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E N D O G E N E R  R H Y T t t M U S  UND C02-STOFFWECHSEL 
B E I  PFLANZEN MIT DIURNALEM S:4URERHYTHMUS* ** 

Von 

E. L. NUEl~NBERGK 

~Mit 20 Textabbildungen 

(Eingegangen am 15. September 1960) 

L Einleitung 
Die nachfolgend beschriebenen Versuche und die sie erg~nzende 

I)iskussion schliel]en an drei bzw. vier verschiedene Arbeiten an (NU~R~- 
BERGK 1954, ]955a, b, 1957), die sich vor allem mit  dem C02-Stoff- 
wechsel yon Pflanzen mit  succulenten Assimilationsorganen besch~f- 
tigen. Als tIauptmei~instrument wurde bei den Untersuchungen der 
Ultrarot-Absorptionsschreiber (UlnAS) benutzt.  

Die ganze Versuchseinrichtung wurde seit meiner ersten VerSffent- 
lichung (1954) standig verbessert (vgl. F~INI)T 1960), ohne dab sich 
prinzipiel] an den im Laufe yon 6--7  Jahren erhaltenen experimentellen 
Ergebnissen Wesentliches ges hat. Ich glaube daher, dal] der yon 
mir beobachtete eigen~rtige C02-Stoffwechsel und endogene Rhythmus  
auf keinerlei ,,Zui'allstreffer" beruhen. 

Obwohl m. E. meine Befunde bei der theoretischen Interpretat ion 
des diurnalen Ss der Succulenten berficksiehtigt werden 
mfil3ten, haben andere Autoren yon ihnen nur vereinzelt I~otiz ge- 
nommen. Aueh RA~so~-T~oMAs (1960) gehen in ihrer Ubersieht fiber 
den Cr~ssulaceen-S~urestoffwechsel (CAM) nicht auf sie ein. Ieh will 
daher, bevor ich meine neuen Untersuchungen besehreibe, noehmals 
kurz den t tergang des CO~-St0ffweehsels bei Succulenten sehildern, 
wie er sich aus meinen bisherigen Versuehsergebnissen konstruieren l~l~t. 
Dabei [st zu berfieksiehtigen, dal~ sich rneine Experimente immer auf 
den gesamten C02-Stoffwechsel intakter l~lanzen im Verlaufe einer 
1/~ngeren Periode yon mindestens 24 h erstrecken, nieht etw~ auf kurz- 
iristige Erseheinungen, die im einzelnen innerhalb des gr613eren Rahmens 
beobaehtet  werden kSnnen. Ieh denke bier z .B .  an solche Versuche, 

* Herrn Prof. Dr. Dr. h. c. H. v. GUTTE~t~ERG zum 80. Geburtstag gewidmet. 
** Folgende Abkiirzungen wurden verwandt: ADP = Adenosin-Diphosphat; 

ATP = Adenosin-Triphosphat; CAM = Crassulaceen-Saurestoffwechsel (Crassu- 
lacean acid metabolism); DPN ~ Diphosphorpyridinnucleotid; DPNH~ = redu- 
ziertes Diphosphorpyridinnucleotid; Pi = anorganisches Phosphat (inorganic phos- 
phate); PEP = Phosphoenolbrenztraubensaure (Phosphoenolpyruvat); PGA 
Phosphoglycerinsaure (Phosphoglyceric acid); RDP = Ribulosediphosphat; TPN 
Triphosphopyridinnucleo~id; TPRrI:I 2 = reduziertes Triphosphopyridinnucleotid. 
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wo naeh einer kurzen Bestrahlung die zuerst in einzelnen Blgttern auf- 
tretenden Stoffwechselprodukte analysiert worden sind. 

Alle Versuehspflanzen ~urden in Bimskies kultiviert und 2--3real w6ehentlich 
mit N/~hrlSsung begossen. Diese hatte folgende Zusammensetzung: Auf 1000 ml 
Wasser kommen 10 mg NAN08, 200 mg MgSO 4 �9 7 II~O, 350 mg Ca(N03) 2 �9 4 HeO, 
330 mg KH2PO a, 100 mg CO(NH~) 2, 15 mg Ferrieitrat und 1 ml Hoagl~ndsche 
A-Z-SpurenelementlSsung. Die Konzentration betr~gt etwa 1~ Anges~uert auf 
pg 5,5 wird mit Phosphor- oder Salpeters~ure. 

Als Liehtquelle diente, wenn niehts anderes angegeben ist, die Hoehdruek-Hg- 
Lampe mit Leuchtstoff, Type HPL 400 W yon Philips. 

Bei vielen Pflanzen mit  diurnalem Saurerhythmus gibt es einen 
parallel verlanfenden 24stiindigen Rhythmns des Kohlendioxyd-Stoff- 
wechsels ( N v n ~ B ~ G ~  1954, 1955a, b, 1957). Der Rhythmus  besteht 
in einer starlcen CQ-Aufnahme wghrend der Dunkelperiode und einer 
8chwachen Kohlendioxydabgabe oder -aufnahme wghrend der Licht- 
periode (S. 55fi.). Das in der Dunkelperiode aufgenommene CO 2 wird 
in Form yon 1-gpMsgure gespeiehert, wodureh die starke Aeidit~ts- 
zunahme des Zellsaftes w/~hrend dieser Periode zustande kommt.  In  
der Liehtperiode wird die Xpfelss wieder abgebaut, wghrend gleieh- 
zeitig die Aeidit/it abnimmt.  In  extremen Fallen wird praktisch alle, 
ffir die Assimilation notwendige CO2 in der vorhergehenden Dunkel- 
periode gespeiehert, und die Pilanze n immt wghrend der Liehtperiode 
fiberhanpt kein COs auf oder gibt dann sogar geringe Mengen C02 
- -  vielMeht infolge ihrer Atmung - -  ab. 

5ISglicherweise kommt  die KohlendJoxyd-Speichernng dutch Wasser- 
stofffibertragung mittels reduzierter Pyridinnucleotide (TPNIt  2 oder 
DPNH~) zustande (S. 64ff.). In  der Liehtperiode werden die wghrend 
der Dunkelperiode oxydierten Coenzyme wieder dutch Anfnahme ~on 
Lichtenergie reduziert. 

II. Die u fiir das Auftreten dcr n~ichtlichen C02-Fixierung 
l )amit  die n/ichtliche Kohlendioxydbindung zustande kommt,  mfissen 

mindestens 3 Bedingungen erf~llt sein: 
1. das Vorhandensein des enzymatisehen Reaktionssystems; 
2. eine geniigende Sueeulenz der assimilierenden Gewebe, d. h. eine 

ausreiehende Speieherungsm6gliehkeit iiir die ~pfelsi~ure; 
3. eine unterschiedliehe Permeabilit~t (Intra- und Extrabilit/~t) 1 

der Chlorophyll enthaltenden Zellen fiir CO 2 bei Licht und in Dunkelheit. 

Zu 1. Man kann annehmen, dag das enzymatische Reaktionssystem 
als Voraussetzung ffir das Auftreten des De Saussure-Effektes (n/~eht- 

1 Der Begrfff ,,Permeabilitat" wird yon mir bier provisorisch gebraucht. 
Hierfiber bzw. fiber die Art der Diffusion yon CO 2 in die Zellen yon Landpflanzen 
ist bisher nur ~ul3erst wenig bekannt (vgl. I:IABINOWITSCfI 1951, 1956 und YAh- I )~  ~ 
I - I o ~ T  1930, S. 227). 
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liche C02-Speicherung ) immer vorhanden ist (vgl. RANSoN-T~oMAs 1. c., 
S. 97). Dieses erhellt daraus, dab nur ehlorophyllhMtige Organe zur 
Speicherung befahigt sind, und daft die Voraussetzung /i~r ihr Eintreten 
eine ausreichende vorherige Beleuchtung ist. Merkwfirdigerweise ist dieser 
Xardinalpunkt yon allen neueren Forsehern auf unserem Gebiet iiber- 
sehen oder nieht genfigend beriicksiehtigt women, obwohl doch sehon 
D~ Vm~s (1884) die AbMngigkeit des Grades der ngchtlichen An- 
s/~uernng yon der Lichtmenge wghrend des vorangegangenen Tages 
beobaehtet hatte (vgl. N U s ~ B ~ K  1957, S. 209). 

Da nun der ChloroFhyllapparat nach den bisherigen Feststellungen 
stets Wasserstoff tibertragende Enzymsysteme entMlt,  und fiir ihre 
Wirkung beim CAM nnr notwendig ist, dab sie mit Hilfe der vom 
Chlorophyll aufgenommenen Lichtenergie reduziert werden, ist es nieht 
notwendig, dab die Succulenten mit CAM noeh spezifische Enzyme 
enthalten, die bei Pflanzen mit ,,normaler" Photosynthese nicht vor- 
handen sind. 

Zu 2. ])ieses ergibt sieh aueh aus der Analyse der 2. Bedingung. 
RA~sox-Tgo~As (1960, S. 85, 97, 98)1 machen in ihrer Ubersieht mit 
Recht darauf aufmerksam, dab die Entstehung des Malats und seine 
S1oeiehernng in der Zelle an getrennten Often stattfindet. Die Malat- 
bildung effolgt, wie schon oben erw~hnt, nur in gr/inen Organen und 
ist daher an das Vorhandensein yon Chlorophyll gebunden. Dieses 
finder sich nut  im Cytoplasma, und daher kann auch nur das Cyto- 
plasma der Syntheseort ftir die J~pfels/ture sein. Andererseits kSnnen 
die bedeutenden Mengen Malat, die vor allem w/~hrend der Nacht bzw. 
der ersten Stunden der Nyctoperiode gebildet werden, nicht im Cyto- 
plasma verbleiben, sondern werden in der Vacuole gespeichert. 

Ans diesen Tatsaehen ist es verst/~ndlieh, dab nur succulente Bli~tter 
mit groBen Vacnolen in den Zellcn in der Lage sind, eine C02-Speiehe- 
rung ausznffihren. 

Ein sch6nes Beispiel ist hiefffir Kalanchoe bloss/eldiana (Nms~N- 
BS~GK 1955a, b, S. 69 und 1957, S. 288). Meine URAS-Versuehe 
zeigten bei dieser Art, dab nur die sueculenten, im Kurztag gebildeten 
B1/~tter den De Sanssure-Etfekt aufweisen, nicht aber die dfinnen, im 
Lang~ag erzeugten BlOtter. Analoge Verhfiltnisse finder man ferner 
bei vielen Orchidaceae, Euphorbiaceae und Asclepiadaceae. Anch hier 
sind die untersuchten Species mit suceulenten Assimilationsorganen 
zur Speicherung bef~higt, bei den Orchidaceae z.B. Cattleya, Encyclia 
atropurpurea, Epidendrum ellipticum, E. schomburgkii, Schomburgkia, 
nicht aber diinnbl/~ttrige Arten, wie Coelogyne cristata, Cymbidium, 
Paphiopedilum und Thunia. In gMcher Weise gibt es bei der Asele- 

Die yon RA~so~-T~o~As (1. c.) beriieksichtigten Arbeiten werden weiterhin 
nur besonders zitiert, soweit dieses erforderlieh ist. 
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piadacee Hoya carnosa mit dicken Bl~ttern eine Speicherung, bei Hoya 
beUa mit dfinnen Blgttern aber keine, bei der cereusartigen Euphorbia 

Abb. 1. Bryophyllum daigremontianum, Blat tquerschni t t  (mit De S~ussure-Effekt) 

grandidens CQ-Speicherung, nicbt ~ber bei den mit grS~eren, dfinnen 
Luubblg%ern versehenen Euphorbia pulcherrima (vgl. N ~ B ~ G ~  
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Abb.  2 a u.  b. Bryophyllum daigremontianum, a S c h n i t t  du~.ch die e rs te  Ze l l s ch i ch t  u n t e r  
der  E p i d e r m i s ;  b L ~ n g s s e h n i t t  d u t c h  das  A s s i m i l a t i o n s p a r e n c h y l ~ ,  n a h e  der  B l a t t u n t e r s e i t e  

1957, Abb. l l )  und E. splendens. Schliel~lich sind bier auch noch die 
succulenten Cactaceae, z. B. Zygocactus mit Speicherung und Ms Gegen- 



Abb .  3. Epide~drum ciliate, B l a t t q u e r s c h n i t t  (mit De Sauss~u'e-Effekt)  

'lanta, Bd, 56 3 
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satz dazu die nicht succulente Cactusart Peireskia aculeata ohne Speiche- 
rung zu nennen. 

Dus Vorh~ndensein yon Pseudobulben oder allgemein ms ver- 
dickten Sprol3achsen (z. B. bei Euphorbia splendens) ist dabei gleich- 
gfiltig, so haben Epidendrum eUipticum und E. schomburgkii keine, 
Coelogyne und Cymbidium aber wohl Pseudobulben. Vielleicht ist der 

Abb.  4. Cymbidium pauwelsii hort. B l a t t q u e r s c h n i t t  (ohne De Saussure -Ef fek t )  

Chlorophyllgehalt der mehr oder weniger verdickten SproBorgane zu 
gering, so d~l] die M6glichkeit der Aufnahme yon genfigend Licht- 
energie zur Enzym-Reduktion nicht gegeben ist, 

Es gibt abet nun a, uch Pflsnzen mit succulenten B1/ittern, die 
keinerlei nachtliehe C02-Speicherung ausffihren und auch keinen aus- 
gepr/igten CAM haben (Nu~I~]~EgGK 1955a). Sie linden sich vor allem 
unter den Mesembryanthemaceae und wohl auch den Bromeliaceae. Trotz 
~uBerlich mehr oder weniger g]eichen succulenten Habitus der Assimila- 
tionsorg~ne zeigen einige Arten bzw. Gattungen einen De Saussure- 
Effekt, andere aber nicht. Unter den succulenten Mesembryanthemaceae 
finder man diesen Gegensatz bei Faucaria hybrida mit Speicherung, 
Gibbaeum shandii, Glottiphyllum (NUERNBERGK 1955a) und Oscularia 
(NUEt~BERGK 1957) ohne Speicherung. Bergeranthus multiceps nimmt 
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mit einem sehr schw~chen De S~ussure-Effekt eine Mittelstellung ein. 
Bei den Bromeliaceae h~ben BilIbergia nutans, Neoregelia ampullaceae 

Abb. 5. Faucaria duncanii. Blattquerschnitt (mit De Sausstu~e-Effekt) 

und ~Vidularium mayendor]]ii eine COe-Speicherung~ Aechmea dagegen 
nicht, Peperomia (Piperaceae) zeigt ebenfalls trotz der dicken BlOtter 
keinen De Saussure-Effekt. D~sse]be gilt fiir Columnea, Zebrina pendula 

3* 



und Drosera binata sowie die dtinnbl/ittrigen Asplenium nidus, Eucalyptus, 
Fragaria, Saxi/raga 8armentosa und Sinningia. 

