in der
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Dunkelperiode, und von Dunkelperiode 5 an ist ira Dunkeln fast nur noch
CO,-Aufnahme vorhanden. In der folgenden Doppelperiode ist aber
wieder Abnahme der CO,-Aufnahme wéihrend der Dunkelperiode zu
beobachten, dann wieder eine Zunahme derselben. In der 8.—9. Doppel-
periode sieht man im Dunkeln eine starke CO,-Aufnahme, ebenso in der
BN PR 13.,- 17. und 21. Doppel-
L LXIIXG| h=]) Y4\ Rhythmus periode.
i g Bryophyltam dugremontumin Es ergibt sich also, daff
20k |\ ssoontux | i dem 9 X 9% 9% 9 Licht-
Avgente]  Dunkelrhythmus ein 24 h-
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4 —— 24 i Irallt die 9: 9 h-Periode
B k L \ so, daf3 von 20—5h oder
i P N L von 2—11 h Dunkelheit

.‘;'////mge/ 3 herrscht, so ist die CO,-
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Zeit (De Saussure-Effekt)
\ maximal.
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Kurven deutlich wieder.

Dieser Versuch stimmt in seinem KErgebnis gut mit dem auf S. 56
noch zu beschreibenden Experiment, das zu einer anderen Jahreszeit aus-
gefiihrt wurde, iiberein. Im iibrigen zeigen auch die beiden Abb. 5 und 6
aus meiner Arbeit von 1957, ein Maximum der CO,-Aufnahme in den
frithen Morgenstunden, niemals aber in den Mittagsstunden.

Meines Erachtens ist mit diesen Ergebnissen geniigend erwiesen, daf in
den Bryophyllen ein latenter 24 h- Rhythmus vorhanden ist, der auch durch
sehr unterschiedliche Licht] Dunkel-Wechsel nicht beseitigt werden kann.

Unter geeigneten Bedingungen (s. unten) ist es praktisch nicht még-
lich, diesen 24 h-Rhythmus zum Verschwinden zu bringen. Anhalts-
punkte dariiber, wie bzw. ob iiberhaupt seine tigliche Regulierung
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erfolgt, kann ich aus meinen bisherigen Experimenten nicht ziehen. In
groBen Ziigen diirfte er ontogenetisch festgelegt sein wie ja auch eine Uhr
fiir einen 24stiindigen Tagesablauf eingerichtet ist, doch schlieBt dieses
nicht die Notwendigkeit aus, daB von Zeit zu Zeit eine Regulierung auf
den tdglichen Tag- und Nachtwechsel erfolgen mufl. Dagegen hat die
Annahme Btwyives (1959, 1960) manche Wahrscheinlichkeit fur sich,
dafl der 24stindige CO,-Stoffwechsel-Rhythmus irgendwie mit dem
Rot/IR-Pigmentsystem gekoppelt ist.

In fritheren Experimenten mit Dauerlicht konnte ich bei verschie-
denen Pflanzenarten, vor allem Bryophyllum daigremontianwm, stets
wieder feststellen, dafi der Rhythmus verhaltnismaBig schnell abklingt,
wenn zur Beleuchtung starkes Fluorescenzlicht mit viel Blananteil
benutzt wurde. Wurden z. B. Bryophyllen mit 20000 spez. Ix =
~6000 uW/em? (s. NUERNBERGK 1955b, S. 68) oder noch intensiverem
Dauerlicht von Philips-HPL-Lampen bestrahlt, so flachten sich die
Amplituden der CO,-Stoffwechselkurven bald bis zu ihrem villigen Ver-
schwinden ab. Ahnlich war bei Kalanchoe welwitchii nach 3wo6chent-
lichem Dauerlicht mit 35000 Ix HPL-Licht kein Rhythmus mehr zu
erkennen. Betrug dagegen die Intensitdt des Dauerlichtes nur 5000 Ix
spez. Ix = ~15000 uW/em?, so war der CO,-Stoffwechsel-Rhythmus
bei Bryophyllum ohne merkliche Abschwichung viele Wochen lang zu
beobachten.

Benutzte ich nun aber Natrium-Dampflicht (etwa 1000 xW/cm?), das
nur sehr wenig Blau enthilt, und zu 85% die Wellenlingen 589/950 nm
emittiert, so konnte ich den Rhythmus noch nach 2—3 Monaten Dauer-
licht nicht zum Verschwinden bringen, vielmehr lief er mit konstanter
Starke weiter.

Die Rot absorbierende Pigmentform scheint also den Rhythmus zu
begiinstigen, die IR und Blau absorbierende Form ihn dagegen zu
hemmen, was mit dem Wirkungsspektrum der ,,Hochenergiereaktion*
(vel. Morr 1959) ibereinstimmdt.

Auch bei den Variationsbewegungen diirfte eine schwichere Blau-
strahlung férdernd auf die Aufrechterhaltung des endogenen Rhythmus
einwirken. So verwendeten BUNNING-SCHONE-SCHNEIDERHGHN (1957)
als Dauerlichtquelle bei ihren Versuchen mit Phaseolus-Blittern nur eine
40 W-Tageslicht- Leuchtstofflampe, die 1m #ber den Pflanzen ange-
bracht war (vgl. BoNNing 1956b). Hiermit dirften am Standort der
Pflanzen nur etwa 150-—200 lx erreicht werden, und doch zeigt Abb. 4a
der beiden Autoren, daf} die Blattbewegungen nach 5—6 Tagen noch un-
vermindert fortgehen. Die Befunde von Btrnving-LorcHER (1957), nach
denen hellrotes Licht (etwa 610—690 nm) die Dauer der endogenen
periodischen Variationsbewegungen verlingert und die Periodenlinge
besonders beeinfluBBt, bieten ebenfalls eine Parallele zn dem oben
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geschilderten Verhalten des De Saussure-Effekts (—CAM) in verschieden-
farbigem Licht. Die beiden Autoren glauben, daf auch hier die Regu-
lierung durch Mitwirkung der Rot/IR-Pigmentsysteme zustande kommt.
In unserem Falle kann man sich die Verhaltnisse allerdings auch so ge-
lagert vorstellen, dafl die endogene plasmatische Permeabilititskom-
ponente durch kurzwellige Strahlung analog zum Phototropismus stark
gestort bzw. unterdriickt wird, wihrend langwelliges Licht sie mehr oder
weniger unbeeinfluft 1a8t.

Wihrend bei den Variationsbewegungen, wenn diese nach lingerer
Versuchsdauer im Dauverdunkel nachlassen, eine ,,Ankurbelung® der
endogenen 24 h-Periode durch voriibergehend im 24 h-Rhythmus ge-
gebene Lichtimpulse, z. B. 1h Licht auf 23 h Dunkelheit, zu einem
langeren Andauern der periodischen Bewegungen fithrt, erreicht man mit
dem spiegelbildlichen Modus bei den endogenen CO,-Stoffwechselrhyth-
men von Bryophyllum daigremontianum nicht den gleichen Erfolg. Hier
wird vielmehr, wenn man z. B. das Dauerlicht in 24-stiindigem Abstand
durch 1 h Dunkelheit unterbricht, d. h. auf 23 h Licht 1 h Dunkelheit
gibt, nicht etwa die Gesamtdauer des endogenen 24 h-Rhythmus ver-
langert, sondern der sonst ibliche Ablauf dieses Rhythmus verindert:
wihrend der einstiindigen Dunkelperiode tritt ein kurzzeitiges Unter-
schreiten des Kompensationspunktes ein, dem ein langsamer Anstieg der
Photosynthesekurve bis zur néachsten Lichtunterbrechung folgt. Diese
Erscheinung beobachtet man sogar bei Na-Dampfbeleuchtung (Abb. 11),
die besonders geeignet fiir die Aufrechterhaltung des endogenen Rhyth-
mus ist (s. oben).

Vielleicht induziert die Unterbrechung der Lichtzufuhr eine Storung
der sonst im Dauerlicht sich rhythmisch abspielenden Permeabilitéits-
dnderungen. Im tibrigen kann man dieses Versuchsergebnis mit einer
anderen Hrscheinung in Parallele bringen, die sich auf den CO,-Stoff-
wechse] der im 36 h-Licht/Dunkelwechsel (z. B. 20:16 h) aufgewachsenen
Bryophyllen bezieht. Diese Bryophyllen, welche sich wie normale Pflan-
zen verhalten und im Dunkeln keine oder fast keine CO, mehr speichern
(s. NuerNBERGK 1957, S.216, 217), zeigen némlich beim plétzlichen
Ubergang von (Kunst-)Licht zn Dunkel und umgekehrt auch nicht mehr
die charakteristischen, auf S. 41 erwahnten Kurvenausschlige, die sonst
fiir alle CO,-speichernden Pflanzen typisch sind, wenn diese im Labora-
torium mit Kunstlicht behandelt werden (vgl. NUERNBERGK 19554,
S. 395 und 1955b, S.74ff.). Bei den 1957 (Abb.5 und 6) wiederge-
gebenen Kurven, wo der CO,-Stoffwechsel von 36 h-Bryophyllen bei
einem Licht/Dunkel-Wechsel von 12:24h bzw. 24:12h beschrieben
wurde, sind zwar bei den Licht/Dunkel-Ubergéingen und vice versa noch
kleine Kurvenspriinge vorhanden, doch befanden sich die Versuchspflan-
zen erst etwas ilber 1 Jahr im 36 h-Rhythmus. Dagegen zeigt eine vom
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8.8.57 datierte Kurve fiir einen Licht/Dunkel-Rhythmus von 20:16h kei-
nerlei Kurvenspriinge mehr. Seit den erwidhnten dlteren Kurven waren die

