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Die neue Richtung der heutigen Pflanzenphysiologie, die auf die Er-
forschung der physiologischen Vorginge unter natiirlichen Bedingungen
gerichtet ist, muB als sehr wichtig und interessant begriit werden.
Von dem Verlauf der Photosynthese unter natiirlichen Bedingungen
wuBten wir noch vor kurzem recht wenig. Jedoch haben in der letzten
Zeit eine Reihe Forscher, unter denen in erster Linie LuNpEGARDH und
seine Mitarbeiter zu nennen sind, in dieses auB8erordentlich wichtige
Problem Licht gebracht. Die Untersuchungsmethode der Kohlenséure-
assimilation, die von LUNDEGARDH ausgearbeitet ist und in seinem Labo-
ratorium angewandt wird, lenkt in immer hoherem Grade die Aufmerk-
samkeit der Forscher auf sich.

Unter den in letzter Zeit verdffentlichten, diesem Thema gewidmeten
Arbeiten ist die Abhandlung von Maxmow und KRASNOSSELSKY-MAXI-
Mow (5) von Interesse, die den Versuch unternommen haben, sich die-
ger Methode zur Erforschung des Verlaufs der Photosynthese unter
natiirlichen Bedingungen und an Bliattern, die an der Pflanze fest-
sitzen, zu bedienen. Die erwihnten Verfasser haben hierbei bedeutsame
Ergebnisse erhalten, die — falls sie sich bestatigten — eine ganz eigen-
artige Vorstellung von dem ,,normalen‘ Verlauf der Photosynthese geben
wiirden. Nach der Ansicht von Maxmow verlauft die Photosynthese
unter natiirlichen Bedingungen nicht gleichmifig, sondern in ausge-
sprochenen Spriingen: in kurzer Zeitspanne von 4—7 Minuten fallt sie
bald bis auf Null, bald steigt sie plotzlich, Diese Schwankungen er-
reichen im Durchschnitt 20—50% und iibersteigen in einzelnen Fillen
sogar 100%! Dies alles ist von Bedeutung nicht nur fiir die Erkenntnis
des Wesens der Photosynthese selbst, sondern auch fir die Ausarbeitung
der Methodik zur Erforschung dieses Vorganges.

Zu Beginn meiner Beschiftigung mit der Photosynthese im Labora-
torium des Prof. LUNDEGARDH, richtete ich auf seine Veranlassung be-
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sondere Aufmerksamkeit auf die Nachpriifung der von den obengenann-
ten Forschern verdffentlichten Angaben.

Der Zweck vorliegender Abhandlung ist es, die von mir erzielten
Ergebnisse vorzulegen und die Frage zu beantworten zu versuchen, ob
der Verlauf der Photosynthese tatsichlich einen derartigen Charakter
besitzt, wie MaxiMow und KRAasNOsSELSKY-MaxmMow angeben.

Bei meinen Arbeiten benutzte ich diejenige Apparatur zur Erforschung
der Assimilation im Laboratorium des Prof. LunpEGARDH, die er in einer
Reihe seiner Arbeiten (1—4) beschrieben hat. Wir miissen hier erwihnen,
daB die LunpEcARDHsche Apparatur die Moglichkeit bietet, mit groBer
Bequemlichkeit und vollkommener Genauigkeit die Beobachtungen vor-
zunehmen und die Konstanz der AuBenfaktoren zu erhalten.

Die Apparatur setzt sich aus folgenden Teilen zusammen: 1. Glocken-
apparat, 2. die geschlossene, mit dem ersten durch eine Ableitungsréhre
verbundene Spiegelglaskiivette fir die Aufnahme der assimilierenden
Blitter, 3. Wasserwanne zur Aufnahme der Kiivette, die die Erhaltung
einer beliebigen konstanten Temperatur erméglicht, 4. elektrische Lampe
als Lichtquelle (die von mir benutzte Lichtstirke belief sich auf 32000
M.K.), 5. Glockenapparat groeren Umfanges zum Aufbewahren der bei
der Assimilation verwendeten Luft; vor jedem Experiment wurde dieser
Behilter nicht mit Zimmerluft, sondern mit freier Luft, die einen ,,nor-
malen‘ CO,-Gehalt aufwies, gefillt.