MSglieherweise h/~tten nun anatomisehe Unterschiede im Blat tbau 
einen Grund ffir die F//higkeit einer Pflanze, C0~ in der Naeht zu 

Abb. 6. Glolt iphylIum suave. Querschnitt dutch  den Assm~ilationsma,ntel des Bluttes 
(ohne De Saussure-Effekt)  

speiehern, oder ihr UnvermSgen dazu, bilden k6nnen. Aus den nach 
Handsehnit ten gezeiehneten Abb. 1--9 ~ des anatomisehen Aufbaues der 
Assimila,tionsorgane einer Anzahl Succulenten mit  und ohne Speicherung 
ist aber ersiehtlieh, dal3 dieses nicht der Fall ist. Es sind keine in die 
Augen fallenden Differenzen vorhanden, aus denen auf das Vorhanden- 
sein des Speicherungsverm6gens geschlossen werden k6nnte, sofern man 
yon der untersehiedlichen Organdieke absieht (s. oben). 

1 Die Sehnitte und Zeiehnungen wurden dankenswerterweise yon Fr/~ulein 
GIS~LA Bt~IN~ ~ngefertigt. 
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Im allgemeinen sind alle untersuchten Assimilationsorgane dadurch 
eharakterisiert, dab man kein eigentliches Palisadengewebe finder, wohl 
abet groge Intereellularen. Ferner kommen die Chloroplasten in dem 
assimilierenden Gewebe bzw. den fiir die Sioeieherung in Frage kommen- 

Abb. 7. Glot t iphyl lum suave. Lhngsschni t t  dm'eh das Assimil~t ionsparenchym 

den Zellen sehr zerstreut vor. Ob sich die vielfach vorhandenen, prak- 
tisch chlorophyllfreien Wasserzellen der Mesembryanthemaceae an der 
Speicherung yon Nalat  beteiligen, bleibe dahingestellt. Ein gewisser 
Chlorophyllgehalt in den Zellen muB wohl anwesend sein, um sie zur 
Speicherung zu bef/~higen. Jedenfalls weisen solche Pflanzen wie Zebrina 
pendula, die nut  groge wasserhaltige Epidermiszellen ohne Chlorophyll 
besitzen oder diejenigen Orchideen, die zwar Pseudobulben haben, deren 
BlOtter aber relativ dfinn sind, keinen De Saussure-Effekt auf. 
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Abb. 8. H o y a  carnosa, Blattquerschnitt  (mit D~ Saussure-Effekt) 
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An dieser Stelle sind auch diejenigen Pflanzen~rten zu erw~hnen, die 
nach BORGST~6M (1934, 1938) ihren diurnMen S~turestoffwechsel nicht 
auf der Basis yon ]-~pfels~ure, sondern yon d-Isocitronens~ure aus- 
ffihren (vgl. NUER~BE~CK 1957, S. 210). Bei einigen Vertretern dieser 

Abb.  9. H o y a  bella. B l a t t q u e r s c h n i t t  (ohne De Saussu re -Ef fek t )  

physio]ogischen Gruppe, wie Sedum dendroideum, S. maroccanum, Kleinia 
amaniensis, K. anteuphorbium und K. articulata prfifte ich den C0~-Stoff- 
wcchsel, doch war keinerlei Kohlendioxydspeicherung im Dunkeln zu be- 
obachten. Quantitativ scheint eine etwaige CQ-Speicherung in Form 
yon d-Isocitronensiiure nur yon untergeordneter Bedeutung ffir den 
CO 2- Ges~mtstoffweehsel zu sein. Das ergibt sich auch ~us den Versuchen 
yon VICKE~u (1959). 0b  Aloe arborescens, welche nach BO~CST~6M 
(1934b) viel Citrat enth~lt und trotzdem stark speichert (NuE~BERG~( 
1955a), eine Ausnahme bildet, bleibe vorerst dahingestellt. 
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Tabe]le 1 
Das Vorkommen des De Saussure-Effektes 

Pflavzenarten [ Pflanzenarten 
mit n~ehtlicher CO~-Speicherung ohne n~iehtliehe CO2-Speieherung 

Hoya earnosa 

Stapelia variega~a 

Billbergia nu~ans 
Neoregelia ampullacea 
Nidularium mayendorffii 

Echinopsis eyriesii var. 
Mamillaria rhodantha 
Phylloeaetus pfersdorffii 
Zygocaetus trunea~us 

Bryophyllum erenatum 
Bryophyllum 

erenatum • daigremontianum 
Bryophyllum daigremontianum 
Bryophyllum tubiflorum 
Eeheveria kircheriana 
Kalanehoe blossleldiana 

(Kurztagblgtter) 
Kalanehoe welwitehii 
Sempervivum tectorum 

Euphorbia grandidens 

Aloe arborescens 
Aloe aristata 
Gasteria verrucosa 
Sanseviera trifaseiata 

Bergeranthus multiceps z. T. 
Fauearia hybrida (Fauearia 

eoronata • F. armstrongii) 

Cat~leya labia~a var. 
Epidendrum ellipticum 
Epidendrum sehomburgkii 
Eneyelia atropurpurea 
Sehomburgkia erispa 

Asclepiadaceae 
I Hoya bella 

Bromeliaceae 
Aeehmea 

Cactaceae 
Peireskia aeulea~a 

Compositae 
Kleinia amaniensis 
Kleinia anteuphorbium 
Kleinia articulata 

Crassulaceae 

KManehoe blossleldiana 
(Laugtagbl~tter) 
Sedum dendroideum 

Euphorbiaceae 
I Euphorbia pulcherrima 

Euphorbia splendens 

Liliaceae 

I [ 
M esembryanthemaceae 

Bergeran~hus multieeps z. T. 
Gibbaeum shandii 
Glo~tiphyl!um herrei 
0seularia deltoides 

Orchidaceae 
Cymbidium lowianum 
Coelogyne eris~ta 
Paphiopedilum insigne 
Thunia marshalliana 
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Tabelle 1 (t~ortsetzung) 
Pflanzenartcn ] Pflanzenax'tcn 

mit nhehtlieher CQ-Speiehernng ohne n~iehtliehe CO~-Speieherung 

Verschiedene Familien 
Asplenium nidus 
Arena sativa 
Begonia hybrida 

,,Gloire de Lorraine" 
Brassiea oleraeea var. gongylodes 
Coleus hybridus 
Columnea 
Cueumis sativus 
Drosera binata 
Eucalyptus globulus 
Fragaria 
Laetuea sativa 
Peperomia 
Nicotiana tabaeum 
Peperomia 
Primula obeoniea 
8axifraga sarmentosa 
Sinningia hybrida 
Zebrina pendula 

Eine Ubersicht fiber das Vorkommen des De Saussure-Effektes bei den 
bisher yon mir mit  dem URAS untersuchten Pflanzenarten gibt Tabelle 1. 

Fassen wit noeh einmal das in diesem Absehnitt  Gesagte zusammen, 
so ergibt sieh, dab zwar eine gewisse Sueeulenz der assimilierenden 
0rgane Voraussetzung ifir eine n/~chtliehe CO 2- Speieherung ist, im/ibrigen 
abet nieht notwendigerweise zu einer Speieherung f/ihren mul3. tI ier 
diirfte nun die dritte Bedingung, eine untersehiedliehe Permeabilit/it des 
Cytoplasmas samt seiner Grenzflgehen ffir C02 bei Lieht und Dunkelheit 
mi t  ihrer Wirkung einsetzen. 

Zu 3. Bei Sueeulenten ist der Weg ffir das Kohlendioxyd zwischen 
den Chloroplasten, Wasser speiehernden Zellen und Intereellularen be- 
sonders groB. Das CO 2 mug erheblich mehr Plasmasehiehten bzw. -grenz- 
fl/~ehen im Verlaufe des CO2-Stoffweehsels passieren ats bei nieht suecu- 
lenten Blgttern. Daher k6nnen die vom Lieht verursaehten Permeabili- 
ti~ts/inderungen des Plasmas und seiner Grenzfl/~ehen den ProzeB der 
Kohlendioxydaufnahme und -abgabe stark beeinflussen. 

Einen starken Ausdruek finden diese Permeabitit/its/inderungen bei 
plStzliehen Uberg~ngen yon Lieht zu Dunkelheit und umgekehrt.  Es 
treten dann eharakteristisehe Spriinge in den C02-Stoffweehselkurven 
anf, die ieh seinerzeit (1955b, S. 74ff., S. 83) sehon besehrieben und mit 
den Befundes anderer Autoren vergliehen babe (1955b, S. 86). 

Parallelen zu diesen Erseheinungen finder man bei den Liehtwaehs- 
tumsreaktionen der Blgtter und anderen reizphysiologisehen Vorggngen 
(s. NUE~SBE~OX 1955b, S. 86if., 1957, S. 218ff.). Besonders bei den 
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V~riationsbewegungen diirften die durch Licht/Dunkelwechsel indu- 
zierten Permeabilit/~ts~nderungen im Gewebe der mit dicken Parenchym- 
wfilsten ausgestatteten Blattgelenke zur Entstehung dieser Bewegungen 
beitragen. 

Wenn sich im fibrigen der diurn~le C02-Stoffwechsel in mit groBen 
Vacuolen versehenen Blattorg~nen besonders stark manifestiert, so ist 
das vielleicht ein weiterer Hinweis fiir die Bedeutung der Weglgnge, die 
das Kohlendioxyd in succulenten Blattorganen bis zu den Orten seiner 
chemischen Umwandlung zurfickzulegen hat. Verdunkelungsversuche 
mit einzelnen Blattpaaren ergaben ni~mlich bei Bryophyllum daigremon- 
tianum, dab an der Periodiziti~t des COz-Stoffwechsels weir fiberwiegend 
die unteren Blattpaare beteiligt sind (Abb. 12). Die Abschirmung dieser 
Bls vor Licht mit schwarzem Papier ffihrt zu einer starken Ver- 
kleinerung der Ausschl~ge der CQ-Stoffwechselkurven. Diese Fest- 
stellung stimmt ganz mit der Hauptbeteiligung der i~lteren BlOtter am 
CAM fiberein. M6glich w~re es freilich auch, dag die jfingeren BlOtter nur 
deshalb mangelhaft reagieren, well sie nur kleine Vacuolen besitzen und 
deshalb nicht genfigend Malat speichern k6nnen. 

Die Tatsache, dM3 vor ahem bei manchen Mesembryanthemaceae 
trotz Blattsucculenz kein De Saussure-Effekt zu beobachten ist, steht 
m. E. mit der yon mir angenommenen Bedeutung des Permeabiliti~ts- 
faktors f/ir das Zustanclekommen dieses Effektes nieh~ in Widerspruch. 
So gibt es ja auch nahe verwandte Pflanzenarten mit Blattgelenken, von 
denen einige nyetinastisehe Bewegungen ausffihren, andere aber nieht 
(HA~sGI~G 1890; vgl. aueh GOEBEL 1924). Auch reagieren lange nieht 
Mle BlOtter so empfindlieh auf Lieht und Dunkelheit wie diejenigen yon 
Mimosa pudica oder Phaseolus. In Mien diesen Fs d'firfte eine sehr 
untersehiedliehe Empfindlichkeit der Permeabilit~t der betreffenden 
Zellen gegen/iber dem Wechsel yon Lieht und Dunkelheit vorliegen, und 
bei dem periodisehen CO2-Stoffwechsel braueht daher grunds~tzlich 
nieht daran gedaeht zu werden, dab dessen Chemismus in dem einen 
Falle wohl, in dem anderen aber nieht auf die Bildung und Speicherung 
grS~erer M~latmengen eingerichtet ist. 

III. Der Einflu~ des endogenen 24 h-Rhythmus auf die Gestalt 
der C02- Stoffwechselkurven 

Die Parallelit/~t zwischen dem periodischen C02-Stoffwechsel und dem 
Ablauf der Variationsbewegungen der B]&tter bezieht sich auch auf die 
endogenen Komponenten, denen alle diese Vorgs neben der aitio- 
nomen Steuerung durch den Licht/Dunkelwechsel unterliegen. So ent- 
spricht den in der Regel im 24 h-l~hythmus bei Dauerlicht sich ab- 
spielenden Blattbewegungen ein gleicher Rhythmus der C02-Aufnahme 
und -Abgabe bei den Kohlendioxyd sloeichernden Pflanzenarten. 
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Frfiher glaubte ich (1957, S. 213, 223), dab zwischen dem Rhythmus 
des Kohlendioxyd-Stoffwechsels im Dauerlicht Ms spezifischer Erschei- 
hung und der F/ihigkeit zur n&chtlichen C02-Fixierung zu unterscheiden 
und z. B. bei der Kohlendioxyd-Speieherung der Orchideen keine endo- 
gene Komponente vorhanden sei. Nach neueren Untersuchungen trifft 
dies abet nicht zu. Alle yon mir untersuchten Pflanzenarten einschlieB- 
lich der Orchidaceae weisen bei Dauerlicht einen endogenen 24 h-CO 2- 
Stoffwechsel-Rhythmus auf, so/ern sic den De Saussure-Effekt zeigen. 
Der Rhythmus ist zw~r je nach der Species unterschiedlich und teilweise 
nut  scbwach ausgepr&g~, doch ist er immer vorhandcn. RASSOS-T~ro~AS 
(1960) haben diesen interessanten Aspekt der Erforschung des ,,Cras- 
sulaceen-Stoffwechsels" nicht berficksichtigt, da die yon ihnen zitierten 
Autoren sich hiermit nicht abgegeben haben. Nur WILKI~S (1959, 1960) 
beschreibt einen Atmungsrhythmus, der in gewisser tIinsicht mit dem 
yon mir aufgefundenen Rhythmus zu vergleichen ist (s. S. 50). 