Bryophyllen aber inzwischen
18 Monate linger im 36 h-
Rhythmus kultiviert worden.
Meines Erachtens kann
bei derartigen Bryophyllen
das CO,-Speicherungssystem
praktisch nicht mehr in
Aktion treten, weil die
starke Stérungdesendogenen
Rhythmus-Systemsdurchdie
aufgezwungene 36 h-Periode
den unterschiedlichen Ein-
fluf von Licht und Dunkel-
heit auf die Permeabilitit der
betreffenden Speicherzellen
mehr oder weniger unter-
driickt bat. Die Permeabili-
tét dirfte sich daher sowohl
im Licht als auch im Dunkein
nicht oder kaum dndern. Al-
lerdings ergibt ein Licht/Dun-
kel-Wechsel im 9:9:9:9 h-
Rhythmus, wie wir gesehen
haben (8. 43), wiederum sehr
wohl rhythmische CO,-Stoff-
wechselkurven, die auch mit
Kurvenspriingen“ verbun-
den sind. Dieses Verhalten
erinnert an die eigenartige Re-
aktionsweise von Tomaten-
blattern, wo nach den An-
gaben von BoNpE (1955) und
Hirmax (1956) Cyclen von
4:4 h, 12:12 h und 16 bis
20:8—4h keinerlei Chloro-
phyllschidden  hervorrufen,
dagegen die Cyclen 8:4 h,
11:4h, 14:4 h und bei kon-
stanter Temperatur auch
der Cyclus 6:6 h chlorophyll-
schadigend wirken.

. S . V¥
/ L Bryaphylium dajgremont | | |
v /m Na-Oaverlich? !
e A | von 19000 Lux ! J
L ( !
- |
% A 7\ /min } A
i i
i
4 1
B \
14 |
70 j
g

1*
SN
™~
N

6.72.56

M

T TT Ti

2 ]

——] ———

L
1)
B

i

L

00 200 300 0 0 700 200 300 40 500
pom COy ppm C0y

Abb. 11. CO.-Stoffwechsel von Bryophyllum dai-

gremontionum im Natriumdampf-Dauerlicht (etwa

2370 uWjcm?) bei cinstiindiger Unterbrechung der
Beleuchtung., Ordinate = Uhrzeit



48 E. L. NUERNBERGK

Neben dem endogenen 24 h-Rhythmus ,normaler Pflanzen weist
Bryophyllum noch einen endogenen Jahresrhythmus auf (vgl. BoxNiNg
1956 und OVERBECK 1957). Dieser dullert sich in einer jahreszeitlich
wechselnden Speicherfahigkeit fir Kohlendioxyd und einem damit
24 — variierenden Verméogen zur

4 untere e schnelleren oder langsameren
| verdunf. :%gg@g%e verdunkelf | Umstellung des Rhythmus
VAR I /A A auf andere Licht/Dunkel-

L\ 20000 Lux s ‘L perioden. Nach den von mir
A7L/min A 71/min (1955b, S. 791t.) beschriebe-
i nen CO,-Stoffwechselkurven
Il ist die Speicherfihigkeit im
Frihjahr — genauer von
etwa Dezember bis April —
IR geringer als im Sommer (ab
Mitte Mai) und Herbst, ob-
wohl die natiirlichen Strah-
lungsintensitidten im Friih-
jahr hoher als im Herbst
sind. Eine Analogie zu dieser
i Erscheinung bildet das Re-
7 f, L Ly ML aktionsvermogen der Avena-
E 0 A Koleoptile auf Wuchsstoff,
das ebenfalls von November
f"‘ bis April verringert ist.
Die eben erwihnte, durch
¢ A5 10 7055 | 9721956 Il__—“? die starke endogene Kompo-
L L \l nente bedingte Variabilitét
i ’ \ in der Umstellung auf andere
W0 2 a0 W0 0 w0 20 30 47 s Beleuchtungsrhythmen ist

ppim C0p pem C0z s folgenden Versuchsergeb-
Abb. 12, CO,-Stoffwechselkurven von Bryophyllum . . C 1.
daigremontianum im normalen und spiegelbildlichen — 1188€N ersichtlich: Bestrahlt

Licht/Dugkelrhyjchmus im Dezember (1?{.. 12. 56) man BTyophyZlum-Pﬂanzen
und mit partieller Verdunklung der Blétter. .

Ordinate = Uhrzeit im Sommer oder Herbst von

18—8 h und lifit sie von

8 —18 h im Dunkeln, so paBt sich die CO,-Stoffwechselkurve schnell an
die verénderten Lichtzeiten an (Abb. 12; vgl. auch NUBRNBERGK 1955a).
Macht man den gleichen Versuch im zeitigen Frithjahr, so dauert es meh-
rere Wochen (~ 5), bisdie Stoffwechselkurven einigerma@en spiegelbildlich
gegeniiber denjenigen verlaufen, welche die Pflanzen im Licht/Dunkel-
wechsel von 8—18 h/18—8 h machen (Abb. 13). Die Umstellung ist jetzt
ferner nicht ganz vollstindig und die CO,-Abgabe in der Lichtperiode von
18—8 h weniger stark als bei Pflanzen im normalen Rhythmus. Meist
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stimmung auf den umgekehrten Licht/Dunkelrhythmus 22—10/10—22 h im Mirz
(6. 3. bis 30. 3. 57). Ordinate = Uhrzeit

zeigen sie, besonders die im Friihjahr auf Nachtbestrahlung umgestimm-

ten Bryophyllen, bei anschlieBender Dauerbeleuchtung mit starkem

Fluorescenzlicht (HPL-Lampen) keinen endogenen Rhythmus mehr,

sondern nehmen gleichm4Big konstant CO, auf. Sie dhneln damit weit-
Planta, Bd. 56 4
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gehend den im 36 h-Rhythmus aufgezogenen Pflanzen ohne Rhythmus
im Dauerlicht (S. 46, 47).

Interessant ist es, die in diesem Abschnitt gegebene Beschreibung des
endogenen CO,-Stoffwechsel-Rhythmus intakter Bryophyllen mit dem
von WiLkins {1959, 1960) beobachteten Atmungsrhythmus einzelner
Blitter und sogar von Blattgewebe bel Bryophyllum fedtschenkoi zu ver-
gleichen, Infolge des unterschiedlichen Versuchsmaterials treten neben
manchen Analogien auch verschiedene Differenzen in den beiderseitigen
Ergebnissen auf. Zwar 1iBt sich in meinen CO,-Stoffwechselkurven
wihrend der Atmungsperiode auch der 24 h-Rhythmus nachweisen
(8. 62), doch ist er in den Versuchen von WILKINS mehr prononciert.
Allerdings muBte er dafiir seine Versuchsobjekte in CO,-freie Luft
bringen, denn in Normalluft war der Atmungsrhythmus in seiner MeB-
anordnung nur schwach ausgeprdgt. Auflerdem hatte er die groBten,
allerdings schon nach wenigen Tagen sich abschwéchenden Amplituden
im Dauerdunkel, wihrend Dauerlicht den Rhythmus zum Erldschen
brachte. Mit meinen Ergebnissen beim integralen CO,-Stoffwechsel-
rhythmus intakter Pflanzen stimmen diese Daten wenig iberein. Anderer-
seits konnte aber WirgkinNs den Atmungsrhythmus schon bei Blattgewebe
von nur 1 cm? Fliache nachweisen, was meinen Vorstellungen tiber die Be-
deutung der Permeabilitit des Zellgewebes fiir die Entstehung des CO,-
Stoffwechgelrhythmus eine Stiitze gibt.

Wriking findet fiir den Atmungsthythmus im Dunkeln meist nur
eine Periodenlinge von 22 h, wihrend ich immer nur Perioden von 24 h
Dauer beobachtet habe. SchlieBlich hemmt bei WiLkINS rotes Ixauerlicht
den Rhkythmus und blaues fordert ihn, wihrend ich das Umgekehrte ge-
funden habe. Allerdings benutzt WILKINS niedrigere Strahlungsintensi-
titen als ich, so dalBl man daran denken kénnte, daB im einen Fall eine
Niedrig-,im anderen aber eine Hochenergiereaktion beobachtet worden ist.

Vielleicht ist die von WirginNg beschriebene Form des Atmungsrhyth-
mus latent auch in meinen CO,-Stoffwechselrhythmen enthalten, nur
tritt er bei meiner Versuchsmethodik nicht hervor und wird durch die
viel bedeutendere rhythmische CO,-Aufnahme meiner Bryophyllum-
Pflanzen verdeckt. Man kann das der von WiLkins (1959, Fig. 5C) gege-
benen Kurve fir Normalluft entnehmen, wo das Versuchsobjekt zur
. iblichen® Zeit (21—4 h) CO, aufnimmt. Zu der gleichen Zeit weisen
Wikmns Kurven 1959, Fig. 5A, B; 1960, Fig. 2 in CO,-freier Luft ein
Minimum der Atmung, d. h. CO,-Abgabe auf.