Maxtmmow und KrasNossErsky-MaxmMow &duBern in ihrer Beschrei-
bung der Arbeitsmethoden, dal der Apparat LuNDEGARDHS grofie Er-
fahrung und Aufmerksamkeit beansprucht und oft ,,Launen‘’ zeigt. Diese
AuBerung wird verstindlich, wenn man die unbedeutende Menge CO,
beriicksichtigt, die in Betracht kommt, namentlich bei der geringen Aus-
dehnung der assimilierenden Fliche; andererseits haben diese ,,Launen‘
hiufig ihre Ursache in den Umgebungsbedingungen. So geniigt es schon,
wenn der Experimentator, der selbst eine unerschopfliche CO,-Quelle
darstellt, nicht geniigend vorsichtig ist, um die Ergebnisse des Versuchs
zu verindern. Bei den Arbeiten im Laboratorium kann auch héiufig die
Luft, die manchmal einen bedeutenden Kohlensiuregehalt hat, die Ur-
sache von Fehlern sein. Es ist hier angebracht, einige Zahlen anzufiihren,
die den Gehalt einerseits der freien Luft, andererseits der Laboratoriums-
luft an CO, anzeigen, und welche die oben ausgesprochene Ansicht be-
stirken, daB es im Assimilationsversuch einen groBen Unterschied
macht, ob freie Luft, d. h. solche mit normalem CO,-Gehalt, oder nur
Laboratoriumsluft zur Verfiigung stehen (Tabelle 1).

Wir waren, alles oben erwihnte in Betracht ziehend, uns von vorn-
herein der Schwierigkeiten bewuft und hielten es fiir angebracht, bevor
wir an die Erforschung des uns interessierenden Problems herantreten,
eine hinreichende Anzahl von Versuchen anzustellen.
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Tabelle 1.
CO.-Gehalt der Laboratoriumsluft CO,-Gehalt der freien Luft
Nr. des COz auf 11 Nr. @& COzauf1l
Versuchs Datum ign mg Ve;su:;s Datum i:a:;g
15 15. X. 1928 0,650 64 8. XT. 1928 0,631
18 16. X. 0,708 69 9. XI. 0,649
22 20. X, 0,742 72 10. X1, 0,625
26 22. X, 0,804 77 12. XT. 0,567
29 23. X. 0,767 99 20. XT. 0,564
37 27. X. 0,889 107 22, X1. 0,598
38 29, X, 1,062 111 23. XIL, 0,571
40 30. X. 0,949 115 24, XT. 0,551
50 2. XL 1,172 121 26. XI. 0,561
52 3. XIL. 1,273 187 17. X1I. 0,659

Diese Versuche wurden mit zwei schwedischen Gerstensorten —
»»Vegakorn* und ,,Gullkorn‘‘ — und Bohnen unternommen. Die Blitter
wurden vor dem Versuch abgeschnitten. Ich glaubte namlich, daB,
wenn bei Konstanz der Bedingungen so bedeutende Schwankungen der
Photosynthese innerhalb kurzer Zeitfristen bei nicht abgeschnittenen
Blittern vorhanden wiren, solche Schwankungen unfehlbar auch bei
abgeschnittenen lebenden Blittern festzustellen sein miifiten. Und
erst die abgeschnittenen Blitter ermoglichen es, die Beobachtungen
mit moglichster Genauigkeit und bei hinreichender Konstanz der Auflen-
faktoren vorzunehmen, was fur die Feststellung der Kohlensidureassi-
milation in kurzen Zeitfristen als besonders notwendig und wichtig er-
scheint.

Die Untersuchungen wurden in den Herbst- und Wintermonaten
1928/29 vorgenommen. Die Pflanzen wurden in gewohnlichen Blumen-
topfen aufgezogen ; in den Herbstmonaten auf der glasgeschiitzten Veran-
da des Laboratoriums fiir Pflanzenphysiologie, in den Wintermonaten in
groBen Thermostaten bei der konstanten Temperatur von 120 C und
250 C und bei elektrischer Beleuchtung mit 10000 M. X. Die Beleuchtung
erfolgte in Zeitriumen von 9—I12 Stunden, die iibrige Zeit erhielten die
Pflanzen ganz unbetrichtliche Mengen Licht. In den Herbstmonaten
bei vorherrschend triibem Wetter bleiben die Spaltéffnungen der Pflan-
zen in der Regel geschlossen, oder sie 6ffnen sich nur in ganz geringem
MaBe. Den im Thermostat befindlichen Pflanzen wurde die Lichtzufuhr
6—17 Stunden vor dem Beginn der Versuche entzogen, so da83 ihre Spalt-
offnungen vor dem Versuch ebenfalls geschlossen waren. Dieser Um-
stand brachte den Vorzug mit sich, da8 wir es in unseren Versuchen mit
hinreichend ,hungrigen* Pflanzen zu tun hatten. Um vor dem Versuch
die Spaltoffnungen zu 6ffnen, wurden die abgeschnittenen Blitter in einer
feuchten Kammer elektrischer Beleuchtung ausgesetzt, wobei volle Off-
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nung innerhalb von 40—50 Minuten erreicht wurde. Der Offnungsgrad !
der Spaltoffnungen wurde nach jedem Versuch mit Hilfe der Infiltra-
tionsmethode (Azeton) festgestellt; ein Teil des Versuchsmaterials wurde
schon vor dem Versuch mit Azeton behandelt, um den Anfangszustand
der Stomata zu kontrollieren.