Schon 1955 (NuERN]3E~GK 1955b, S. 76) und 1957 (S. 216) trachtct.e 
ich danach, expcrimentell den 24 h-I~hythmus zu verandern, tt ierzu 
wurden die Versuche mit dem 36 h-Rhythmus unternommen, da hierffir 
eine geeignete SchMtuhr zur Verffigung stand. Am meisten bemerkens- 
wert war bei diesen Experimenten, daB sehr lange, d .h .  mindestens 
1--11/2 Jahre lang im 36 h-Rhythmus kultivierte Pflanzen yon Bryo- 
phyllum daigremontianum den De Saussure-Effekt nicht mehr zeigen, 
sondern ebenso wie normMe Pflanzen ohne diurnMen Rhythmus bei 
Licht CO~ aufnehmen und bei Dunkelheit CO~ abgeben (vgl. das oben 
Gesagte und S. 46). Es war also nicht m6glich, einen regelrechten 
36 h-Rhythmus des CO~-Stoffwechsels zu erzielen. 

Sp/iter wurden mit ttilfe der 36 h-SchMtuhr verschiedene weitere 
Licht/Dunkelwechsel-Versuche in ihrer Wirkung auf den COz-Stoff- 
wechsel yon Bryophyllum daigremontianum untersucht, yon denen einer 
auf S. 56 noch genauer beschrieben werden wird. Am interessantesten 
war das Resultat eines Versuches mit einem Licht/Dunkelwechsel yon 
9 : 9 : 9 : 9  h, der yore 23.9.--9.  10.58 lief. Es wurden fiir ihn Bryophyllen 
gebraueht, die vorher fiber 1 Jahr  Iang im 36 h-Rhythmus kultiviert 
worden waren. Die Beleuehtungsst~rke betrug 36000 lx, der Luftdurch- 
satz 160--170 1/h und die Tcmperatur 23--260 C. 

Die Versuchspflanzen begannen sofort einen auff~lligen P~hythmus 
ihres CO 2-Stoffwechsels zu zeigen (s. Abb. 10). Bei Lichtbeginn war zu- 
nachst ein groBer, zunehmender C02-,,Aufnahmebogen" der Kurve, dann 
5 h nach Lichtanfang ein umgekehrter C02-,,Abnahmebogen" zu beob- 
achten. Bei Beginn der Dunkelperiode war eine schwaehe ,,Zaeke" in der 
Kurve zu sehen, verbunden mit C02-Aufnahme. In den ersten 2 Doppel- 
perioden = 2 • 9 : 9 h land w&hrend der Dunkelperiode iiberwiegend 
C02-Abgabe statt. Nach und nach hebt  sieh abet die Kurve in der 
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Dunkelperiode, und yon Dunkelperiode 5 an ist ira Dunkeln fast nur nocb 
CQ-Aufnahme vorhanden. In  der folgenden Doppelperiode ist aber 
wieder Abnahme der C02-Aufnahme wghrend der Dunkelperiode zu 
beobaehten, da.nn wieder eine Zunahme derselben. In  der 8.--9. Doppel- 
periode sieht man im Dunkeln eine starke CQ-Aufnahme,  ebenso in der 

lOO 200 300 #00 500 100 200 300 400 J00 
ppnz CO~ Zpm C02 

Abb.  I0.  CO2-Stof fwechse l  yon  36 h - P f l a n z e n  v m l  Bryo- 
phyllum daigremontianum i m  9 • 9 • 9 • 9 h L i c h t /  
D u n k e l r h y t h m u s .  L i n k s  u m  9 h SiTicagel  gewechse l t .  

O r d i n a t e n  = U h r z e i t  

13., 17. und 21. Doppel- 
periode. 

Es ergibt sich also, daft 
de~t 9 X 9 X 9 X 9 Licht- 
Dun~elrhythmus ein 24 h- 
Rhythmus i~berlagert ist. 

Ffillt die 9 : 9 h-Periode 
so, dal3 yon 20--5 h oder 
yon 2--11 h Dunkelheit 
herrscht, so ist die CO s- 
Aufnahme wghrend dieser 
Zeit (De Saussure-Effekt) 
maxiraal. 

Fgllt aber die Dunkel- 
periode in die Zeit yon 8 
his 17 h, so ist die COe-Auf- 
nahme im Dunkeln mini- 
mal bzw. es ist eine CO s- 
Abgabe vorhanden. Die 2 
gegeniibergestellten 9 : 9 h- 
Kurven der Abb. 10, in der 
die Dunkelheit einmal in 
die Zeit yon 8--17 h, das 
andere MM in die Zeit yon 
20--5 h fgllt, geben den 
UnterschiediraVerlauf der 
Kurven deutlieh wieder. 

Dieser Versuch stiramt in seinem Ergebnis gut mit  dem auf S. 56 
noch zu beschreibenden Experiment,  das zu eiuer anderen Jahreszeit aus- 
geffihrt wurde, iiberein. Ira  iibrigen zeigen auch die beiden Abb. 5 und 6 
aus meiner Arbeit yon 1957, ein Maximum der CO~-Aufnahme in den 
frtihen Morgenstunden, niemals aber in den Mittagsstunden. 

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

Unter geeigneten Bedingungen (s. unten) ist es praktiseh nicht m6g- 
lich, diesen 24 h-Rhythmus zura Versehwinden zu bringen. Anhalts- 
punkte darfiber, wie bzw. ob tiberhaupt seine tggliehe Regulierung 
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erfolgt, kann ich aus meinen bisherigen Experimenten nicht ziehen. In 
groBen Zfigen dfirfte er ontogenetisch festgelegt rein wie ja auch eine Uhr 
fiir einen 24stfindigen Tagesablauf eingerichtet ist, doch schlieBt dieses 
nieht die Notwendigkeit aus, dag yon Zeit zu Zeit eine t~egulierung auf 
den t~glichen Tag- und Nachtwechsel erfolgen muB. Dagegen hat die 
Annahme Bt~NSINGS (1959, 1960) manche Wahrseheinlichkeit ffir sich, 
dab der 24stiindige C02-Stoffwechsel-Rhythmus irgendwie mit dem 
Rot/IR-Pigmentsystem gekoppelt ist. 

In frfiheren Experimenten mi~ Dauerlicht konnte ich bei ~zerschie- 
denen Pflanzenarten, vor allem Bryophyllum daigremontianum, stets 
wieder feststellen, dal~ der Rhythmus verh~ltnism~13ig schnell abklingt, 
wenn zur Beleuchtung starkes Fluorescenzlicht mit viel Blauanteil 
benutzt wurde. Wurden z. B. Bryophyllen mit 20000 spez. lx = 
~6000,uW/cm 2 (s. NUEt~NBI~GK 1955b, S. 68) oder noch intensiverem 
Dauerlicht yon Philips-tIPL-Lampen bestrahl~, so flachten rich die 
Amplituden der C02-Stoffwechselkurven bald bis zu ihrem vSlligen Ver- 
schwinden ab. Xhnlich war bei Kalanchoe welwitchii naeh 3wSchent- 
lichem Dauerlicht mit 35000 lx HPL-Licht  kein Rhythmus mehr zu 
erkennen. Betrug dagegen die Intensit/~t des Dauerlichtes nur 5000 lx 
spez. lx = ~ 1 5 0 0 0 # W / e m  ~, so war der C02-Stoffwechsel-Rhythmus 
bei Bryophyllum ohne merktiche Abschw/~chung viele Woehen lang zu 
beobaehten. 

Benutzte ich nun aber Natrium-Dampflicht (etwa 1000 #W/era2), das 
nur sehr wenig Blau enth~lt, und zu 85 % die Wellenl~ngen 589/950 nm 
emittiert, so konnte ieh den Rhythmus noch nach 2--3 Monaten Dauer- 
licht nicht zum Verschwinden bringen, vielmehr lief er mit konstanter 
St~rke weiter. 

Die go t  absorbierende Pigmentform seheint also den Rhythmus zu 
begfinstigen, die IR und Blau absorbierende Form ihn dagegen zu 
hemmen, was mit dem Wirkungsspektrum der ,,Hochenergiereaktion" 
(vgl. MOSR 1959) iibereinstimmt. 

Aneh bei den Variationsbewegungen diirfte eine sehwgehere Blau- 
strahlung fSrdernd auf die Aufreehterhaltung des endogenen Rhythmus 
einwirken. So verwendeten Bgr?qXI~G-Sc~IONE-ScgNEIDEI~I~OHSr (1957) 
als DauerliehtqueIle bei ihren Versuehen mit Phaseolus-Bl~ttern nut  eine 
40 W-Tageslieht-Leuehtstofflampe, die 1 m fiber den Pflanzen ange- 
braeht war (vgl. B~?r162162 1956b). Hiermit d(irften am Standort der 
Pflanzen nut  etwa 150--200 lx erreieht werden, und doeh zeigt Abb. 4a 
der beiden Autoren, dab die Blattbewegungen nach 5--6 Tagen noeh un- 
vermindert fortgehen. Die Befunde yon B ~ I N G - L S R C ~ r ~  (1957), naeh 
denen hellrotes Lieht (etwa 610--690nm) die Dauer der endogenen 
periodisehen Variationsbewegungen verl/~ngert und die Periodenlgnge 
besonders beeinfluBt, bieten ebenfalls eine Parallele zu dem oben 
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gesehilderten Verhalten des De Saussure-Effekts (= CAM) in versehieden- 
farbigem Lieht. Die beiden Autoren glauben, dab aueh hier die Regu- 
lierung dureh Mitwirkung der Rot/IR-Pigmentsysteme zustande kommt. 
In unserem FMIe kann man sieh die Verh~ltnisse allerdings aueh so ge- 
lagert vorstellen, dab die endogene plasmatisehe Permeabilit/~tskom- 
ponente dutch kurzwellige Strahlnng analog zum Phototropismus stark 
gest6rt bzw. unterdrtiekt wird, wghrend langwelliges Lieht sie mehr oder 
weniger unbeeinfluBt lfil3t. 

Wghrend bei den Variationsbewegungen, wenn diese naeh l~Lngerer 
Versuehsdauer im Dauerdnnkel naehlassen, eine ,,Ankurbelung" der 
endogenen 24 h-Periode dutch voriibergehend im 24 h-Rhythmus ge- 
gebene Liehtimpulse, z.B. 1 h Lieht auf 23 h I)unkelheit, zu einem 
1/~ngeren Andauern der periodisehen Bewegungen ffihrt, erreicht man mit 
dem spiegelbildliehen Modus bei den endogenen CO~-Stoffweehselrhyth- 
men yon Bryophyllum daigremontianum nieht den gleiehen Erfolg. Hier 
wird vielmehr, wenn man z. B. das Dauerlieht in 2r Abstand 
dutch 1 h Dunkelheit unterbrieht, d. h. auf 23 h Lieht 1 h Dunkelheit 
gibt, nieht etwa die Gesamtdauer des endogenen 24 h-Rhythmus ver- 
l~ngert, sondern der sonst iibliehe Ablauf dieses Rhythmus vergndert: 
w/~hrend der einsttindigen Dunkelperiode tritt ein kurzzeitiges Unter- 
sehreiten des Kompensationspunktes ein, dem ein langsamer Anstieg der 
Photosynthesekurve bis zur ngehsten Liehtnnterbreehung folgt. I)iese 
Erseheinung beobaehtet man sogar bei Na-Dampfbeleuehtung (Abb. 11), 
die besonders geeignet ffir die Aufreehterhaltung des endogenen iRhyth- 
mus ist (s. oben). 