1V. €0,-Stoffwechsel und Bliithzustand

Wihrend nach den von Ransox-THoMAs (1960) zitierten Autoren der
CAM einen EinfluB auf die Blittenbildung ausiibt bzw. durch diese beein-
fluBt wird, batte ich bereits 1957 (S. 228) bei Kalanchoe blossfeldiana
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zeigen konnen, dall zwischen CO,-Stoffwechsel und generativer Phase
keine direkten Beziehungen bestehen. Neuere Beobachtungen an Bryo-
phyllum daigremontianum bestitigen dies. Ende 1958 konnten 2 blithende
24 h-Pflanzen mit dem URAS untersucht werden. Eine dieser Pflanzen
atmete bei der Registrierung ihres CO,-Stoffwechsels stindig (Kurven
vom 27, 11.—2. 12. 58). Das andere Exemplar mit noch nicht erblithten
Knospen zeigte in seinen Kurven vom 11.12.—15.12. dagegen den
typischen De Saussure-Effekt. Diese Pflanze wurde an der Wurzel ab-
geschnitten. Trotzdem verdnderte sie ihren Rhythmus tiberhaupt nicht,
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Abb. 14. Verlauf des pu-Wertes des Zellsaftes von adaptierten 36 h-Pflanzen von
Bryophyllum daigremontianum im 20—16 h Licht/Dunkelrhythmus

nur nach 3 Tagen wird die néchtliche CO,-Aufnahme etwas schwicher
(Kurven vom 15.—20. 12. 58). Aus diesen Versuchen ist zu ersehen, daB
auch das Blihen von Bryophyllum mit dessen CO,-Stoffwechsel nichts
zu tun hat. '

V. Beobachtungen iiber den Verlauf des py-Wertes des Zellsaftes
von Sueculentenblittern

Wihrend man anatomisch kaum unterscheiden kann, ob ein Blatt
zur CO,-Speicherung mittels Malates in der Lage ist, 148t eine 24stiindige
Beobachtung des pp-Wertes des Zellsaftes dieses eher zu. Die Abb, 14
bis 16 geben derartige Messurgen wieder, bei denen der pg-Wert geringer
Mengen ausgeprefiten Zellsaftes elektrometrisch bestimmt wurde. So-
weit URAS-Kurven fiir die betreffenden Pflanzenarten vorliegen, ist
eine befriedigende Parallelitit zwischen den Ergebnissen beider Methoden
vorhanden. Ich erwihne z. B. die Kurve fiir Hoya carnosa, die im Unter-
schied zur Kurve von Hoya bella starke Schwankungen im diurnalen
Séurewert erkennen 146t, was mit dem Vermégen zur CO,-Speicherung
iibereinstimmt. Analog weist der pg-Wert des Zellsaftes bei adaptierten

4%
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36 h-Pflanzen von Bryophyllum daigremonfianum nur geringe Schwan-
kungen auf, was mit jhrem Verhalten bei der URAS-Analyse iiberein-
stimmt (s. S. 56).
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Abb. 15, Verlauf des pu-Wertes des Zellsaftes von Oscularie (ohne De Saussure-Effekt),
Hoya carnosa (mit De Saussure-Effekt) und Hoya belle (ohne De Saussure-Eifekt). Ge-

wichshausversuch. ——— Oscularia (ohne CO,-Speicherung); ——-—-= Hoya carnosa (mit
CO,-Speicherung); — «~-— Hoya bella (ohne CO,-Speicherung)
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Abb. 16. Verlauf des pm-Wertes des Zellsaftes von dloé arborescens (mit De Saussure-
Effekt), Senecio herreianus, Epidendrum ellipticum (mit De Saussure-Effekt) und Vanilla.
Gewichshausversuch, — . —-— Aloé arborescens: Senecto herreianus;
———— Epidendrum ellipticum; ————=~- Vanilla aromatica

Bei 2 pg-Wert-Kurven, nimlich denen von Senecio herreianus und
Vanilla aromatica liegen noch keine URAS-Kurven vor, aus denen man
ersehen konute, ob hier gleichfalls die Parallelitédt zwischen CO,-Stoff-
wechsel und Verlauf des pp-Wertes des Zellsaftes gegeben ist. Von
Vanilla erwahnten bereits WARBURG (1886) und BENDRAT (1929) eine
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Lichtentsiduerung iiber Tag und eine Ansiuerung wéhrend der Nacht.
Ich habe verschiedentlich versucht, CO,-Stoffwechselkurven von Vanilla
zu erhalten, doch zeigten die Versuchsobjekte jedesmal ein bei vielen
Arten im URAS-Versuch hiufig zu beobachtendes Verhalten: sie , taten
nichts®, d.h. die CO,-Stoffwechselkurve zeigt nur eine mehr oder weniger
konstante, dullerst geringe Atrmaung an. Man kann dieses Verhalten sehr
oft wahrnehmen, ohne dall man den Versuchspflanzen duflerlich ihre
Stoffwechselruhe ansehen kann. Bei vielen mehrjdhrigen Pflanzen, wozu
meine Versuchsobjekte ja durchgehend gehéren, 145t sich eine lingere
oder kiirzere Ruheperiode postulieren, in der auch der CO,-Stoffwechsel
in gewisser Analogie zur Samenruhe minimal ist. Wéhrend dieser Periode
ist von Assimilation keine Rede, doch ist auch die Atmung auf ein
Minimum reduziert. AufBerlich ist sie, wie erwihnt, nicht zu erkennen.

Die Kurve von Senecio herreianus weist einen ausgeprigten Shure-
rhythmus auf. Das ist auffallend, weil ich bei verschiedenen ebenfalls zu
den Compositen gehérenden Kleinia-Arten nie einen De Saussure-Effekt
beobachten konnte. Vielleicht mégen hier die gleichen Verhiltnisse wie
bei den auf S. 31 erwihnten Euphorbia-Arten vorliegen, wo die dinn-
blattrigen Species keine CO,-Speicherung aufweisen. Bei Kleinia arti-
culata z. B. ist ebenfalls nur der Stamm verdickt, nicht jedoch sind es die
Blatter, wihrend bei Senecio herreianus die Bliatter hoch succulent sind.

V1. Der absolute Betrag des CO,-Stoffwechsels von Suceulenten

Will man den CO,-Stotfwechsel der Succulenten unter normalen Ver-
haltnissen richtig denten, so ist die Kenntnis der absoluten Werte ihrer
CO,-Aufnahme und -Abgabe unerlifilich. In der Literatur konnte ich
hieriiber keine niheren Angaben finden, denn weder der Photosynthese-
Band 5 des Handbuchs der Pflanzenphysiologie (1960) noch die von
Raprzowrren (1951, S. 996{f.) gegebenen Tabellen iiber die maximale
Photosynthese hoherer Landpflanzen enthalten Succulentennamen.

Aus einer Zabl von Bryophyllum-Kurven, wo nach Versuchsabschlufl
Blattgrofie und -trockengewicht bestimm®t worden war, lief3 sich aber der
absolute Betrag der CO,-Aufnahme und -Abgabe rechnerisch ermitteln.
Es seien hier einige Daten fiir die maximale Aufnahme und Abgabe von
CO, angefithrt, die allein von besonderem Interesse sind, weil ja infolge
der cigenartigen Gestalt der Stoffwechselkurven alle Werte vom Maxi-
mum bis zu 0 vertreten sein kénnen.

Bryophyllum crenatum. Kurve vom 9. 4. 59, 25000 1x, 12:12 h Licht-
Dunkelwechsel, 200 C. a

Maximale CO,-Aufnahme gegen Ende der Lichtperiode = 4,42 mg
COy/h - dm?=28,23 mg CO,/h - g Trockengewicht.

Maximale COp,-Abgabe=1,6mg COu/h-dm?2=2,99mg CO,h-g
Trockengewicht.
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Bryophyllum daigremontianum. Kurve vom 25.4.59, 25000 Ix,
12:12 h Licht/Dunkelwechsel, 20° C.

Maximale CO,-Aufnahme in der Dunkelperiode = 5,66 mg CO,/h - dm?
= 17,04 xg COy/h - g Trockengewicht.

Maximale CO,-Abgabe in der Lichtperiode =1,7 mg CO,/h - dm?
= 2,11 mg COy/h - g Trockengewicht.

Unter besonderen Bedingungen kann die maximale CO,-Aufnahme
von Bryophyllum daigremontionum bedeutend héher als der oben an-
gefiihrte Wert liegen. So wurde in den noch zu besprechenden Versuchen
mit COy-freier Luft beobachtet, daB nach einem 14 h-Aufenthalt in CO,-
freier Luft wihrend der gleichzeitigen Lichtperiode gegen Ende der darauf-
folgenden 10 h-Dunkelperiode in Normalluft eine maximale CO,-Auf-
nahme von 11,27 mg COy/h - dm? =10,88 mg CO,/h - g Trockengewicht
auftrat (Kurve vom 24./25. 6. 59).