Vielleieht induziert die Unterbreehung der Liehtzufuhr eine StSrung 
der sonst im Dauerlieht sieh rhythmiseh abspielenden Permeabilit/~ts- 
~nderungen. Im fibrigen kann man dieses Versuehsergebnis mit einer 
anderen Erseheinung in Parallele bringen, die sieh auf den CO~-Stoff- 
weehsel der im 36 h-Lieht/Dunkelweehsel (z. 13.20 : 16 h) aufgewaehsenen 
Bryophyllen bezieht. Diese Bryophyllen, welehe sieh wie normale Pflan- 
zen verhalten und im I)unkeln keine oder fast keine CO 2 mehr speiehern 
(s. NIrEI~BEI~GK 1957, S. 216, 217), zeigen ngmlieh beim pl6tzliehen 
~dbergang yon (Kunst-)Lieht zu Dunkel und umgekehrt aueh nieht mehr 
die eharakteristisehen, auf S. 41 erw/ihnten Kurvenaussehl~ge, die sonst 
f fir alle C02-speiehernden Pflanzen typiseh sind, wenn diese im Labora- 
torium mit Kunstlieht behandelt werden (vgl. NIJEI~BEI~GK 1955a, 
S. 395 und 1955b, S. 74ff.). Bei den 1957 (Abb. 5 und 6) wiederge- 
gebenen Kurven, wo der C02-Stoffweehsel yon 36 h-Bryophyllen bei 
einem Lieht/Dunkel-Weehsel yon 12:24 h bzw. 24:12 h besehrieben 
wurde, sind zwar bei den Lieht/Dunkel-Uberg~Lngen und vice versa, noeh 
kleine Kurvenspr/inge vorhanden, doeb befanden sieh die Versuehspflan- 
zen erst etwas fiber 1 Jahr im 36 h-lZhythmus. Dagegen zeigt eine vom 
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8.8.57 dstierte Kurve fiir einen Licht/Dunkel-Rhythmus yon 20:16 h kei- 
nerlei Kurvensprfinge mehr. Seit den erwfi.hnten/ilteren Kurven wsren die 
Bryophyllen aber inzwischen 
18 Monate l~nger im 36 h- 20 ~ 
Rhythmus kultiviert worden. L_~ 

Meines Erachtens kann 0 
bei derartigen Bryophyllen 78 - ~  I 
das CO 2- Speicherungssystem 

praktisch nicht mehr in t i ~ 
Aktion treten, weil die 1 
starke StSrung des endogenen 
Rhythmus- Systemsdureh die ~ 1 

1 aufgezwungene 36 h-Periode i l 
den unterschiedlichen Ein- 72 ,, 1 

! ! fluB yon Licht und Dunked t 
heir auf die Permeabilit~t der 70 J i 
betreffenden Speicherzellen 

! 

mehr oder weniger unter- ] 
dr/ickt hat. Die Permeabili- d , J I 
tat  diirfte sich daher sowohl I 

- , [  
im Licht als auch im Dunkeln , ] 

nicht oder ksum ~indern. A1- 
lerdings ergibt ein Licht/Dun- -- I i 
kel-Weehsel im 9 : 9: 9 : 9 h- 
Rhythmus, wie wir gesehen -~.Zy7 
haben (S. 43), wiederum sehr 2 ~ _ ~  
wohl rhythmische CO 2- Stoff- 
wechselkurven, die such mit i [ 
,,Kurvensprfingen" verbun- ~-- ~ l 1 
den sind. Dieses Verhalten - i ! 
erinnert an die eigenartige Re- .~z -- , ,  

aktionsweise yon Toma~en- _ i 

bl~ttern, wo nach den An- 

-,.ill 

gabenvonBo~D~ (1955) und 2 0 - /  I 
I-IILLMAN (1956) Cyclen yon 
4 :4  h, 12:12 h und 16 bis 1o~ D-~ 
20-8- -  4 h k--einerlei Chloro- t 
phyllsehaden hervorrufen, 
dagegen die Cyelen 8:_4h, 
l l : 4 h ,  l r  
stanter Temperstur such 
der Cyclus 6 : 6 h chlorophyll- 
schgdigend wirken. 

__ [ L 1 

8,Tophy/mm #a~,vmo~. 
) , //7] ~a-~sfl]ef//'c/~/ 
r 
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A /L/rain 
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Abb. l l .  CO2-Stoffwechsel yon B r y o p h y l l u m  dai- 
g r emon t ianum i m  Nat r iumdampf-D~uer l i ch t  (etwa 
2370 ~W/cm -~) bei einstfindiger Unte rb rechung  der 

Beleuchtung.  Ord ina te  = Uhrze i t  
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Neben dem endogenen 24 h-Rhythmus ,,normaler" Pflanzen weist 
Bryophy l lum noch einen endogenen Jahresrhythmus auf (vgl. BOssIxG 
1956a und OV~B~CK 1957). Dieser ~tuBert sieh in einer jahreszeitlieh 
weehselnden Speieherfghigkeit ffir Kohlendioxyd und einem damit 

variierenden VermSgen znr 
i~;;y/1 sehnelleren oder langsameren 

Umstellung des t~hythmus 
auf andere Lieht/Dunkel- 
perioden. Nach den yon mir 
(1955b, S. 79ff.) besehriebe- 
nen C0e- Stoffweehselkurven 
ist die Speieherf~higkeit im 
Frfihjahr - -  genauer yon 
etwa Dezember bis April - -  
geringer als im Somraer (ab 
Mitre Mai) und tterbst, ob- 
wohl die natiirlichen Strah- 
lungsintensitgten ira Frfih- 
jahr hSher als im Herbst 
sind. Eine Analogie zu dieser 
Erseheinung bildet das l~e- 
aktionsverm6gen der Avena- 
Koleoptile auf Wuehsstoff, 
das ebenfalls yon November 

- -  bis April verringert ist. 
Die eben erwShnte, dutch 

die starke endogene Kompo- 
nente bedingte Variabilitat 
in der Umstellung auf andere 

1oo 2o0 30o ~oo o 7o~ 2oo Joo goo Yoo Beleuehtungsrhythmen ist 
ppm COz ppm CO2 aus folgendenVersuehsergeb- 

Abb. 12. CO 2- S tof fweehse lkurven  yon  Bryophyllum 
daigremontianuminl normalen  und  spiegelbildliehen nissen ersiehtlieh: gestrahlt  
L i e h t / D u n k e l r h y t h m u s  im  Dezember  (13. 12..56) m a n  Bryophyl lum-Pf lanzen  

nnd  m i t  part iel ler  Ve rdunk lung  der BlOtter. 
O r d i n a t e  = Uhrze i t  irll Sommer oder Herbst y o n  

18--8 h und lagt sie yon 
8--18 h im Dunkeln, so pagt sich die CQ-Stoffweehselkurve schnell an 
die vergnderten Liehtzeiten an (Abb. 12 ; vgl. aueh N~E~BEgOK 1955 a). 
Maeht man den gleiehen Versueh im zeitigen Frfihjahr, so dauert es meh- 
rere Wochen (~-~ 5), bis die Stoffweehselkurven einigermaBen spiegelbildlieh 
gegeniiber denjenigen verlaufen, welche die Pflanzen im Lieht/Dunkel- 
weehsel yon 8--18 h/18--8 h maehen (Abb. 13). Die Umstellung ist jetzt 
ferner nicht ganz vollstgndig und die CO~-Abgabe in der Liehtperiode yon 
18--8 h weniger stark ~ls bei PIlanzen im normalen ghythmus.  Meist 
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Abb. 13. CO2-Stoffwechselklu'ven yon Bryophyllum daigremontianum w~hrend  der Um-  
s t h n m u n g  auf  den  umgekehr~en L ich t /Dunke l rhy thmus  22--I0/10--22 h i m  ~f i rz  

(6 .3 .  bis 30 .3 .57) .  Ord ina te  = Uhrze i t  

zeigen sie, besonders die im Friihjahr auf Nachtbestrahlung umgestimm- 
ten Bryophyllen, bei anschHeBender Dauerbeleuchtung mit st~rkem 
l~luorescenzhcht (HPL-L~mpen) keinen endogenen Rhythmus mehr, 
sondern nehmen gleichms konstant CO 2 auf. Sie ~hneln 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 Absehnitt gegebene Besehreibung des 
endogenen CQ-Stoffwechsel-Rhythmus int~kter Bryophyllen mit dem 
yon WILlieS (]959, 1960) beobaehteten Atmungsrhythmus einzelner 
Bli~tter und segar yon Blattgewebe bei Bryophyllum ]edtschenkoi zu ver- 
gleiehen. Infolge des unterschied]iehen Versuehsmateri~ls treten neben 
marwhen Analogien aueh verschiedene Differenzen in den beiderseitigen 
Ergebnissen ~uf. Zwar l ~ t  sich in meinen C02-Stoffwechselkurven 
wghrend der Atmungsperiode aueh der 24 h-Rhythmus naehweisen 
(S. 62), doeh ist er in den Versuchen yon WILKI~S mehr prononeiert. 
Allerdil~gs muf~te er daffir seine Versuehsobjekte in C0~-freie Llgt 
bringen, denn in NormMluft war der Atmusgsrhyihmus in seiner Mel~- 
anordnung nut  sehw~eh ~usgeprggt. Aul~erdem hatte er die gr6i3ten, 
~llerdisgs sehon naeh wenigen Tagen sich absehws Amplituden 
im Dauerdunkel, w~hrend Dauerlicht den Rhythmus zum ErlSsehen 
brgchte. Mit meinen Ergebnissen beim integralen C02-Stoffweehsel- 
rhythmus intakter Pflanzen stimmen diese Daten wenig iib erein. Anderer- 
seits konnte aber WII~XI~S den Atmungsrhythmus sehon bei B]attgewebe 
yon nut  1 cm ~ Fl~ehe naehweisen, was meinen Vorstellungen tiber die Be- 
deutnrg der Permeabilit~t des Zellgewebes ffir die Entstehung des CO 2- 
Stoffweehselrhythmus eine Stfitze gibt. 

WILKI~S finder ffir den Atmungsrhythmus im Dunkeln meist nur 
eine Periodenl~nge yon 22 h, wahrend ich immer nur Perioden yon 24 h 
Dauer beobachtet habe. Schliel3lich hemmt bei WIL~:I~S rotes D~uerlieht 
den Rhythmus und blaues fSrdert ihn, ws ieh d~s Umgekehrte ge- 
funden h~be. Allerdings benutzt WILl ies  niedrigere Strahlungsintensi- 
t~*,en uls ieh, so dal3 m~n dar~n de,  ken k5nnte, d~l~ im einen FM] eine 
Niedrig-, im anderen aber eine Hochenergiereaktion beobuchtet worden ist. 

Vielleieht ist die yon WILI~I~S besehriebene Form des Atmungsrhyth- 
mus latent auch in meinen C0e-Stoffweehselrhy~hmen enth~lten, nut  
t r i t t e r  bei meiner Versuchsmethodik nieht hervor und wird durch die 
viel bedeutendere rhythmisehe C0~-Aufnahme meiner Bryophyllum- 
Pf]~nzen verdeckt. Man k~nn das der yon Wx~I;I~S (1959, Fig. 5 C) gege- 
beneI1 Kurve ffir Norm~lluft entnehmen, we das Versuchsobjekt zur 
,tibliehen" Zeit (2] 4 h) C0z aufnimmt. Zu der gleiehen Zei~ weisen 
WIL~:I~S Knrven 1959~ Fig. 5A, B; 1960, Fig. 2 in CO~-freier Luft  ein 
Minimum tier Atmung, d. h. CO~-Abgabe auf. 

IV. C0~-Stoffwechsel und Bliihzustand 

W~hrend nach den yon R~so~-TI~oMAs (1960) zitierten Autoren der 
CAM einen Einflnl~ auf die Blfitenbildung ausiibt bzw. durch diese beein- 
f luf f  wird, hatte ieh bereits 1957 (S. 228) bet Kalanchoe bloss]eldiana 
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zeigen kSnnen, dab zwischen C02-Stoffwechsel und generativer Phase 
keine direkten Beziehurgen bestehen. RTeuere Beobachturgen an Bryo- 

phyl lum daigremontianum best/itigen dies. Ende 1958 konnten 2 blfihende 
24 h-Pflanzen mit  dem URAS untersucht werden. Eine dieser Pflanzen 
a tmete  bei der Registrierung ihres C02-Stoffwechsels st/~ndig (Kurven 
yore 27 .11 . - -2 .12 .58) .  Das andere Exemplar  mi t  noch nieht erblfihten 
Knospen zeigte in seinen Kurven vom 11.12.--15. 12. dagegen den 
typisehen De Saussure-Effekt. Diese Pflanze wurde an der Wurzel ab- 
geschnitten. Trotzdem veri~nderte sic ihren Rhythmus iiberhaupt nicht, 
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Abb. 14. Verlauf des p~-~Vertes des Zellsaftes yon adaptierten 36 h-Pflanzen yon 

J~ryophyllum daigremontianum im 20--1--6 h Licht/Ounkelrhythmns 

nur nach 3 Tagen wird die n~chtliche C02-Aufnahme etwas schw/s 
(Kurven yore 15.--20.12.58).  Aus diesen Versuchen ist zu ersehen, dab 
auch das Bliihen yon Bryophyl lum mit  dessen CO:Stoffweehsel niehts 
zu tun hat. 

V. Beobachtungen iiber den Verlauf des p~-Wertes des Zellsaftes 
yon Sucealentenbl~ittern 

Wiihrend man anatomisch kaum unterscheiden kann, ob ein Blair 
zur CO2-Speicherung mittels Malates in der Lage ist, I/~Bt einc 24stfindige 
Beobachtung des pH-Wertes des Zellsaftes dieses eher zu. Die Abb. 14 
his 16 geben derartige Messurgen wieder, bei denen der p~-Wert  geri~ger 
Mengen ausgepreBten Zellsaftes elektrometrisch best immt wurde. So- 
weit URAS-Kurven  ftir die betreffenden Pflanzenarten vorliegen, ist 
eine befriedigende Parallelit/it zwischen den Ergebnissen beider Methoden 
vorhanden. Ich erw/~hne z. B. die Kurve fiir Hoya carnosa, die im Unter- 
sehied zur Kurve  yon Hoya bella starke Sehwankungen im diurnalen 
S/iurewert erkennen last ,  was mit  dem VermSgen zur C02-Speieherung 
/ibereinstimmt. Analog weist der pit-Weft des Zellsaftes bei adaptierten 

4* 
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36 h-Pflanzen yon Bryophyllum daigremontianum nur geringe Schwan- 
kungen auf, was mit ihrem Verhalten bei der UlnAS-Analyse iiberein- 
st immt s. S. 56). 

T,5 / /% ,  ", \ • 
z ~ < ~ x  --" ~• \/;~.,. . . . . . .  • ,,x 
2- i \ ~ "'~.. ~ ~,, 

. q  / \~.~ \ "~,-.. i--• 
72 ~ '. .  "--.,./ 

~. .  fS,.~ 7,96'0 

Sonn(Q~s /#/e#en 
Abb. 15. Verlauf  des p~-'vVertes des Zellsaftes yon  O s c u l a r i a  (ohne De  Saussure-Effekt) ,  
H o y a  c a r n o s a  (mit  De  Saussure-Effekt)  und H o y a  bel la  (ohne De Saussure-Effekt) .  Ge- 
wgchshausversuch.  - - - - - - O s c u l a r i a  (ohne CO2-Speicherung); . . . . . .  H o y a  c a r n o s a  (mit  

COa-Speicherung); . . . . .  H o y a  be l la  (ohne CO~-Speicherung) 

L L L] ~ .... • 
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$onnens~el'n 
Abb, 16. Verlaus des PH-Wertes des Zellsaftes  yon  A~o~ arborescen8  ( m i t  Do Saussure- 
Effekt ) ,  S e n e c i o  h e r r e i a n u s ,  ] E p i d e n d r u m  el l i~at icum (mit  D e  Saussure-Effekt)  nn4  V a n i l l a .  