Verglichen mit dem CO,-Stoffwechsel anderer Pflanzenarten seien
folgende Daten erwihnt, die mit meiner URAS-Apparatur, d. h. also
unter vergleichbaren Verh#ltnissen ermittelt worden sind. So betragt
nach Virrwoox (1959) die CO,-Aufnahme von Flechtenarten (Lecanora
varia, Parmelia furfuracea und P. physodes) bei 20000 1x 1,8—2.7 mg
COy/h - g Trockengewicht. Fir Tomaten und Gurken wurde von FrinpT
(1960) bei einer maximale Assimilation gewahrleistenden Beleuchtungs-
intensitdt von 28000—45000 1x und 25—27° C eine reelle Assimilation
von 9,77 bzw. 10,18 mg COy/h - dm?=39,73 bzw. 47,05 mg COyh - g
Trockengewicht bestimmt. Hamporr (1959) fand bei ihren ebenfalls mit
dem URAS ausgefithrten Photosynthesebestimmungen fir die apparente
Assimilation von Phaseolus, Tomate, Kohlrabi und Spinat Raten von
7,95 (Bohne) bis 13,90 mg COy/h - dm2,

Die Dunkelatmung wurde von FEINDT fiir Tomaten mit 1,22 und fiir
Gurken mit 1,52 mg COu/h - dm? ermittelt.

Der CO,-Stoffwechsel der Bryophyllen verlduft also im Normalfalle
bedeutend intensiver als derjenige der Strauchflechten, erreicht aber doch
nur etwa die Hilfte desjenigen von Tomaten, Gurken und Kohlrabi und
2/, des Stoffwechsels von Phaseolus, wenn man ihn auf die Blattfliche
bezieht. Andererseits kann aber Bryophyllum im Sonderfall eine sehr
hohe, der Tomate vollkommen vergleichbare CO,-Aufnahme vollziehen.

Dieses deutet darauf hin, daB die Stomata bei Blattsucculenten vom
Typus Bryophyllum keine besondere Bedeutung fiir den CO,-Stoffwechsel
besitzen (vgl. NurrnsEre® 1957, S. 225 und Winkins 1959, S. 385).

Auf das Trockengewicht bezegen ist der Bryophyllum-COy-Stoff-
wechsel freilich nur klein gegeniiber demjenigen der oben genannten
Gemiisepflanzen, jedoch erheblich grofier als der von Flechten. Die
Ursache hierfiir liegt zweifellos in dem groBen Anteil von nicht
assimilierender Substanz (Wassergewebe) bei Bryophyllum im Vergleich
zu den Blittern von Gurke und Tomate.
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Zusammenfassend 148t sich feststellen, dafl der CO,-Stoffwechsel von
Bryophyllum, auf die Blattfliche bezogen, mit dem entsprechenden Stoff-
wechsel von Mesophytenblittern durchaus quantitativ vergleichbar ist,
wie z.B. Daten von Bovsen-JENSEN (1932) zeigen, nach denen etwa die
Lichtblatter von Fagus eine CO,-Assimilation von 6,6, die Schatten-
blitter eine solche von 2,4 mg CO,/h - dm? aufweisen.

VII. Das Verhiltnis der CO,-Aufnahme wihrend der Photo- und Nyeto-
periode bei Sueculenten, inshesondere Bryophyllum
RaxsoN-THoMAS vertreten in ihrem Bericht noch die These, der Aus-
gangspunkt fiir die Bildung der Apfelsiure im Succulentengewebe seien
vorher gebildete Hexosen, d. h. die Kohlenhydratbildung wird wor die
Acidifizierung und nicht hinter die Acidifizierung gelegt (meine Hypo-
these; s. NUERNBERGK 1957).

Die nachfolgenden Angaben bieten m. E. eine kréftige Stitze fir
meine Ansicht. Was die Versuche hiertiber betrifft, sei hinzugefiigt, dal
die Versuchspflanzen bei der Untersuchung ihres CO,-Stoffwechsels nach
Moglichkeit die ginstigsten Bedingungen hierfir vorfinden, d. h. in
moglichst natiirlichem Zustand untersucht werden. In vielen Fillen
kann ich jetzt Bryophyllum-Pflanzen 14 Tage und linger in den Ver-
suchskiivetten lassen, chne dal sich ihre Reaktionseigenschaften
nennenswert verdndern.

Zunidchst habe ich aufs Geratewchl einige Kurven hinsichtlich des
Betrages der CO,-Aufnahme und -Abgabe im Dunkeln und im Hellen
analysiert. Die Methode besteht in einer Planimetrierung der Flachen,
welche die Kurven oberhalb und unterhalb der Kompensationslinie (CO,-
Gehalt der in die Kiivetten tretenden AuBenluft) umschreiben. Die ge-
messenen Quadratzentimeter sind dann ein relatives Mal3 fiir die auf-
genommenen und abgegebe-
nen CO,-Mengen, das man Licht

Dunkel
aber unschwer auf absolute Datum |06 s | 0oy |COLAut.| COn
Werte wumrechnen kann. nahme | Abgabe | nahme | Abgabe
wenn man CO,-Analysen, 13,658 505 54
wie sie in Abschnlt.t VI 14658 55.4 . 395| _—
beschrieben wurden, hinzu- 15.6. 58 38,4 3.3 579 —
tiigt. Hierseienzunichstnur ~ 16-6.58 25,0 40 4101 —

; 17.6.58 15,5 3,0 31,00 —

relative Werte angegeben.  1g 4 53 44,0 . 425 —

CO,-Stoffwechselkurven +92288 | —10,3 |+257.3] —
von Bryophyllum daigre- — 103
montianum bei 35000 Ix, +218,5

14:10 h Licht/Dunkelwech-
sel. Relative Werte fiir die CO,-Aufnahme und -Abgabe, berechnet
nach den Fldchen der Kurven vom 13.6.—I18. 6. 58.
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In der Nyctoperiode wurden 257,3 p CO, aufgenommen.
In der Photoperiode wurden 218,5 p aufgenommen, obwohl die Photo-
periode 4 h linger als die

Licht Dunkel Nyctoperiode dauerte.
Datum | o aut- | 00, |COs-Aut-| cO.- Kurven vom 19. 6. bis
nahme Abgabe | nahme | Abgabe 27.6.58. (Qleiche Bedin-
gungen und Pflanzen wie
Tabelle 8. 55.

In der Nyctoperiode
wurden jetzt 285,4p CO,,

19.6. 58 37,3 1,2 | 303
20. 6. 58 25,0 — | 308
21.6.58 33,0 33| 330
22.6.58 20,0 2,01 29,0

23.6.58 130 | 52| 300 _ ;
24.6.58 39,6 31| 34,8 in der Photoperiode 255,2 p
25.6.58 | 37,1 | 25| 365 €0, sufgenommen.

LI

26. 6. 58 33,6 0,8 30,5 . 1 .
27.6.58 25,8 0,1 30,5 Die hier oben ana.lysmr—

12734 | —18,2 | 285.4 ten Kurven geben keines-
— 18,2 wegs ein besonders auf-
-} 255,2 fallendes Bild der CO,-Aut-
nahme im Dunkeln.
Viel bedeutender ist diese z. B. nach der folgenden Tabelle bei
den Kurven vom 28.3.59, 25.4. und 26. 4. 59.

|

Tabelle 2
Netto-CO,-Aufnahme in der
12,5 h-Lichtperiode 11,5 h-Dunkelperiode
Datum oy cod
. m; .
Relatiy | 0 00 /dme | Trocken: | ROV | g coydme| Trocken:
B gewicht P gewicht
28. 3. 59 21,0 48,0
25.4. 59 22,3 15.9 19,7 44,8 324 40,2
26. 4. 59 21,8 15,7 19,5 54,8 39,4 . 48,9

Jedenfalls zeigen die mitgeteilten Zahlen, daf in der Regel die nécht-
liche CO,-Aufnahme so bedeutend ist, dal die Bildung von Malat aus
vorher vorhanden gewesenen Hexosen unméglich den CO,-Stoffwechsel
von Succulenten allein zu erkliren vermag.

Zum Vergleich mit der CO,-Stoffwechselbilanz der im normalen 24 h-
Licht/Dunkelwechsel gehaltenen Bryophyllen folgen nunmehr die ent-
sprechenden Zahlenwerte fir die ,,36 h-Bryophyllen® (8. 43, 46).

Kurven vom 25. 4—29. 4. und 12,—15. 5. 58. Drei kleine 36 h-Bryo-
phyllen, 30000 Ix, 20:16 h Licht/Dunkelwechsel 400 I/h Luftdurchsatz,
Temperaturen zwischen 15° C (Dunkelperiode) und 24° C (Lichtperiode)
schwankend.