Gew~chsh~xlsversuch. -- . . . .  A l o ~  arbore scens ;  - -  S e n e c i o  h e r r e i a n u s ;  
- - - - - -  E p i d e n d r u m  e l l i p t i c u m ;  . . . . . . .  V a n i l l a  a r o m a t i c a  

Bei 2 l~-Wert-Kurven,  ns denen yon Senecio herreianus und 
Vanilla aromatica liegen noch keine Ul%AS-Kurven vor, aus denen man 
ersehen kSnnte, ob bier gleichfalls die ParaIlelits zwischen C0z-Stoff- 
weehse|  und Verlauf des p~-Wertes des ZeUsaftes gegeben ist. Von 
Vanilla erw~hnten bereits W ~ S U R ~  (1886) und BENnR~T (1929) eine 

/ 
x ~  ~ / "%.~. 
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Lichtents/~uerung fiber Tag und eine Anss w/ihrend der Nacht. 
Ieh habe verschiedenglieh versuchg, CO~-Stoffwechse]kurven yon Vanilla 
zu erhalten, doch zeigten die Versnehsobjekte iedesmM ein bei vielen 
Arten im URAS-Versueh h~ufig zu beobaehtendes Verhalten : sic ,,taten 
niehts", d. h. die C02-Stoffweehselkurve zeigt nur eine mehr oder weniger 
konstante,/iuBerst geringe Atmung an. Man k~nn dieses Verhalten sehr 
oft wahrnehmen, ohne daft man den Versuehspflanzen ~ul]erlieh ihre 
Stoffwechselruhe ansehen kann. Bei vielen mehrjs Pflanzen, wozu 
meine Versuehsobjekte ja durehgehend gehSren, 1/iBt sieh eine liingere 
oder kfirzere Ruheperiode postulieren, in der aueh der CQ-Stoffweehsel 
in gewisser Analogie zur Samenruhe minimal ist. W/~hrend dieser Periode 
ist yon Assimilation keine Rede, doch ist aueh die Atmung auf ein 
Minimum reduziert. ~uBerlich ist sie, wie erw/~hnt, nieht zu erkennen. 

Die Kurve yon Senecio herreianus weist einen ausgepr/~g~en S/~ure- 
rhythmus auf. ])as ist auffallend, well ieh bei versehiedenen ebenfMls zu 
den Compositen geh6renden Kleinia-Arten nie einen De Saussure-Effekt 
beobaehten konnte. VielMeht mSgen hier die gleiehen Verhi~ltnisse wie 
bei den auf S. 31 erw/thnten Euphorbia-Arten vorHegen, wo die dfinn- 
bl/tttrigen Species keine CO~-Speieherung aufweisen. Bei Kleinia arti- 
culata z. B. ist ebenfalls nur der Stature verdickt, nieht jedoeh sind es die 
Blgtter, wghrend bei Senecio herreianus die B1/~tter hoch succulent sind. 

VI. Der absolute Betrag des C02-Sto[fwechsels yon Succulenten 

Will man den CO~-Stoffwechsel der Succulenten unter normalen Ver- 
hi~ltnissen richtig deuten, so ist die Kenntnis der absoluten Werte ihrer 
CO2-Aufnahme und -Abgabe unerli~Blich. In der Literatur konnte ieh 
hierfiber keine n~heren Angaben finden, denn weder der Photosynthese- 
Band 5 des t tandbuchs der Pflanzenphysiologie (1960) noch die yon 
RA]~I~OWlTC~ (1951, S. 996ff.) gegebenen Tabellen fiber die maximale 
Photosyathese h5herer Landpflanzen enthMten Sueculentennamen. 

Aus einer Zabl yon Bryophyllum-Kurven, wo nach Versuchsabschlug 
Blattgr6Be und -trockengewicht bestimmt worden war, lieB sich aber der 
absolute Betrag der C02-Aufnahme und -Abgabe reehnerisch ermitteln. 
Es seien bier einige Daten fiir die maximale Anfnahme und Abgabe yon 
CO 2 angeftihrt, die allein yon besonderem Interesse sind, weil ja infolge 
der eigenartigen Gestalt der Stoffweehselkurven alle Werte vom Maxi- 
mum bis zu 0 vertreten sein k6nnen. 

Bryophyllum crenatum. Kurve vom 9.4.59, 25000 lx, 12:12 h Lieht- 
Dunkelweehsel, 20 ~ C. 

MaximMe CO2-Aufnahme gegen Ende der Lichtperiode =4,42  mg 
C02/h �9 dm~= 8,23 mg CQ/h  �9 g Troekengewieht. 

M~ximale CO2-Abgabe = 1,6 mg COJh �9  2 = 2,99 mg COJh - g 
Troekengewieht. 
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Bryophyllum daigremontianum. Kurve yore 25.4.59,  250001x, 
12:12 h Licht/Dunkclwechsel, 200 C. 

Maximale C02-Aufnahme in der Dunkelperiode = 5,66 mg C02/h �9 dms 
=- 7,04 n:g C02/h �9 g Trockengewieht. 

Maximale C02-Abgabe in der L ieh tper iode=l ,7  mg C02/h. dms 
= 2,11 mg C02/h �9 g Troekengewieht. 

Unter besonderen Bedingungen kann die maximale CO~-Aufnahme 
yon Bryophyllum daigremontianum bedeutend h5her als der oben an- 
gefiihrte Wert liegen. So wurde in den noch zu besprechenden Versuehen 
mit CO~-freier Lnft  beobachtet, dab nach einem 14 h-Aufenthalt in COs- 
ffeier Luft ws der gleichzeitigen Lichtperiode gegen Ende der darauf- 
folgenden 10 h-Dunkelperiode in Normalluft eine maximale C02-Auf- 
nahme yon 11,27 mg C02/h. dms = 10,88 mg C02/h �9 g Troekengewieht 
auftrat  (Kurve yore 24./25.6.59). 

Verglichen mit dem C02-Stoffwechsel anderer Pflanzenarten seien 
folgende Daten erw~hnt, die rait meiner URAS-Apparatur, d .h .  also 
unter vergleiehbaren Verhgltnissen ermittelt worden sind. So betri~gt, 
nach V~Lwoc~: (1959) die CO~-Aufnahme yon Fleehtenarten (Lecanora 
varia, Parmelia ]ur]uracea und P. physodes) bei 20000 lx 1,8--2,7 mg 
COs/h �9 g Troekengewicht. Ffir Tomaten und Gurken wurde von F~IND~ 
(1960) bei einer maximale Assimilation gew~hrleistenden Beleuchtungs. 
intensitgt yon 28000 45000 lx und 25--270 C eine reelle Assimilation 
yon 9,77 bzw. 10,18 mg C02/h. dm2=39,73 bzw. 47,05 r~g COe/h.g  
Trockengewieht bestimmt, tIAMDORr (]959) f~nd bei ihren ebenfalls mit 
dem URAS ausgefiihrten Photosynthesebestimmungen ffir die apparente 
Assimilation yon PhaseoIus, Tomate, Kohlrabi und Spinat Raten yon 
7,95 (Bohne) bis 13,90 mg C02/h �9  ~. 

Die ])unkelatmung wurde yon FEI~DT f~r Tomaten mit 1,22 und fiir 
Gurken nfit 1,52 mg C02/h �9  ~ ermi~telt. 

Der C02-Stoffwechsel der Bryophyllen verlguft also im Normalfalle 
bedeutend intensiver als derjenige der Strauehflechten, erreieht abet doeh 
nut  etwa die H~lfte desjenigen von Tomaten, Gurken und Kohlrabi und 
2/3 des Stoffweehsels yon Phaseolus, wenn man ihn auf die Blattfli~ehe 
bezieht. Andererseits kann aber Bryophyllum im Sonderfall eine sehr 
hohe, der Tomate vollkommen vergleiehbare C02-Aufnahme vollziehen. 

Dieses deutet darauf hin, dal~ die Stomata bei Blattsueculenten vom 
Typus Bryophyllum keine besondere Bedeutung fiir den CO s- Stoffwechsel 
besitzen (vgl. ~UERNBERGK 1957, S. 225 und WILKI~S 1959, S. 385). 

Auf das Trockengewicht bezcgen ist der Bryophyllum-CO2-Stoff- 
wechsel freilich nur klein gegeniiber dernjenigen der oben genannten 
Gemiisepflanzen, jedoch erheblieh grSl~er als der yon Fleehten. Die 
Ursaehe hierfiir liegt zweifellos in dem groSen Anteil yon nicht 
assimilierender Substanz (Wassergewebe) bei Bryophyllum im Vergleich 
zu den Bl~ttern yon Gurke und Tomate. 
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Zusammenfassend 1/iBt sich feststellen, dab der C02-Stoffwechsel yon 
Bryophyllum, auf die Blattfl/iehe bezogen, mit dem entspreehenden Stoff- 
wechsel yon Mesophytenblgttern durchaus quantitativ vergleiehbar ist, 
wie z.B. Daten yon BoYsE~-JE~s~  (1932) zeigen, naeh denen etwa die 
Lichtbl/itter yon Fagus eine C02-Assimilation yon 6,6, die Sehatten- 
blgtter eine solehe yon 2,4 mg C02/h. dm ~ aufweisen. 

VII. Das Verhfiltnis der C02-Aufnahme wfihrend der Photo- und Nycto- 
l~eriode bei Sueculenten, insbesondere Bryophyllum 

RA~SO~-T~oMAs vertreten in ihrem Bericht noch die These, der Aus- 
gangspunkt fiir die Bildu~g der J~pfe]s~ure im Suceulentengewebe seien 
vorher gebildete ttexosen, d .h .  die Kohlenhydratbildung wird vor die 
Acidifizierusg und nieht hinter die Acidifizierung gelegt (meine Hypo- 
these; s. I~UEI~NBEI~GK 1957). 

Die nachfolgenden A~)gaben bieten m . E .  eine kr/~ftige Stfitze ffir 
meine Ansicht. Was die Versuche hierfiber betrifft, sei hinzugefiigt, dab 
die Versuchspflanzen bei der Untersuchung ihres CO S- Stoffwechsels naeh 
M6glichkeit die giinstigsten Bedingungen hierf/ir vorfinden, d .h .  in 
m6glichst natfirlichem Zustand untersucht werden. In vie]en Fs 
kann ich jetzt  Bryophyllum-Pflanzen 14 Tage und 1/inger in den Ver- 
suchskfivetten lassen, chne dM3 sich ihre Reaktionseigenschaften 
nennenswert ver/~ndern. 

Zun/ichst habe ich aufs Geratewchl einige Kurven hinsichtlieh des 
Betrages der CQ-Aufnahme und -Abgabe im Dunkeln und im Hellen 
anMysiert. Die Methode besteht in einer Planimetrierung der F]/~chen, 
welehe die Kurven oberhalb und unterhalb der Kompensations]inie (CO 2- 
GehMt der in die Kfivetten tretenden AuBenluft) umschreiben. Die ge- 
messenen Quadratzentimeter sind dann ein relatives MM? ffir die auf- 
genommenen und abgegebe- 
nen CO~-Mengen, das man 
aber unsehwer auf absolute 
Werte umrechnen kann. 
wenn man CO2-Ana]ysen , 
wie sie in Abschnitt VI 
beschrieben wurden, hinzu- 
Ifigt. Hier seien zun/ichst nur 
relative Werte angegeben. 

CO 2- Stoffwechselkurven 
yon Bryophyllum daigre- 
montianum bei 35000 lx, 
14:10 h Lieht/Dunkelweeh- 

Licht Dunkel 

Datum CO~-Auf- CO~- 
nahme Abgabe 

1 3 . 6 . 5 8  
14. 6 .58  
15. 6. 58 
1 6 . 6 . 5 8  
1 7 . 6 . 5 8  
1 8 . 6 . 5 8  

50.5 
5514 
38,4 
25,0 4,0 
15,5 3,0 
44,0 - -  I 

CO~-Auf- C02- 
nahme Abgabe 

4 5 , 4  - 
39,5 I - -  
57,9 I - -  
41,0 - -  
31,0 - -  
42,5 - -  

+ 228,8 
- -  10,3 

+ 218,5 

- -  1 0 , 3  +257,3 

sel. Relative Werte ffir die CQ-Aufnahme und -Abgabe, berechnet 
nach den Flgehen der Kurven yore 13.6 . - -18.6 .  58. 
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In der Nyctoperiode wurden 257,3 p CO s aufgenommen. 
In der Photoperiode wurden 218,5 p aufgenommen, obwohl die Photo- 

periode 4 h langer als die 

Datum 

19.6.58 
20.6.58 
21.6.58 
22.6.58 
23.6.58 
24. 6.58 
25.6.58 
26.6.58 
27.6.58 

Licht Dunkel 

CO2-&uf- CO2- 
nahme Abgabe 

37,3 1,2 
25,0 
33,0 3,3 
29,0 2,0 
13,0 5,2 
39,6 3,1 
37,1 2,5 
33,6 0,8 
25,8 0,1 

+273,4 --18,2 
- -  18,2 

CO,-Auf- COs- 
nahme Abgabe 

30,3 
30,8 
33,0 
29,0 
30,0 
34,8 
36,5 
30,5 
30,5 

285,4 

Viel bedeutender ist diese z. B. nach 
den Kurven vom 28.3.59,  25.4. und 26. 

I~yctoperiode dauerte. 
Kurven vom 19. 6. bis 

27.6.58.  Gleiche Bedin- 
gungcn und Pflanzen wie 
Tabelle S. 55. 

In der Nyctoperiode 
warden jetzt  285,4 p CO~, 
in der Photoperiode 255,2 p 
CO s aufgenommen. 