Wie man sieht, {ibertrifft bei diesen 36 h-Bryophyllen die CO,-Auf-
nahme am Tage (362,1 p) bedeutend diejenige bei Nacht (65,8 p), d. h.
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Tabelle 3
Licht Dunkel

Datum

CO,-Aufnahme CO;-Abgabe CO,-Aufnabme CO,-Abgabe
23. 4. 58 46,4 (T) 9,4 (N) 2,1
25. 4. 58 36,4 (N) 0,4 8,5 (T) 8,3
26. 4. 58 50,3 (T) 23,2 (N) 2,0
28. 4. 58 47,5 (N) 5,8 (T) 8,2
29. 4. 58 48,5 (T) 21,0 (N) : nur 9 h lang

12./13. 5. 58 61,4 (N) 12,0 (T) 1 0

14. 5. 58 72,0 (T) 21,5 (N) 5,0

-+ 362,5 0,4 --101,4 35,6

— 04 — 35,6

43621 p + 658p

die 36 h-Pflanzen haben mehr oder weniger einen ,,normalen* CO,-Stoff-
wechsel. Trotzdem ist aber analog zu dem auf S. 43 beschriebenen Ver-
such auch hier ein versteckter endogener 24 h-Rhythmus zu beobachten.
Die Angaben (N) und (T) bedeuten nidmlich, daf} die Lichtperiode wih-
rend des 20:16 h-Licht/Dunkelwechsels bald in die natiirliche Licht- und
bald in die natiirliche Dunkelperiode fillt. Nun verliuft ja der normale
Stoffwechsel eines 24 h- Bryophyllums aus dem Gewéchshaus z. B. nach
den Daten von 8. 55, 56 so, dafl hauptsichlich CO, wihrend der Nacht,
nicht aber am Tage aufgenommen wird. Folglich konnte man erwarten,
daB, wenn die 16 h-Dunkelperiode in die natiirliche Nacht fallt, anch die
00,-Aufnahme eine groBere ist, sofern eben der endogene 24 h-Rhythmus
noch vorhanden ist. Dieses ist, wie die kursiv gedruckten Zahlen zeigen,
tatsdchlich der Fall, denn sie liegen alle héher als die entsprechenden
Werte fiir eine in die natiirlichen Tagesstunden fallende Dunkelperiode.
Wir haben also auch hier ein schénes Beispiel dafiir, da8 sich der endogene
24 h-Rhythmus aunf keine Weise ganz aus den Bryophyllen verbannen
148¢, selbst wenn diese 11/, Jahre lang in einem 36 h-Licht/Dunkelrhyth-
mus anfgezogen worden sind.

VIIIL. Die CO,-Aufnahme und -Abgabe von Bryophyllen, wenn sich diese
periodisch in CO,-freier Luft befinden

Fiir meine Hypothese, da§ fir den CO,-Stoffwechsel von Bryophyllen
in erster Linie die in der Nacht aufgenommene Kohlensiure und ihre
Umwandlung in Malat mafigebend ist, bilden Versuche mit CO,-freier
Luft eine wichtige Stiitze. Wie ich frither (1955b) erwihnt hatte, ist es’
technisch schwierig, véllige CO,-Freiheit der Kiivettenluft in einem
offenen Zirkulationssystem zu erzielen. Nach zahlreichen Versuchen
konnten die Kiivetten aber so gut abgedichtet werden, daf der URAS
bei lebhaftem Luftwechsel durch die Kiivetten nach 1—2 h (bei grofem
Kiivetteninhalt) auf 0 zuriickging. Die Versuchsmethodik wurde nun so
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eingerichtet, da mit der Schaltuhr, welche den Licht/Dunkelwechsel
steuerte, ein elektrisches Gasventil verbunden wurde, so daB nach Be-
lieben entweder Licht -}- CO, oder Dunkelheit 4 CO, oder Licht ohne CO,
oder Dunkelheit ohne CO, geboten werden konnte. Stickstoff aus der
Bombe statt CO,-freier Luft zu bieten, war nicht méglich, denn bei O,-
Mangel verschlechterte sich der Allgemeinzustand der Bryophyllen sofort
auBlerordentlich (vgl. Raxson-THoMAS 1. c., S. 90).

Nach meiner Hypothese mufl es nun den Bryophyllen mehr oder
weniger gleichgiiltig sein, wenn sie wihrend der Lichtperiode kein CO,
erhalten, wohl aber ist die Darbietung von CO, in der Dunkelperiode
wichtig. Die Kurven bestétigten diese Anschauung und widerlegten
gleichzeitig die Meinung, fir die Bildung von Malat sei am Tage zuvor
eine Photosynthese erforderlich.

Allgemeiner Verlauf der Kurven unter periodischer Darbietung
von COy-freier Luft

(Kurven vom 18. 6.—86.7.59.) 25000 1x, Licht/Dunkelwechse] 14:10h,
259 C. Luftdurchsatz 1 1/min.

1. Modalitidt (Abb. 17, 18). Licht + Normalluft; Dunkelheit -+ CO,-
freie Luft. Der Kurvenverlauf wahrend der Lichtperiode ist praktisch
nicht von dem unter normalen Verhéltnissen zu unterscheiden. Wahrend
der Dunkelperiode mit CO,-freier Luft geht jedoch der Schreiber des
URARS nicht auf 0, sondern zeigt einen gewissen CO,-Gehalt an, der auf
Abgabe von CO, durch Atmung der Versuchspflanze zurtickzufithren ist.
Diese bewegt sich fiir mehrere, derartige CO,-freie Dunkelperioden bei
etwa 2,06—2,9mg COyh -dm?=1,99—282mg CO,/h-g Trocken-
gewicht. Im Verlauf einer Dunkelperiode, d.h. bis zum Beginn der
néchsten Lichtperiode verliuft die CO,-Abgabe sehr konstant. Der
konstante Zustand der CO, Abgabe wird etwa 2 h nach Umschaltung auf
CO,-freie Luft erreicht.

Fiir den Verlanf der Lichtperiode mit Normalluft sei die Kurve vom
20. 6. 59 als reprisentativ beschrieben: Sowie das Licht um 8 h angeht
und Normalluft eintritt, geht die CO,-Kurve stark nach rechts und exr-
reicht nach etwa 21/, h den K.P. Der Kurvenverlauf wiahrend dieser Zeit
weist aber darauf hin, daBl an sich der endogene Rhythmus latent wih-
rend der CO,-freien Dunkelperiode weitergegangen ist. Daher findet man
um 12h 15 — wie iiblich — wahrend der Photoperiode eine geringe
CO,-Abgabe (2,22 mg COu/h - dm?) und darauf bis Ende der Licht-
periode einen schwachen Anstieg der Kurve, der am Schlufl bei Beginn
der Dunkelheit zu einer CO,-Aufnahme von 3,8 mg/h - dm? fithrt. Am
folgenden Tage (21.6.) dauerte die CO,-Abgabe wihrend der Photo-
periode + Normalluft linger und war stirker (bis zu 3,07 mg/h - dm?).
Sonst war kein Unterschied im Verhalten des Versuchsobjektes zu
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beobachten. Am 22.6. und 23. 6. war wihrend der Lichtperiode +
Normalluft sogar nur CO,-Abgabe festzustellen (3,9 mg/h - dm?).
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Abb. 17. CO.-Stoffwechselkurve von Bryophyllum daigremontianum bei CO,-freier Luft
wihrend der Dunkelperiode, fritherer Zustand. Ordinate = Uhrzeit ~

Abb. 18. CO,-Stoffwechselkurve von Bryophyllum daigremontionum bei CO,-freier Luft
wahrend der Dunkelperiode, spiterer Zustand. Ordinate = Uhrzeit

Abb. 19. CO,-Stoffwechselkurve von Bryophyllum daigremontionum bei CO,-freier Luft
wahrend der Lichtperiode. Ordinate = Uhrzeit

2. Modalitidt (Abb. 19). Am 24. 6. wurde wihrend der Lichtperiode
CO,-freie Luft und wihrend der Dunkelperinde Normalluft gegeben.
In diesem Falle findet wihrend der Photoperiode nur Atmung statt,
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die mit 3,79—9,11 mg CO,/h - dm? erheblich héher als die CO,-Abgabe
in CO,-freier Dunkelperiode liegt. Der hochste Wert von 9,11 mg ist
dabei durch die Wirkung des endogenen Rhythmus bzw. den Ubergang
von Dunkel zu Licht bedingt, der auch bei der , Normalkurve* immer
nach Lichtbeginn einen Ausschlag der CO,-Stoffwechselkurve zuerst weiter
nach links und dann von links nach rechts erzeugt, d. h. von zuerst noch
niedrigerem CO,-Gehalt der Kiivettenluft zu spiter héherem Gehalt.

Bel Beginn der Nyctoperiode mit Normalluft wiederholt sich dieser
Ausschlag im gleichen Sinne, so dafi 2 h nach Lichtabschalten fast der
K. P. erreicht wird. Nunmehr beginnt aber die Pflanze wieder bis zu
einem Maximum von 11,27 mg/h - dm? CO, avfzunehmen Wenn das
Licht am 25. 6. um 8 h wieder eingeschaltet wird, tritt der oben er-
wihnte ,, Kurvensprung® erneut ein und die Pflanze gibt darauf wihrend
der Photoperiode mit 5,03—86,0 mg/h - dm? ziemlich konstant Kohlen-
dioxyd ab. In den folgenden Tagen wiederholt sich das gleiche Spiel,
nur ist es auffallend, daf3 die CO,-Aufnahme wihrend der Dunkelperiode
in Normalluft nicht besonders hoch ist, z. B. am 26.6. maximal
12,23 mgfh - dm? am 27. 6. maximal 5,3 mg, am 28. 6. maximal
7,06 mg/h - dm?,

Nach diesem Versuch wurde die Wirkung des Luftventils kontrolliert.
Um bis zum Kohlendioxydgehalt 0 zu kommen, waren bei dem ge-
wahlten Luftdurchsatz immerhin 4 b notwendig, wahrend nach Um-
schalten von kohlendioxydfreier Luft auf Normalluft der normale
CO,-Gehalt in der Kiivette bereits nach 2 h erreicht wurde.