Die hier oben analysier- 
ten Kurven geben keines- 
wegs ein besonders auf- 
fallendes Bild der C0~-Auf- 
nahme im Dunkeln. 
der folgenden Tabelle bei 
4.59. 

Tabelle 2 

Netto-CO,-Aufnahme in der 

12,5 h-Lichtperiode 11,5 h-Dunkelperiode 
Datunl 

Relativ 

- -  'P 

28. 3. 59 21,0 
25. 4. 59 22,3 
26. 4. 59 21,8 

mg CO~/g 
mg CO~/dm~ Trocken- 

gewicht 

15,9 19,7 
15,7 19,5 

Relativ 

P, 

58,0 
44,8 
54,8 

mg CO2/g 
mg CO2/dm ~ Trocken- 

gewieht 

32,4 40,2 
39,4 48,9 

Jedenfalls zeigen die mitgeteilten Zahlen, dag in der Regel die ngcht- 
liehe C02-Aufnahme so bedeutend ist, dab die Bildung yon Malat aus 
vorher vorhanden gewesenen Hexosen unmSglich den C02-Stoffweehsel 
yon Succulenten allein zu erklgren vermag. 

Zum Vergleieh mit der CO 2- Stoffwechselbilanz der im normalen 24 h- 
Licht/I)unkelwechse] gehaltenen Bryophyllen folgen nunmehr die ent- 
sprechenden Zahlenwerte ffir die ,,36 h-Bryophyllen" (S. 43, 46). 

Kurven yore 25 .4- -29 .4 .  und 12.--15.5.58.  Drei kleine 36 h-Bryo- 
phyllen, 30000 Ix, 20:16 h Licht/Dunkelwechsel 400 1/h Luftdurchsatz, 
Temperaturen zwischen 15 o C (Dunkelperiode) und 24 ~ C (Lichtperiode) 
schwankend. 

Wie man sieht, fibertrifft bei diesen 36 h-Bryophyllen die CO~-Auf- 
nahme am Tage (362,1 p) bedeutend diejenlge bei Nacht (65,8 p), d. h. 
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Tabelle 3 

Licht Dunkel 
D a t m  

CO~-2~ufnahxne CO2-zkbgabe CO.~-Aufnahme CO2-A_bgabe 

23.4.58 
25. 4. 58 
26. 4. 58 
28.4. 58 
29.4. 58 

12./13.5.58 
14. 5.58 

46,4 (T) 
36,4 (N) 
50,3 (T) 
47,5 (N) 
48,5 (T) 
61,4 (N) 
72,0 (T) 

-- 362,5 
- -  0,4 

362,t p 

0,4 

0,4 

9,4 
8,5 

23,2 
5,8 

21,0 
12,0 
21,5 

101,4 
- -  35,6 

65,8 

(N) 2,1 
(T) 8,3 
(N) 2,0 
(T) 8,2 
(N) : nur 9 h lang 
(T) 10,0 
(N) 5,0 

35,6 

P 

dig 36 h-Pflanzen haben mehr oder weniger einen ,,normalen" C02-StofL 
weehsel. Trotzdem ist abet analog zu dem ani S. 43 besehriebenen Ver- 
such auch hier ein versteekter endogener 24 h-Rhythmus zu beobaehten. 
Die Angaben (N) nnd (T) bedeuten ns dag die Liehtperiode wgh- 
rend des 20:16 h-Lieht/Dunkelwechsels bald in die nattirliche Licht- und 
bald in die natfirliche Dunkelperiode fgllt. Nun verl/~uft ja der normale 
Stoffwechsel eines 24 h-Bryophyllums aus dem Gew/~ehshaus z. B. naeh 
den Daten yon S. 55, 56 so, dab hauptss CO 2 w/~hrend der Naeht, 
nicht aber am Tage aufgenommen wird. Folglich konnte man erwarten, 
daB, wenn die 16 h-Dunkelperiode in die natiirliche Naeht fgllt, anch die 
COe-Aufnahme eine grSgere ist, sofern eben der endogene 24 h-l~hythmus 
noch vorhanden ist. Dieses ist, Me die kursiv gedruekten Zahlen zeigen, 
tats~ehlieh der Fall, denn sit liegen alle h6her als die entspreehenden 
Werte fiir eine in die natfirlichen Tagesstunden fallende Dunkelperiode. 
Wit haben also aneh bier ein sch6nes Beispiel dafiir, dag sieh der endogene 
24 h-Rhythmns au~ keine Weise ganz aus den t~ryophyllen verbannen 
lgBt, selbst wenn diese 11/2 Jahre lang in einem 36 h-Lieht/Dunkelrhyth- 
mus aufgezogen worden sind. 

VIII. Die C02-Auhmhme und -Abgabe yon Bryophyllen, wenn sich diese 
periodisch in C0~-ireier LuR befinden 

Fiir meine Hypothese, dab f/iv den CQ-Stoffwechsel yon Bryophyllen 
in erster Linie die in der Nacht aufgenommene Kohlens~ure und ihre 
Umwandlung in Malat maBgebend ist, bi]den Versuche mit CO2-freier 
Luft eine wichtige St/itze. Wie ich frfiher (1955b) erws hatte, ist es 
technisch schwierig, v6ilige CO2-Freiheit der Kiivettenluft in einem 
offenen Zirkulationssystem zu erzielen. Nach zahheichen Versuchen 
konnten die Kfivetten aber so gut abgedichtet werden, dal3 der URAS 
bei lebhaftem Luftwechsel dureh die Kiivetten nach 1--2 h (bei grol~em 
Kfivetteninhalt) auf 0 zur/ickging. Die Versuchsmethodik wurde nun so 
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eingeriehtet, dab mit der Schattuhr, welehe den Lieht/Dunkelweehsel 
steuerte, ein elektrisehes Gasventil verbunden wurde, so dab naeh Be- 
lieben entweder Licht -~- CO n oder Dunkelheit ~- CO s oder Lieht ohne CO 2 
oder Dunkelheit ohne CO n geboten werden konnte. Stickstoff aus der 
Bombe start COn-freier Luft  zu bieten, war nicht m6glich, denn bei 02- 
Mangel verschlechterte sich der Allgemeinzustand der Bryophy]len sofort 
aul~erordentlich (~rgl. RA~SO~-T~oMAs 1. e., S. 90). 

Naeh meiner Hypothese muf~ es nun den Bryophyllen mehr oder 
weniger gleichgiiltig sein, wenn sie w/~hrend der Liehtperiode kein CO 2 
erhalten, wohl aber ist die Darbietung yon C02 in der Dunkelperiode 
~%htig. Die Kurven best/itigten diese Anschauung und widerlegten 
gleichzeitig die Meinung, fiir die Bildung v on Malat sei am Tage zuvor 
eine Photosynthese erforderlich. 

Allgemeiner Verlau] der Kurven unter Teriodischer Darbietung 
von CO~-/reiEr Lu/t 

(Kurven yore 18.6.--6.7.59.) 25 000 lx, Lieht/Dunkelwechse114:10 h, 
25 o C. Luftdurchsatz 1 l/rain. 

1. Modalit~t (Abb. 17, 18). Licht-4-Normalluf~; Dunkelheit +CO.~- 
~reie Luft. Der KurvenverlauI wfihrend der Liehtperiode ist praktiseh 
nicht yon dem unter normalen Verh~ltnissen zu unterscheiden. W/~hrend 
der Dunkelperiode mit CO2-freier Luft  geht jedoch der Schreiber des 
URAS nieht auf 0, sondern zeigt einen gewissen CO~-Gehalt an, der auf 
Abgabe yon C02 durch Atmung der Versuehspflanze zuriiekzufiihren ist. 
Diese bewegt sieh fiir mehrere, derartige COn-freie Dunkelperioden bei 
etwa 2,06--2,9 mg C02/h �9 dm ~ = 1,99--2,82 rcg CO2/h �9 g Trocken- 
gewicht. Im Verlauf einer Dunkelperiode, d .h .  bis zum Beginn der 
n~chsten Lichtperiode verl/~uft die COn-Abgabe sehr konstant. Der 
konstante Zustand der CO2-Abgabe wird etwa 2 h naeh Umsehaltung auf 
C02-freie Luft  erreicht. 

Fiir den Verlauf der Liehtperiode mit NormalluYt sei die Kurve yore 
20. 6.59 als repr/~sentativ besehrieben : Sowie das Lieht um ~ h angeht 
und Normalluft eintritt, geht die C02-Kurve stark nach rechts und er- 
reieht nach etwa 2~/n h den K.P. Der Kurvenverlauf w~hrend dieser Zeit 
weist aber darauf bin, daf~ an sich der endogene Rhythmus latent wi~h- 
rend der CO2-~reien Dunkelperiode weitergegangen ist. Daher finder man 
um 12 h 15' - -  wie iiblieh - -  w~hrend der Photoperiode eine geringe 
C0n-Abgab e (2,22 mg COn/h-dm 2) und darauf bis Ende der Licht- 
periode einen sehwachen Anstieg der Kurve, der am Schlu$ bei Beginn 
der Dunkelheit zu einer C02-Aufnahrne yon 3,8 mg/h �9  ~ ftihrt. Am 
folgenden Tage (21.6.) dauerte die CO~-Abgabe w/~hrend der Photo- 
periode -4- Normalluft 1/inger und war st'~rker (bis zu 3,07 mg/h �9 dmn). 
Sonst war kein Untersehied im Verhalten des Versuehsobjektes zu 
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beobachten. Am 22. 6. und 23.6. war w/~hrend der Liehtperiode 
Normalluft sogar nur C0s-Abgabe festzustellen (3,9 mgih �9 din2). 
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A b b .  17. CO~-Stof fwechse lkm-ve  y o n  Bryophyllum daigremontianum bei  C02-f re ie r  L u f t  
w&hrend t ier  D tmke lpe r i ode ,  f r i i he re r  Z u s t a n d .  O r d i n a t e  = U h r z e i t  ' 

A b b .  18, CO~-S to f fwechse lku rve  y o n  t~ryophyllum daigremontianum be i  CO~-freier L u f t  
w h h r e n d  tier D t m k e l p e r i o d e ,  sp&terer  Z u s t a n d .  O r d i n a t e  ~ U h r z e i t  

Abb .  19. CO2-Stoffwechselkm,  v e  y o n  Bryophyllum daigremontianum be l  CO2-f~'eier L u f t  
w&hrend tier L i c h t p e r i o d e .  O r d i n a t e  = U h r z e i t  

2 .  M o d a l i t i i t  (Abb. 19). Am 24. 6. wurde w~hrend der Lichtperiode 
COs-freie Luft  und w&hrend der Dunkelperi~de Normalluft gegeben. 
In diesem Falle finder ws der Photoperiode nur Atmung start, 



die mit 3,79--9,11 mg C02/h. dm -~ erheblieh hSher als die CO2-Abgabe 
in CO~-freier Dunkelperiode liegt. Der hSehste Wert yon 9,11 mg ist 
dabei dutch die Wirkung des endogenen Rhythmus bzw. den Ubergang 
von Dunkel zu Licht bedingt, der auch bei der , ,Normalkurve" immer 
naeh Lichtbeginn einen Ausschlag der CO~- Stoffwechse]kurve zuerst weiter 
nach links und dann yon links naeh rechts erzeugt, d. h. yon zuerst noch 
niedrigerem C02-Gehalt der Kiivettenluft zu sparer hSherem Gehalt. 

Bei Beginn der Nyctoperiode rsit NormaHuft wiederholt sich dieser 
Aussehlag im gleiehen Sinne, so dab 2 h nach Liehtabsehalten fast der 
K. P. erreicht wird. Nunmehr beginn~ abet die Pflanze wieder bis zu 
einem Maximum yon 11,27 mg/h.  dms CO 2 aufzunehmen Wenn das 
Lieht am 25.6. um 8 h wieder eingescha]tet wird, t r i t t  der oben er- 
w~hnte ,,Kurvensprung" erneut ein und die Pflanze gibt darauf w~hrend 
der Photoperiode mit 5,03--6,0 mg/h.  dm ~ ziemlieh konstant Kohlen- 
dioxyd ab. In den folgenden Tagen wiederholt, sieh das gleiehe Spiel, 
nur is tes  auffallend, dab die CO~-Aufnahme w~hrend der Dunkelperiode 
in Normalluft nicht besonders hoch ist, z .B.  am 26. 6. maximal 
12,23 mg/h.  dm 2, am 27. 6. maximal 5,3 rag, am 28. 6. maximal 
7,06 mg/h �9  2. 

Naeh diesem Versueh wurde die Wirkung des Luftventils kontrolliert. 
Um bis zmn Kohlendioxydgehalt 0 zu kommen, waren bei dem ge- 
w~hlten Luftdurehsatz lmmerhin 4 h notwendig, w~hrend nach Um- 
schalten yon kohlendioxydfreier Luft  auf Normalluft der normale 
COz-Gehalt in der Kiivette bereits naeh 2 h erreieht wurde. 

Ein weiterer an~loger Versueh mit anderen Bryophyllum-Pflanzen 
hatte prinzipiell das gleiehe Ergebnis. Fassen wir dieses alles noeh 
einmal zusammen, so ist folgendes festzustellen: 

1. W~hrend des Weehsels yon Normallnft zu CO~-freier Luft, gleieh- 
gfiltig ob die Normallnft wghrend der Liehtperiode oder wahrend der 
Dunkelperiode geboten wird, l~uft der endogene Rhythmus welter. 

2. Die bereits auf S. 41 erw~hnten :,Knrvenspriinge" der CQ- 
Stoffweehselkurven beim plStzliehen Uberg~ng yon Lieht zu Dunkel 
und vice-versa sind, wenn die Normalluft ws der Dunket~eri0de 
gegeben wird, in genau dem gleiehen Ablanf vorhanden. Wird dagegen 
die Normalluft ws der Photoperiode gegeben, so sind sie mehr 
oder weniger stark unterdriiekt. 