Ein weiterer analoger Versuch mit anderen Bryophyllum-Pflanzen
hatte prinzipiell das gleiche Ergebnis. Fassen wir dieses alles noch
einmal zusammen, so ist folgendes festzustellen:

1. Wiahrend des Wechsels von Normalluft zu CO,-freier Luft, gleich-
giiltig ob die Normalluft wahrend der Lichtperiode oder wéhrend der
Dunkelperiode geboten wird, lduft der endogene Rhythmus weiter.

2. Die bereits auf S.41 erwihnten . Kurvenspringe® der CO,-
Stoffwechselkurven beim plétzlichen Ubergang von Licht zu Dunkel
und vice versa sind, wenn die Normalluft wihrend der Dunkelperiode
gegeben wird, in genau dem gleichen Ablauf vorhanden., Wird dagegen
die Normalluft wihrend der Photoperiode gegeben, so sind sie mehr
oder weniger stark unterdriickt.

3. Nach dem auf S. 41{f. Gesagten ist fiir diese Kurvenspriinge und
den Ablauf des endogenen Rhythmus nur die Deu.ung méglich, daf
es sich um Verdnderungen der Plasmapermeabilitit fir CO, handelt.

Diese Anderungen kénnen aber weniger gut sichtbar werden, wenn
die Bryophyllen allein in der Photoperiode CO,-haltige Luft erhalten,
weil sie das CO, dann auf Grund ihres spezifischen CO,-Stoffwechsels
nicht recht aufnehmen kénnen. Die CO,-Tension in den Geweben diirfte
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daher in diesem Falle nur gering sein, so dal kein CO, fiir die Kurven-
spriinge oder ,,gushes and bursts” der Literatur zur Verfiigung steht.

4. Die CO,-freie Luft macht sich sowohl bei Licht als auch im
Dunkeln dadurch bemerkbar, daf eine betréchtliche CO,-Abgabe durch
die Pflanzen eintritt, welche aber im Lichte gréBer ist als im Dunkeln.

Moglicherweise ist diese CO,-Abgabe so zu interpretieren, dafl in
CO,-freier Luft ein starkes Gefille fur CO, zwischen den Zellen bzw.
deren Zellwdnden und der Intercellularenluft vorhanden ist-

Im iibrigen ist aus den bisherigen Versuchen zu schlieBen, dall der
CO,-Entzug wihrend der Lichtperiode nur insofern einen Einflufi auf
die COy-Aufnahme wéhrend der Dunkelperiode ausiibt, als dal diese
etwas niedriger als im Normalfall ist.

Normalluft wihrend der Lichtperiode hindert andererseits die Bryo-
phyllen nicht daran, wihrend dieser Zeit praktisch kaum CO, aufzu-
nehmen, vielmehr meistens in dem fir den ,,Normalfall“ giiltigen
schwachen CO,-Abgabezustand zu verharren.

IX. Die €0,-Aufnahme und -Abgabe von Suceulenten, welche periodisch
mit 10%iger Zuckerlisung hespritzt werden

Diese Versuche zeigen eine gewisse Analogie zu den unter VIIIL.
beschriebenen Experimenten, und zwar aus dem Grunde, weil man
hier nach der Darreichung von Zucker wiederum fast immer nur eine
starke CO,-Abgabe erhalt.

Die Versuche mit dem Bespritzen von Saccharose-Losung auf die
Blatter wurden mit Aloe aristata und vor allem Bryophyllum daigre-
montianum ausgefithrt. Die Darreichung der Lésung erfolgte durch
UbergieBen der Planzen mit einer kleinen Brause. Da Bryophyllum-
Blatter Spaltéfinungen auch auf der Oberseite haben, war ein Ein-
dringen der Nahrlosung gewihrleistet, doch wire die Wirkung vielleicht
eindringlicher gewesen, wenn mit einem Zerstduber auch die Unterseite
behandelt worden wire. Gelegentlich wurde die 10%ige Zuckerlésung.
wenn sie mehrere Tage aufbewahrt werden sollte, zum Schutz vor
Pilzinfektionen mit Spuren von Chinosol versehen. Die Darreichung
der Losung erfolgte im 1. Teil der 14-stiindigen Photoperiode.

Ganz allgemein tritt kiirzere oder lingere Zeit nach dem Geben der
Zuckerlosung eine starke CO,-Abgabe (Atmung) auf, die teilweise be-
trachtlich stirker als die vorhergehende CO,-Aufnahme ausfillt. Bei
Aloe ist diese Atmung gewohnlich intensiver als bei Bryophyllum, was
vielleicht damit zusammenhéngt, dafl sich die Losung zwischen den
gestaucht angeordneten Blittern linger hilt, wihrend sie bei den
Bryophyllum-Blattern schnell abtropft. Nach und nach klingt die
Zuckerwirkung ab, was sich bei Bryophyllum durch Abnahme der
CO,-Abgabe ausdriickt. Man kann dann besonders deutlich sehen, daf3
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der endogene Plasmarhythmus weiter — auch im Atmungsbereich —
anhilt, denn wenn das Licht an- und abgeschaltet wird, treten die
auf 8. 41 erwihnten Kurvenspriinge auf.

Vielfach verlaufen die Kurven der mit Zuckerlésung bespritzten
Pflanzen vollig parallel zu den Kurven der nicht behandelten Pflanzen,
nur sind sie unter die Kompensationslinie (== Kurve fiir den CO,
Gehalt der Aulenluft) nach der Atmungsseite zu verschoben. Halt man
die Pflanzen im Dauerdunkel, so ist die CO,-Abgabe entsprechend
stdrker als bei beleuchteten Pflanzen.
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Abb. 20. Verlauf des pm-Wertes des Zellsaftes von Bryophyllum daigremontignum mit
(==-=-- p—e— e — ) und ohne ( ; ~— — —) Zuckerfiitterung der Blitter

Bei manchen Pflanzen dauert es linger, bei anderen kiirzer, bis die
Zuckerwirkung auf den CO,-Stoffwechsel einsetzt. Im giinstigsten Fall
geht das Versuchsobjekt fast sofort nach Darreichen der Zuckerlosung
zur CO,-Abgabe iiber, im ungiinstigsten Fall vergehen bis zu diesem
Stadium iber 24 h. Ebenso ist auch die Dauver der Zuckerwirkung
unterschiedlich. So ging ein vorher im Gewichshaus befindliches Bryo-
phyllum daigremontionum, das in der Kivette vom 26.2.—86. 3. 59
bei einem Luftdurchsatz von 240 Lk, 14:10h Licht/Dunkelwechsel,
und 25000 1x nur schwachen CO,-Stoffwechsel mit De Saussure-
Effekt (nichtliche CO,-Aufnahme) zeigte und am 5. 3. 59 Zucker be-
kam, vom 6. 3.59 10 h an zu starker CO,-Abgabe tiber. Diese dauerte
trotz des Licht;Dunkelwechsels noch bis zum 9. 3. 59 an.

Auch bei Aloe trat hiufiger der Fall ein (Kurve vom 10. 1. 59). daB
die CO,-Abgabe mit ihrem Maximum erst etwa 24 h nach dem Begieflen
mit der Zuckerldsung einsetzte, und dann tagelang (hier bis zum 15. 1.)
anhielt. Es ist nicht ausgeschlossen, dal die verspitete Reaktion der
Pflanzen auf das Bespritzen mit Zucker durch das unkontrollierbare
verzogerte Findringen des Kohlenhydrates in die Zellen bedingt ist.
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Was mit dem Zucker in der Pflanze geschieht, kann nicht ohne
weiteres gesagt werden. Dall er von etwa in den Intercellularen der
Blitter vorhandenen Mikroorganismen oxydiert wird, ist unwahrschein-
lich, denn dann wiirde sich bei der CO,-Abgabe wohl nicht der endogene
Rhythmus so deutlich bemerkbar machen. Ich habe den pg-Wert von
mit Zucker bespritzten und unbespritzten Bryophyllen dber 24 h lang
verfolgt, wobei die Aciditdt des Zellsaftes der gespritzten Blitter deut-
lich niedriger lag (Abb. 20). Hieraus ist zu schlieBen, da8 ein Einbau
des Kohlenhydrates in Malat — wenn iiberhaupt — nur unvollkommen
erfolgt. Die Malatsynthese scheint aber trotz der Zuckergabe, wenn
auch mit verringerter Intensitdt vor sich zu gehen, denn sonst wire
der auch jetzt vorhandene diurnale Aciditatswechsel nicht zu verstehen.
Wahrscheinlich wird der Grofiteil des Zuckers unabhingig vom Malat-
Speicherungssystem nach dem Schema des normalen Atmungsstoff-
wechsels tiber den Tricarbonsidurecyclus zu CO, akgebaut.