3. N~eh dem auf S. 41ff. Gesagten ist flit diese Kurvensprfinge und 
den Ablauf des endogenen ghy thmus  nut  die Deu~ung mSglieh, dab 
es sieh um Ver~nderungen der Plasmapermeabilitgt fiir CO s handelt. 

Diese Xndernngen kSnnen aber weniger gut sichtbar werden, wenn 
die Bryophyllen allein in der Photoperiode C02-haltige Luft  erhalten, 
well sie das CO 2 dann auf Grund ihres spezifischen C02-Stoffwechsels 
nieht recht aufnehmen kSnnen. Die COs-Tension in den Geweben diirfte 
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daher in diesem Falle nut  gering sein, so dag kein CO s ffir die Kurven- 
sprfinge oder ,,gushes and bursts" der Literatur zur Verffigung steht. 

4. Die CO2-freie Luft  maeht sich sowohl bei Licht als aueh im 
Dunkeln dadureh bemerkbar, dal3 eine betr/iehtliehe COs-Abgabe dureh 
die Pflanzen eintritt., welehe abet im Lichte grSger ist als im Dunkeln. 

M6glicherweise ist diese CO~-Abgabe so zu interpretieren, dab in 
CO2-freier Luft  ein starkes Gef~lle ffir CO s zwisehen den Zellen bzw. 
deren Zellwgnden uDd der Intereellularenluft vorhanden ist' 

Im iibrigen ist aus den bisherigen Versuehen zu sehlieBen, dab der 
CO2-Entzug wahrend der Liehtperiode nur insofern einen Einflug auf 
die CO2-Aufnahme w/~hrend der Dmxkelperiode aus/ibt, als dab diese 
etwas niedriger als im Normalfall ist. 

Normalluft wahrend der Liehtperiode hindert andererseits die Bryo- 
phyllen nieht daran, w/~hrend dieser Zeit praktiseh kaum CO s aufzu- 
nehmen, vMmehr  meistens in dem ffir den ,,Normalfall" gtiltigen 
sehwaehen CO2-Abgabezustand zu verharren. 

IX. Die C02-Aufnahme und -Abgabe von Suceulenten, welehe periodiseh 
mit 10% iger Zuckerliisung bespritzt werden 

Diese Versuche zeigen eine gewisse Analogie zu den nnter VIII .  
beschriebenen Experimenten, und zwar aus dem Grunde, well man 
hier nach der Darreichung yon Zucker wiederum fast immer nur eine 
starke C02-Abgabe erhi~lt. 

Die Versuche mit dem Bespritzen yon Saccharose-L6sung auf die 
Blatter wurden mit Aloe aristata und vor allem Bryophyllum daigre. 
montianum ausgefiihrt. Die Darreichung der L6sung erfolg~e durch 
Obergiegen der Planzen mit einer kleinen Brause. Da Bryophyllum- 
gla t ter  Spalt6ffnungen auch auf der Oberseite haben, war ein Ein- 
dringen der N~LhrlSsung gewahrMstet, doch ware die Wirkung vielleieht 
eindringlicher gewesen, wenn mit einem Zerst~uber auch die Unterseite 
behandelt worden ware. Gelegentlich wurde die 10%ige Zuckerl6sung. 
wenn sie inehrere Tage aufbewahrt werden sollte, zum Schutz vor 
Pilzinfektionen mit Spuren yon Chinosol versehen. Die I)arreichung 
der L6sung erfolgte im 1. Tell der 14-sttindigen Photoperiode. 

Ganz allgemein t r i t t  kfirzere oder lgngere Zeit nach dem Geben der 
Zuckerl6sung eine starke C02-Abgabe (Atmung) auf, die teilweise be- 
tr/ichtlich starker als die vorhergehende COs-Aufnahme ausfallt. Bei 
Aloe ist diese Atmung gewShnlich intensiver als bei Bryophyllum, was 
vielleicht damit zusammenhangt, dab sich die L6sung zwischen den 
gestaucht angeordneten Blattern li~nger halt, wahrend sie bei den 
Bryophyllum-Blattern schnell abtropft.  Nach und nach klingt die 
Zuckerwirkung ab, was sich bei Bryophyllum dutch Abnahme der 
CQ-Abgabe ausdrfickt. Man kann dann besonders deutlieh sehen, dab 



der endogene Plasmarhythmus weiter - -  aueh im Atmungsbereich -- 

anhglt, denn wenn das Lieht an- und abgesehaltet wird, treten die 
auf S. 41 erwghnten Kurvensprfinge auf. 

Vielfaeh verlaufen die Kurven der mit ZuekerlSsung bespritzten 
Pflanzen V611ig parallel zu den Kurven der nieht behandelten Pflanzen, 
nur sind sie unter die Kompensationslinie (=~ Kurve fiir den CO s- 
Gehalt der AuBenluft) nach der Atmungsseite zu versehoben. Itglt man 
die Pflanzen im Dauerdunkel, so ist die COe-Abgabe entspreehend 
stgrker als bei beleuchteten Pflanzen. 
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Abb. ~0. Verlauf des p~-~rer6es des Zellsaftes yon Bryophyllum daigremontignurn mit 
( ...... ; ..... ) und ohne ( ; .... ) Zuekerfiittertm@ der Bl~tter 

Bei manehen Pflanzen dauert es lgnger, bei anderen kfirzer, bis die 
Znekerwirkung auf den C02-Stoffweehsel einsetzt. Im gfinstigsten Fall 
geht das Versuehsobjekt fast sofort naeh Darreiehen der Zuekerl6sung 
zur C02-Abgabe fiber, im nngiinstigsten Fall vergehen bis zu diesem 
Stadium fiber 24 h. Ebenso ist aueh die Dauer der Zuekerwirkung 
unterschiedlieh. So ging ein vorher im Gewi~ehshaus befindliehes Bryo- 
phyllum daigremontianum, das in der Ktivette vom 2 6 . 2 . - - 6 . 3 . 5 9  
bei einem Luftdurehsatz yon 240 l/h, 14:10 h Lieht/])unkelwechse!, 
und 25000 lx nur sehwaehen C02-Stoffwechsel mit De Saussure- 
Effekt (ns C02-Aufnahme ) zeigte und am 5 .3 .59  Zueker be- 
kam, yore 6. 3.59 l0 h an zu starker COe-Abgabe fiber. Diese dauerte 
trotz des Lieht/Dunkelwechsels noch bis zum 9 .3 .59  an. 

Aueh bei Aloe t ra t  hfiufiger der Fall ein (Kurve vom 10. I. 59), dag 
die CO2-Abgabe mit ihrem Maximum erst etwa 24 h nach dem BegieBen 
mit der ZuckerlSsung einsetzte, und dann tagelang (hier bis zum 15. I.) 
anhielt. Es ist nieht ausgeseh]ossen, dab die versp/Ltete Reaktion der 
Pflanzen auf das Bespritzen mit Zucker dureh das unkontrollierbare 
verz6gerte Eindringen des Kohlenhydrates in die Zellen bedingt ist. 
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Was mit dem Zueker in der Pflanze gesehieht, kann nieht ohne 
weiteres gesagt werden. Dag er yon etwa in den Intercellularen der 
B1/itter vorhandenen Mikroorganismen oxydiert  wird, ist unwahrschein- 
lich, denn dann wfirde sieh bei der CO2-Abgabe wohl nieht der endogene 
Rhythmus so deutlieh bemerkbar maehen. Ieh habe den pg-Wert yon 
mit Zucker bespritzten nnd unbeswitzten Bryophyllen fiber 24 h lang 
verfolg~, wobei die Aeiditi~t des Zellsaftes der gespritzten B1/itter dent- 
lieh niedriger lag (Abb. 20). Hieraus ist zu sehlieBen, dag Bin Einbau 
des Kohlenhydrates in Malat - -  wenn fibelhaupt - -  nut  nnvollkommen 
erfolgt. Die Malatsynthese seheint aber trotz der Znekergabe, wenn 
auch mit verrisgerter Intensit/it vor sieh zu gehen, denn sonst w/ire 
der auch jetzt  vorhandene diurnale Aeidit/itswechsel nicht zu verstehen. 
Wahrscheinlieh wird der Grol3teil des Zuckers unabhgngig yore Malat- 
Speieherungssystem naeh dem Schema des normalen Atmungsstoff- 
weehsels fiber den Triearbonsfiurecyc]us zu CO s al:gebaut. 

M~u (1959, S. 588) ffitterte Tropaeolum-B1/itter ebenfalls 
mit Saccharose, abet auch mit anderen ttexosen. Sie maB den Q-Ver- 
branch in der Warburg-Appara~ur und stellte bei Darreiehung yon 
Saecharose eine bedeutend h6here Atmung als bei Ffitterung mit z. B. 
Lactose und Rhamnose lest. Der Weft  des gespira~ionsqnotienten habe 
bei den mit Rohrzueker geffitterten Proben nahe i geIegen. In  unserem 
Fall h/itte man den Respirationsquotienten genau nnr mit einer gleich- 
zeitig mit den UI{AS-Messungen stattfindenden Gasanalyse des Sauer- 
stoffverbrauehs bestimmen kSnnen, tIierffir standen aber keine Appara- 
turcn zur Verfiigung. 

X. Uber die Natur des fiir die C02-Fixierung bei den Sueculenten 
er~orderlichen Reaktionssystems 

Wie schon in Abschnitt I I  betont (S. 30), ist ffir das Zustande- 
kommen der n/ichtlichen CQ-Fixierung bei den PIlanzen mit diurnalem 
S/iurerhythmus 1. geniigend starke Beleuchtung in der der I)unkel- 
periode vora~g'egangenen Lichtperiode, 2. das Vorhandensein eines 
lichtempfindlichen enzymatischen Reaktionssystems erforderlich. Vor 
allem in meiner Arbeig yon 1957 (S. 205ff.) suchte ich diese beiden 
Punkte an der Hand yon Literaturangaben zu analysieren. Die Not- 
wendigkei$ der Beleuchtung ffir das Zustandekommen der C02-Fixierung 
im Dunkeln is~ vietleicht das ingeressanteste Problem der Art und 
Weise, wie die Succulenten i/are Photosynthese ausffihren, denn dieser 
Prozeg ist bei ihnen sehon yon Natur  aus in mindestens zwei Teil- 
vorgs zerlegt, den wit bei den Pflanzcn mit ,,normaler:' Photo- 
synthese erst ktinstlieh konstnfieren mfissen, n/~mlich 1. die Aufnahme 
yon LieLtenergie und 2. der naeh diesem photochemischen ProzeB rein 
chemiseh im Dunkeln ablaufende Vorgang der CO2-Fixierung nnd deren 



Einbau in organische Substanz. Ich mfehte  annehmen, dal~ sich an 
diesen 2. ProzeI~ ein 3. lichtabhgnglger Vorgang anschliei~t, in dem die 
yon der aufgenommenen CO 2 herrfihrende Apfelsgure unter Abgabe 
dieser CO s wieder in ihre Ausgangsverbindung iiberffihrt wird, w~hrend 
das CO s in normaler Weise photosynthetisch zu Kohlenhydrat  um- 
gewandelt wird. 

Im fo]genden seien mangels eigener experimenteller Befunde an 
Hand der neuen Literatur die Modalit~ten diskntiert, die mal]gebend 
ffir die Dunkelfixierung der CO s nach vorheriger Beleuchtung und 
den nachfolgenden Abbau dsr COs sind. 

]957 (S. 207ff.) nahm ich vielleicht zu sehr vereinfaeht an, der t taupt-  
vorgang der I)unkelfixierung der CO s liege nach einem Befund yon OC~OA 
(1951) in der reduktiven Karboxylierung yon Brenztraubens~ure zu 
]-Apfelsgure unter Aufnahme yon CO 2 mittels des hydrierten Coenzyms 
T P N H  + H +. PmsoN (1957) hielt diese Annahme fiir bisher unbewiesen. 

COOH 
I 

CHs CH2 

CO ~- CO 2 -~- TPNH ~u If+ ~_ CHOH ~- TPN + (M~fic Enzym) 

COOH COOH 

Trotzdem dfirfte das l~ dieser I~lypothese nach wie vor zu- 

treffen, nur sind mehrere enzymatisehe Reaktionen an dem ProzeI~ 

beteiligt, yon denen aber eine sieherlieh in der Reduktion yon Pyridin- 
Nueleotiden dureh das Lieht besteht. 

TPN + IAcht { TPNH ~ H 
H20 -~ [ ~ Chloroplasten _ DPNtt ~- H ~- 1/~ 03 . 

1958 ist auBerdem yon AlaNo~ et gl. (s. die ]~bersicht yon KANDLEI~ 
1960) entdeekt worden, dab Lichtenergie mit tti]fe yon gebrochenen Chloro- 
plasten (d. h. Cb]oroplasten-Suspension in Wasser) und Chloroplasten- 
e x t r a k t  g]eichzeitig neben der Pyridinnucleotid-Reduktion aueh aus 
ADP -~ anorganisehem Phosphat ATP zu bilden vermag naeh der Formel: 

gebrochene Chloroplasten 
TPN + ADP ~ Pi ~- Lich~ ~g++, Chloroplastenextrakt~ TPNH -~ ATP + ~/2 02" 

Das Vorhandensein yon ATP ist abet wichtig ffir die Bildung yon 
Ribulose-Diphosphat aus Ribulose-5-Phosphat (s. S. 66). 

Im iibrigen wird ~etzt yon vielen Autoren (s. z.B. DuYs~Ns-AMEsz 
1959, BVTLER 1960, KAN])L~R l. e., S. 51) T P N H  neben ATP als absolut 
notwendig fiir die CO~-Reduktion fiber PGA bei der Photosynthese 
angesehen. 

EBERttARDT (1958, S. 180) zahlt in seiner Zusammenfassung 3 ver- 
sehiedene Mfgliehkeiten der CO~-])unkelfixierung auf, die alle eine 
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Var i an te  der  auch yon mi r  (1957, S. 208) in Erw~gung  gezogencn 
W o o d - W e r k m a n - R e a k t i o n  sind, ns  

l .  Mit te ls  J~pfelss (malie enzyme) die oben erw/~hnte 
r eduk t ive  K a r b o x y l i e r u n g  der  Brenz t raubensgure ,  wobei  n~ch ihm 
n u t  s tagt  T P N  das Coenzym D P N  als Wassers tof f f iber t rgger  dient .  