Mryer-Mevius (1959, S. 588) fitterte Tropaeolum-Blitter ebenfalls
mit Saccharose, aber auch mit anderen Hexosen. Sie maf den 0,-Ver-
brauch in der Warburg-Apparatur und stellte bei Darreichung von
Saccharose eine bedeutend hohere Atmung als bei Fiitterung mit z. B.
Lactose und Rhamnose fest. Der Wert des Respirationsquotienten habe
bei den mit Rohrzucker gefitterten Proben nahe 1 gelegen. Tn unserem.
Fall hitte man den Respirationsquotienten genau nur mit einer gleich-
zeitig mit den URAS-Messungen stattfindenden Gasanalyse des Sauer-
stoffverbrauchs bestimmen kénnen. Hierfiir standen aber keine Appara-
turen zur Verfiigung.

X. Uber die Natur des fiir die C0,-Fixierung bei den Succulenten
erforderlichen Reaktionssystems

Wie schon in Abschnitt IT betont (8. 30), ist fir das Zustande-
kommen der nichtlichen CO,-Fixierung bei den Pflanzen mit diurnalem
Saurerhythmus 1. gentigend starke Beleuchtung in der der Dunkel-
periode vorangegangenen Lichtperiode, 2. das Vorhandensein eines
lichtempfindlichen enzymatischen Reaktionssystems erforderlich. Vor
allem in meiner Arbeit von 1957 (S.205{f.) suchte ich diese beiden
Punkte an der Hand von Literaturangaben zu analysieren. Die Not-
wendigkeit der Beleuchtung fiir das Zustandekommen der CO,-Fixierung
im Dunkeln ist vielleicht das interessanteste Problem der Art und
Weise, wie die Succulenten ihre Photosynthese ausfiihren, denn dieser
Prozell ist bei ihnen schon von Natur aus in mindestens zwei Teil-
vorgingen zerlegt, den wir bei den Pflanzen mit ,,normaler Photo-
synthese erst kiinstlich konstruieren miissen, nimlich 1. die Aufnahme
von Lichtenergie und 2. der nach diesem photochemischen Proze$ rein
chemisch im Dunkeln ablaufende Vorgang der CO,-Fixiernng nnd deren
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Einbau in organische Substanz. Ich méchte annehmen, daf3 sich an
diesen 2. Prozef ein 3. lichtabhéngiger Vorgang anschlieft, in dem die
von der aufgenommenen CO, herrithrende Apfelsiure unter Abgabe
dieser CO, wieder in ihre Ausgangsverbindung tiberfiihrt wird, wihrend
das CO, in normaler Weise photosynthetisch zu Kohlenhydrat um-
gewandelt wird.

Im folgenden seien mangels eigener experimenteller Befunde an
Hand der neuen Literatur die Modalitdten diskutiert, die maBgebend
fir die Dunkelfixierung der CO, nach vorheriger Beleuchtung und
den nachfolgenden Abbau der CO, sind.

1957 (8.207£f.) nahm ich vielleicht zu sehr vereinfacht an, der Haupt-
vorgang der Dunkelfixierung der CO, liege nach einem Befund von Ocroa
(1951} in der reduktiven Karboxylierung von Brenztraubensidure zu
1-Apfelsiure unter Aufnahme von €O, mittels des hydrierten Coenzyms
TPNH - H*. Pirson (1957) hielt diese Annahme fiir bisher unbewiesen.

coox

|
CH, CH,

|

CO + €O, -+ TPNH -+ H* = CHOH -+ TPN*+ (Malic Enzym)
|

COOH COOH

Trotzdem diirfte das Prinzip dieser Hypothese nach wie vor zu-
treffen, nur sind mehrere enzymatische Reaktionen an dem Prozefl
beteiligt, von denen aber eine sicherlich in der Reduktion von Pyridin-
Nucleotiden durch das Licht besteht.

H,0 4 TPN+ Licht TPNH - H
2 DPN+*  Chloroplasten | DPNH + H

1958 ist auBerdem von ArNON et al. (s. die Ubersicht von KanDLER
1960) entdeckt worden,daB Lichtenergie mit Hilfe von gebrochenen Chloro-
plasten (d. h. Chloroplasten-Suspension in Wasser) und Chloroplasten-
extrakt gleichzeitig neben der Pyridinnucleotid-Reduktion auch aus
ADP - anorganischem Phosphat ATP zu bilden vermag nach der Formel:

+ 2 05

gebrochene Chloroplasten
Mg*t, Chloroplastenextrakt

TPN + ADP +- Pi -+ Licht TPNH -+ ATP + 1/, 0,.

Das Vorhandensein von ATP ist aber wichtig fir die Bildung von
Ribulose-Diphosphat aus Ribulose-5-Phosphat (s. S. 66).

Im iibrigen wird jetzt von vielen Autoren (s. z.B. DUYSENS-AMESZ
1959, Burier 1960, KanpLer L. c., S. 51) TPNH neben ATP als absolut
notwendig fiir die CO,-Reduktion iiber PGA bei der Photosynthese
angesehen.

EBErRHARDT (1958, S.180) zdhlt in seiner Zusammenfassung 3 ver-
schiedene Moglichkeiten der CO,-Dunkelfixierung auf, die alle eine
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Variante der auch von mir (1957, S.208) in Erwigung gezogenen
Wood-Werkman-Reaktion sind, nidmlich:

1. Mittels Apfelsiureenzym (malic enzyme) die oben erwahnte
reduktive Karboxylierung der Brenztraubensdure, wobel nach ihm
nur statt TPN das Coenzym DPN als Wasserstoffilbertriger dient.

CH, - CO - COOH + CO, + DPN—H, = HOOC-CHOH - CH, - COCH + DPN

2. Mittels Phospho-enol-Brenztraubensiure, Carboxykinase und ADP
die Umwandlung des PEP zu Oxalessigsiure:

CH, = C—COOH + CO, - ADP = HOOC:CH, CO-COOH + ATP

0
{

PO,H,
Diese Reaktion hat aber nach Ransonx-Taomas (l. c., S. 97) weniger
Wahrscheinlichkeit, weil man PEP-Carboxykinase, obwohl an sich weit
verbreitet in Pflanzengeweben, bisher noch nicht in Pflanzen mit CAM
nachgewiesen hat.

3. Die gleiche Reaktion wie unter 2., jedoch ohne ADP mit Hilfe
von PEP-Carboxylase:

CH, = C—COOH + €0, = HOOC - CH, - CO - COOH | P;
|

0]

{
POH,

Die 3. Reaktion halten EBErRHARDT und Raxson-THoMas (1960,
S. 98) fiir am wahrscheinlichsten, weil man im Blattextrakt von Bryo-

phyllum PEP-Carboxylase und auBerdem als erstes Produkt der Dunkel-
fixierung von CO, Oxalessigsdure hat nachweisen konnen,

Die Reduktion der Oxalessigsiure zu Apfelsiure erfolgt dann
weiter durch Apfelsiuredehydrogenase und DPN-H,. Dieses DPN-H,
miiite dann aber nach meiner Hypothese wihrend der Lichtperiode
aus DPN reduziert werden, so daf also auch hier die Mitwirkung des
Pyridinnucleotids erforderlich ist.

Gegen die unter 3. beschriebene Hypothese spricht nur die von mir 1957
zitierte Feststellung Ocmoas, dall in der Regel die Koppelung der beiden Reak-
tionen Brenztraubensaure-Oxalessigsiure und Oxalessigsiure-1-Apfelsiure in
vitro nicht gelingt.

Wichtig ist bei der Beurteilung der Versuchsergebnisse verschiedener Autoren
die Vorbehandlung ihres Versuchsmaterials. Zum Beispiel benutzten Savtymax-
KuNITaKE-SPOLTER-STITTS (1956) nur junge Blatter von 1-—2em Linge von
Bryophyllum calycinum fiir ihre Versuche. Nun sind nach dem auf §.42 Ge-
sagten vor allem nur die 4lteren, ausgewachsenen Blitter an dem diurnalen Siure-
rhythmus beteiligt, nicht aber die jungen, noch unausgewachsenen. AuBerdem
konnten die abgeschnittenen Blatter nur 20 min lang im Dunkeln CO, fixieren.

Planta, Bd. 56 5
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Wenn nun SALTMANX et al. als erstes Produkt der CO,-Fixierung die Oxalessigsiure
postulieren nach dem Schema:

Kohlenhydrat

+Coz

PEP Oxalessigsaur
PEP-Carboxylase 1gsaure

Glykolyse
PEP

s0 mag die Art der Bildung des PEP vielleicht fiir ihre Versuche zutreffen, diirfte
sich aber nicht unbedingt auf den allgemeinen Fall der CO,-Speicherung im
diurnalen CO,-Stoffwechselrhythmus erstrecken.

Raxsow-TroMmAs (1960, S. 102) stellen auch die Méglichkeit in Be-
tracht, daB Ribulose-Diphosphat und PEP als CO,-Akzeptoren fungieren :

RDP 4 CO, — 2PGA
2PGA—2H,0 — 2PEP

Allerdings konnen sie sich nicht erkldren, wie im Dunkeln RDP
gebildet wird. Da nun aber nach ArNox et al. (s. S. 64) ATP mit Hilfe
von Lichtenergie aus ADP 4 P; gebildet und andererseits nach dem
Calvin-Schema der Photosynthese RDP mit Hilfe von ATP und Kinase
aus Ribulose-5-Phosphat entsteht (vgl. LrurHARDT 1959, S. 527), hat
dieser Weg der Malatsynthese Wahrscheinlichkeit gewonnen. Hierbei
konnte sogar in doppelter Weise CO, fixiert werden, einmal mit Hilfe
von RDP, das andere Mal bei der Umsetzung von PEP zu Oxalessig-
siure. Eine Dunkel-CO,-Fixierung iitber RDP mittels ATP wiirde indessen
nicht die so charakteristische Vergréfierung des Malatgehaltes wihrend
der Dunkelperiode verursachen kénnen.