CH a . C O - C O O K + C o  S + D P N  H 2 ~- HOOC.CHOH-CH 2 - C O O K + D P N  

2. Mit te ls  Phospho-enol -Brenz t raubensgure ,  Carboxykinase  und  A D P  
die U m w a n d l u n g  des P E P  zu Oxalessigsgure:  

CH 2 -- C--COOH + 002 + ADP ~ HOOC' OH 2 �9 CO �9 COOH + ATP 
I 

O 

PO3FI2 

Diese Reak~ion h a t  aber  naeh I~A~So~-THoMAS (1. C., S. 97) weniger 
Wahrsehe in l ichke i t ,  weil  man  P E P - C a r b o x y k i n a s e ,  obwohl  an sich welt  
ve rb re i t e t  in Pfla,nzengeweben, b isher  noch n ieh t  in Pf lanzen mi t  CAM 
nachgewiesen ha t .  

3. Die gleiehe t~eakt ion wie un te r  2., jedoeh ohne A D P  mi t  Hilfe 
yon P E P - C a r b o x y l a s e  : 

CH 2 = C--COON + CO~ ~- ItOOC �9 CH 2 - CO �9 COOH + Pi 
r 

0 

POaH2 

Die 3. R e a k t i o n  ha l t en  E~ERHA~DT und  Ra~SO~-THoMAs (1960, 
S. 98) ffir am wahrseheinl iehsten,  weil  man  im B l a t t e x t r a k t  yon  Bryo- 
phyllum P E P - C a r b o x y l a s e  und  auBerdem als erstes P r o d u k t  der  Dunkel-  
f ix ierung yon CO s Oxalessigsgure h a t  nachweisen kSnnen.  

Die R e d u k t i o n  der  Oxalessigss zu Apfelss  erfoIgt dann  
wei ter  dureh  J~pfels~turedehydrogenase und DPN-H~. Dieses D P N - H  2 
mtiBte d a n n  abe t  naeh meiner  Hypo these  w~hrend  der  L ieh tper iode  
aus D P N  reduzier t  werden,  so dag  also aueh hier  die Mi twi rkung  des 
Pyr id innuc leo t ids  erforderl ieh ist.  

Gegen die unter 3. beschriebene Hypothese spricht nut die yon mir 1957 
zigierte Feststellung Oc~oAs, dag in der Regel die Koppelung der beiden Reak- 
tionen Brenztraubens~ure-Oxalessigs/~ure und Oxalessigs~ure-l-Apfels~ure in 
vitro nicht gelingt. 

Wichtig ist bei der Beurteilung der Versuehsergebnisse verschiedener Autoren 
die Vorbehandlung ihres Versuehsmaterials. Zum Beispiel benutzten SALT~AN- 
KUNITAKE-SPOLTER-STITTS (1956) nur junge BlOtter yon 1--2 cm L~nge von 
Bryo2hyllum calycinum ftir ihre Versuehe. Nun sind nach dem auf S. 42 Ge- 
sagten vor allem nur die Mteren, ~usgewachsenen BlOtter an dem diurnMen S~ure- 
rhythmus beteiligt, nicht abet die jungen, noch unausgewachsenen. AuBerdem 
konnten die abgeschnittenen B1/~tter nur 20 rain lang im Ounkeln C02 fixieren. 

Planta, Bd. 56 5 
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Wenn nun SALTMA• et al. Ms erstes Produkt der CQ-Fixierung die Oxalessigsgure 
postulieren naeh dem Schema: 

Glykolyse 
Kohlenhydrat PEP 

+ CO~ 
PEP PEP-Carboxylase > Oxalessigs~ure 

so mag die Art der Bildung des PEP vielMcht fiir ihre Versuche zutreffen, diirtte 
sich ~ber nicht unbedingt auf den allgemeinen Fall der CO2-Speicherung im 
diurnalen CO~-Stoffwechselrhythmus crstreeken. 

RANSoN-THoMAs (1960, S. 102) stellen auch die MSglichkeit in Be- 
traeht, dal~ Ribulose-Diphosphat und P E P  als CO2-Akzeptoren fungieren : 

RDP + CO~ > 2 PGA 
2 P G A - -  2 H~O > 2 PEP 

Allerdings k6nnen sie sich nicht erk]aren, wie im Dunkeln I%DP 
gebildet wird. Da nun abet nach ARNON et M. (s. S. 64) ATP mit  Hilfe 
yon Lichtenergie aus ADP + P i  gebildet und andererseits nach dem 
CMvin-Schema der Photosynthese R D P  mit  Hilfe yon ATP und Kinase 
aus Ribulose-5-Phosphat entsteht (vgl. L~UT~Al~DT 1959, S. 527), hat  
dieser Weg der MMatsynthese Wahrscheinlichkeit gewonnen, ttierbei 
k6nnte sogar in doppelter Weise CO 2 fixiert werden, einmal mit  Hilfe 
yon RDP, das andere Mal bei der Umsetzung yon P E P  zu Oxalessig- 
saure. Eine Dunkel-CO~-Fixierung fiber t~DP mittels ATP wfirde indessen 
nicht die so charakteristische Vergr6Berung des )/[alatgehaltes w~hrend 
der Dunkelperiode verursachen k6nnen. 

Vielleicht hat  aber die C02-Fixierung mittels R D P  gr6Bere Bedeu- 
tung ffir die Umsetzung des in der Nacht gebildeten Malats in Kohlen- 
hydrate.  Dieses kann nur bei Licht geschehen, denn sonst wfirde bereits 
im Dunkeln die Malatmenge abnehmen. AuBerdem stellte sehon 
VICKE]~u (1954) lest, dag St/irke im Dunkeln h6chstens verschwindet, 
nicht abet gebildet wird, was nur im Licht geschieht (VIcKnRu 1959). 

Nach RA~so~-TI~oMAs (]. c., S. 104) wird zun/~chst die J~pfels/~ure 
wieder decarboxyliert und ergibt dabei CO~ und Pyruva t  oder P E P  
sowie DPNH.  Sie er6rtern die Frage, was mit  dem Pyruva t  oder P E P  
geschieht. Es wird angenommen, dab nur wenig Pyruva t  oder PEP,  
z .B.  fiber PGA auf dem umgekehrten Weg der Glykolyse direkt zu 
Kohlenhydraten synthetisiert wird. Der Haupttei l  soll fiber den Tri- 
carbonss zu C02 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 fiber den Tricarbonsiiurecyclus wieder vollst/~ndig zu CO~ abgebaut  
werden mug. Einen wirklichen Kohlenstoffgewinn hat  die Pflanze 
doch nut  yon dem COe, das bei der Decarboxylierung des Malats anfi~llt. 
Das P E P  braucht  sie aber wieder ffir die Malatbildung in der folgenden 
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Dunkelperiode, denn sonst mfiBte dieses aus Kohlenhydraten neu ge- 
bildet werden 1. Ieh glaube daher, dal3 in der t tauptsache das P E P  
unangetastet bleibt und nut  das bei seiner Bildung anfallende C02 
naeh dem Calvin-Schema (BASS~IA~-CALvr~ 1960, S. 915) dutch RDP 
zu PGA umgesetzt wird. I)% hierffir notwendige Liehtenergie ist bei der 
ffir die gDP-Bildung notwendigen Umsetzung yon ADP zu ATP ver- 
braucht worden. Das bei der Deegrboxylierung der Apfelsgure wieder 
reduzier~e Pyridinnueleotid k6nnte entweder mit ATP zur Oberffihrung 
der PGA in Phosphoaldo bzw. -ketotriose gebraucht werden, oder es 
dient in der folgenden Dunkelperiode erneut zur Umsetzung yon P E P  
bzw. Oxalessigsgure in Malat. In diesem Falle wfirde allerdings die 
Abh~ngigkeit der Mala~bildung yon der zuvor gegebenen Liehtmenge 
sehwieriger zu deuten sein. Jedenfalls bedeutet die Kohlenhydra~bildung 
fiber PGA den endgfiltigen Kohlenstoffgewinn. 

Mit dieser Hypothese dfirfte man wohl am ehesten erkl/~ren, warum 
bei Pflanzen wie Kalanchoe, dfinne Blgtter direkt die C02 assimilatoriseh 
verwerten k6nnen und nut  dieke Bliitter den Umweg fiber die Malat- 
bildung beschreiten, oder wenn bei 36 h-Bryophyllen eine Photosynthese 
ohne ngchtliche Speieherung erfolg~. Das hgngg davon ab, ob die CO~ 
tags fiber Zugang zu den Chloroplasten hat. Ist dieser besehriinkt 
bzw. wird kein CO 2 aufgenommen, so muB die Liehtenergie fiber Tag 
und das CO~ fiber Naeht gespeiehert werden. Ist  aber das CO 2 einmal 
im Malat inkorporiert, so steht es in der folgenden Liehtperiode Ifir 
die Photosynthese zur Verffigung, und es macht niehts aus, wenn yon 
auflen her kein C02 aufgenommen werden kann. Im fibrigen ergib~ sich 
hieraus, wie wiehtig Ifir das Zustandekommen des CAM eine in Lieht 
und Dunkelheit weehselnde Eintrittsm6gliehkeit ffir das CO 2 in die 
assimilierenden Zellen bzw. die Einflfisse des endogenen Rhythmus sind. 

Zllsummen~asst[ng 

1. ])as Vorkommen des .De  Saussure-Effektes" (n~chtliehe CO z- 
Speicherung durch Malat) ist ~ron 3 Bedingungen abh~ngig: 

a) DemVorhandenseineines lichtempfindlichen enzymatischen, auf die 
Bildung und den Abbau yon Apfels~ure wirkenden geaktionssystems; 

b) einer genfigenden Sueeulenz der assimilierenden 0rgane; 
e) einer bei Lieht und Dunkelheit weehselnden CO~-Permeabilit~t 

des Zellgewebes ffir Kohlendioxyd. 

Im fibrigen lassen sieh ffir das Vorkommen des De Saussure-Effektes 
bei den einzelnen Pflanzenfamilien keine bestimmten Regeln ~ufstellen, 

1 So konnten die Pflanzen in den auf S. 58 besehriebenen Versuchen mit 
C02-freier Lufg such bei CO~-Entzug w/~hrend der Lich~periode in der folgenden 
Dunkelperiode CO 2 aufnehmen. Es muBte also genfigend PEP trotz Unm6gliehkeit. 
einer direkten Photosynthese zur Verftigung gestanden haben. 

5* 
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jedoch ffihrt ein diurnaler Wechsel eines etwaigen Gehaltes an Isoeigronen- 
sgure meist zu keinem De Saussure-Effekt. 

2. Die sueeulenten B1/~tter ~ on Pflanzen mit und ohne De Saussure- 
Effekt weisen keine auffallenden anatomisehen Untersehiede auf. 

3. Der De Saussure-Effekt ist mit einem 24stiindigen endogenen 
Rhythmus verkniipft, der in einer aueh im Dauerlieht konstanter 
Intensit~t vorhandenen Xnderung des CO~-Stoffweehsels besteht. 

4. Der De Saussure-Effekt hat bei Bryophyllum daigremontianum 
einen Jahresrhythmus, denn seine Umstellung auf andere Beleuchtungs- 
rhythmen erfolgt nur im Sommer und IIerbst schnell und vollst//ndig. 
Im zeitigen Frfihjahr geschieht sie tr/~ge und unvollst/~ndig. 

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 nnter dem Einflul~ der Hoehenergiereaktion des Rot/IR-Pigment- 
systems. Im konstanten Dauerlieht der Natriumdampflampe l~uft er 
monatelang weiter, klingt dagegen in starkem Fluoreseenzlieht mit 
viel Blaustrahlung ab. 

6. Der pg-Wert des Zellsaftes yon Succulenten mit  De Saussure- 
Effekt verl/iuft fiber 24 Std mit dem C02-Stoffweehsel ann/~hernd 
parallel. Bei Niehtvorhandensein yon n/~ehtlieher COs-Aufnahme sind 
die diurnalen Sehwankungen des pH-Wertes viel geringer. 

7. Es werden weitere Versuehe besehrieben, nach denen das Zu- 
standekommen der generativen Phase bei photoperiodisehen Gew/~ehsen 
direkt nichts mit deren COs-Stoffweehsel zn tun  hat. 

8. Ffir die C02-Anfnahme der Blgtter yon Bryophyllum daigremon- 
tianum wurden im Normalfall Werte bis zu 5,66 mg C02/h-dm 2 er- 
mittelt. Unter bestimmten Umstgnden erf/ihrt dieser Wert eine be- 
deutende Steigerung. 

9. Der Netto-Betrag der CO~-Aufnahme im Dunkeln ist normaler- 
weise stets h6her als der Betrag der C02-Aufnahme im Lieht. 

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

10. In CQ-freier Luft befindliche Bryophyllen geben wghrend der 
Liehtperiode mehr CO s als wghrend der Dunkelperiode ab. Der endo- 
gene I~hythmus macht sich aueh in C02-freier Luft  bemerkbar. CO~- 
Entzug wahrend der Photoperiode verringert etwas die COs-Aufnahme 
wi~hrend der Nyetoperiode. 

11. Darreiehnng yon Saccharose fiber die Blgtter an Aloe aristata 
und Bryophyllum daigremontianum ffihrt ~v~hrend lgngerer Zeit zu 
starker COs-Abgabe. Auch w~hrend dieser Zeit l~gt sich das Weiter- 
bestehen des endogenen I~hythmus nachweisen. 

12. Der liehtabh/ingige Chemismus der CO2-Fixierung wird diskutiert. 
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Meiner Assis~entin Frl. G1~SA BOlT danke ieh sehr ftir ihre Mitarbeit bei den 
Versuchen. 
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