Vielleicht hat aber die CO,-Fixierung mittels RDP groBere Bedeu-
tung fiir die Umsetzung des in der Nacht gebildeten Malats in Kohlen-
hydrate. Dieses kann nur bei Licht geschehen, denn sonst wiirde bereits
im Dunkeln die Malatmenge abnehmen. Aullerdem stellte schon
VICKERY (1954) fest, daB Stirke im Dunkeln héchstens verschwindet,
nicht aber gebildet wird, was nur im Licht geschieht (VIcKERY 1959). l

Nach Raxsox-THoMas (1. c., S.104) wird zunichst die Apfelsiure
wieder decarboxyliert und ergibt dabei CO, und Pyruvat oder PEP
sowie DPNH. Sie erértern die Frage, was mit dem Pyruvat oder PEP
geschieht. Es wird angenommen, dafl nur wenig Pyruvat oder PEP,
z. B. iiber PGA auf dem umgekehrten Weg der Glykolyse direkt zu
Kohlenhydraten synthetisiert wird. Der Hauptteil soll iiber den Tri-
carbonsiure-Cyclus zu CO, oxydiert werden.

Meines Erachtens wird aber diese Anschauung dem Problem der
Kohlenstoffgewinnung bei den Succulenten nicht gerecht. Es ist nicht
einzusehen, warum das in der Nacht gebildete Malat erst am folgenden
Tag iber den Tricarbonsdurecyclus wieder vollstindig zu CO, abgebaut
werden mufB. FEinen wirklichen Kohlenstoffgewinn hat die Pflanze
doch nur von dem CO,, das bei der Decarboxylierung des Malats anfallt.
Das PEP braucht sie aber wieder fiir die Malathildung in der folgenden
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Dunkelperiode, denn sonst miilite dieses aus Kohlenhydraten neu ge-
bildet werden!. Ich glaube daher, dall in der Hauptsache das PEP
unangetastet bleibt und nur das bei seiner Bildung anfallende CO,
nach dem Calvin-Schema (Bassmam-Canvin 1960, S. 915) durch RDP
zu PGA umgesetzt wird. Die hierfiir notwendige Lichtenergie ist bei der
tir die RDP-Bildung notwendigen Umsetzung von ADP zu ATP ver-
braucht worden. Das bei der Decarboxylierung der Apfelsiure wieder
reduzierte Pyridinnucleotid konnte entweder mit ATP zur Uberfithrung
der PGA in Phosphoaldo bzw. -ketotriose gebraucht werden, oder es
dient in der folgenden Dunkelperiode erneut zur Umsetzung von PEP
bzw. Oxalessigsdure in Malat. In diesem Falle wiirde allerdings die
Abhéngigkeit der Malatbildung von der zuvor gegebenen Lichtmenge
schwieriger zu deuten sein. Jedenfalls bedeutet die Kohlenhydratbildung
iiber PGA den endgiiltigen Kohlenstoffgewinn.

Mit dieser Hypothese diirfte man wohl am ehesten erkliren, warum
bei Pflanzen wie Kalanchoe, diinne Blatter direkt die CO, assimilatorisch
verwerten kénnen und nur dicke Blatter den Umweg iiber die Malat-
bildung beschreiten, oder wenn bei 36 h-Bryophyllen eine Photosynthese
ohne néchtliche Speicherung erfolgt. Das hiangt davon ab, ob die CO,
tagstiber Zugang zu den Chloroplasten hat. Ist dieser beschrinkt
bzw. wird kein CO, aufgenommen, so muf die Lichtenergie iiber Tag
und das CO, tiber Nacht gespeichert werden. Ist aber das CO, einmal
im Malat inkorporiert, so steht es in der folgenden Lichtperiode fir
die Photosynthese zur Verfiigung, und es macht nichts aus, wenn von
auBlen her kein CO, aufgenommen werden kann. Im ibrigen ergibt sich
hieraus, wie wichtig fiir das Zustandekommen des CAM eine in Licht
und Dunkelheit wechselnde Eintrittsmoglichkeit fir das CO, in die
assimilierenden Zellen bzw. die Einfliisse des endogenen Rhythmus sind.

Zusammenfassung

L. Das Vorkommen des ,De Saussure-Effektes” (nichtliche CO,-
Speicherung durch Malat) ist von 3 Bedingungen abhingig:

a) Dem Vorhandenseineineslichtempfindlichen enzymatischen, auf die
Bildung und den Abbau von Apfelsiure wirkenden Reaktionssystems;

b) einer geniigenden Succulenz der assimilierenden Organe;

c) einer bei Licht und Dunkelheit wechselnden CO,-Permeabilitit
des Zellgewebes fiir Kohlendioxyd.

Im Gbrigen lassen sich fiir das Vorkommen des De Saussure-Effektes
bei den einzelnen Pflanzenfamilien keine bestimmten Regeln aufstellen,

! So konnten die Pflanzen in den auf S.58 beschriebenen Versuchen mit
COy-freier Luft auch bei COy-Entzug wihrend der Lichtperiode in der folgenden

Dunkelperiode CO, aufnehmen. Es mufite also geniigend PEP trotz Unméglichkeit
einer direkten Photosynthese zur Verfiigung gestanden haben.

5*
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jedoch fiihrt ein diurnaler Wechsel eines etwaigen Gehaltes an Isocitronen-
siure meist zu keinem De Saussure-Eifekt.

2. Die succulenten Blitter von Pflanzen mit und ohne De Saussure-
Effekt weisen keine auffallenden anatomischen Unterschiede auf.

3. Der De Saussure-Effekt ist mit einem 24stiindigen endogenen
Rhythmus verkniipft, der in einer auch im Dauerlicht konstanter
Intensitidt vorhandenen Anderung des CO,-Stoffwechsels besteht.

4. Der De Saussure-Effekt hat bei Bryophyllum daigremontianum
einen Jahresrhythmus, denn seine Umstellung auf andere Beleuchtungs-
rhythmen erfolgt nur im Sommer und Herbst schnell und vollstdndig.
Im zeitigen Frithjahr geschieht sie frige und unvollstindig.

5. Der endogene 24 h-Rhythmus ist noch bemerkbar, wenn sich
Bryophyllum in einem 36 h-Licht/Dunkelrhythmus verschiedener Unter-
teilung (z. B. 20:16 h oder 9:9:9:9 h) befindet. Wahrscheinlich steht
er unter dem Einflu der Hochenergiereaktion des Rot/IR-Pigment-
systems. Im konstanten Dauerlicht der Natriumdampflampe liuft er
monatelang weiter, klingt dagegen in starkem Fluorescenzlicht mit
viel Blaustrablung ab.

6. Der pg-Wert des Zellsaftes von Succulenten mit De Saussure-
Effekt verliuft iber 24 Std mit dem CO,-Stoffwechsel anndhernd
parallel. Bei Nichtvorhandensein von nichtlicher CO,-Aufnahme sind
die diurnalen Schwankungen des pg-Wertes viel geringer.

7. Es werden weitere Versuche beschrieben, nach denen das Zu-
standekommen der generativen Phase bei photoperiodischen Gewéchsen
direkt nichis mit deren CO,-Stoffwechsel zu tun hat.

8. Fiir die CO,-Aufnahme der Blatter von Bryophyllum daigremon-
tionum wurden im Normalfall Werte bis zu 5,66 mg CO,/h - dm? er-
mittelt. Unter bestimmten Umstinden erfahrt dieser Wert eine be-
deutende Steigerung.

9. Der Netto-Betrag der COyAufnahme im Dunkeln ist normaler-
weise stets hoher als der Betrag der CO,-Aufnahme im Licht.

Hiufig wird in der Dunkelperiode mehr als 2,5mal so viel CO, als
im Lichte aufgenommen.

10. In CO,-freier Luft befindliche Bryophyllen geben wihrend der
Lichtperiode mehr CO, als wihrend der Dunkelperiode ab. Der endo-
gene Rhythmus macht sich auch in COgfreier Luft bemerkbar. CO,-
Entzug wihrend der Photoperiode verringert etwas die CO,-Aufnahme
wihrend der Nyctoperiode.

11. Darreichung von Saccharose tiber die Blitter an Aloe aristaia
und Bryophyllum daigremontianuwm fihrt wahrend lingerer Zeit zu
starker C0,-Abgabe. Auch wihrend dieser Zeit 14Bt sich das Weiter-
bestehen des endogenen Rhythmus nachweisen.

12. Der lichtabhingige Chemismus der CO,-Fixierung wird diskutiert.
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Meiner Assistentin Frl. Gusa Borr danke ich sehr fiir ihre Mitarbeit bei den
Versuchen.
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