Bei den Versuchen mit Gerste nahm ich, um die Assimilationsfliche
zu vergréBern, an Stelle eines Blattes deren drei oder vier, aber unbe-
dingt Blitter gleichen Alters und gleicher Ordnung. Die Bohnenblitter
wurden infolge ihres grofleren Umfangs einzeln verwendet.

Es seien hier nur einige Protokolle von den Versuchen angefiihrt, um
diese Abhandlung nicht mit Tatsachenmaterial zu tberlasten. Zur
besseren Vergleichsméglichkeit mit den von Maximow und KRAswos-
SELSKY-MaxiMow erzielten Ergebnissen, geben wir die Befunde un-
serer Versuche in der gleichen Berechnungsart wie die genannten For-
scher, d.h. wir unterlassen es gleichfalls, die Quantitéit der von den
Blittern assimilierten CO, auf die doppelte Blattflache zu beziehen. Die
Bestimmungen jedes Versuches wurden in einer Folge ausgefiihrt.

Versuch Nr. 99 (20. XI. 1928): Fiir den Versuch wurden vier Blatter ,,Gull-
korn* genommen. Der Offnungsgrad! der Spaltéffnungen vor und nach dem

Versuch 1/;. Temperatur 12¢ C, Schwankungen + 0,3%, CO,-Gehalt der Luft =
0,567 mg in 1 Liter.

Ab-
Durch- weichungen | Dasselbe in
Glockenapparat Nr. v X0 IX X111 schnitt vom 9%
Durchschn.

Zerlegt CO, in mg | 1,744 1,027 1,760 | 1,698 1,557 +0,203 +13

-0,530 -34
Die Dauer der ein- | 454 | 387 450 | 443 433 +21 +4
zelnen Feststellun- - 46 -10

gen in Sekunden

Versuch Nr. 106;: Fiir den Versuch wurden drei Blitter ,,Vegakorn* genom-
men. Der Offnungsgrad der Spaltéffnungen vor und nach dem Versuch !/,, Tem-
peratur 20° C. Temperaturschwankungen 1-0,2, CO,-Gehalt der Luft = 0,561 mg
im Liter.

Ab-
Glockenapparat Nr. v XI1I X X1t ]s)c'illflr;; welilgirxl\gen Dass(e,/:)be n
Durchschn.
Zerlegt CO, in mg | 1,634| 1,189 1,135 1,172 1,282 ' +0,352 +27
-0,147 -11
Danerin Sekunden | 436 | 432 | 438 | 439 436 +3 —
-4 _

1 Der Offnungsgrad wird als Bruchteile der Blattfliche, die infiltriert werden,
angegeben. 1/; bedeutet also vollstandige Infiltration; 1/; bedeutet, daB nur ein
Fiinftel der Fliche infiltriert wird.
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Versuch Nr. 107 (22. XI. 1928): ,,Gullkorn*, drei Blatter, Temperatur 31° C,
+ 0,29, Stomata 2/5. CO; = 0,598 mg.

Ab-
Glockenapparat Nr. a4 x| x | xm s’;‘ﬂ’i‘; Weicvh‘:‘:g‘m D“‘?,}o"e in
Durchschn.
Zerlegt CO, in mg | 1,835 | 1,408 | 1,429 1,575 1,561 +0,274 +17
-0,153 -9
Dauerin Sekunden | 453 | 450 | 457 465 456 +9 +2
-6 -1

Versuch Nr. 139 (2. XII. 1928): ,,Vegakorn®, drei Blatter, Temperatur 7° C,
-+ 0,20, Stomata 2/3. COy = 0,694 mg.

Ab-
Glockenapparat Nr. Iv X IX X1a :)clllll:llll;;; wel(:]l:(l:;lgen Dassg},be in
Durchschn.
Zerlegt CO, in mg | 1,670 | 2,003 | 2,101| 2,133| 1,976 | +0,157 | +7
—0307 | -15
DauerinSekunden | 237 | 247 | 245 | 232 | 237 +10 +4
-5 -2

Die angefiihrten Versuche bestitigen anscheinend die von Maxmow
und KrAsNOSSELSKY-Maxmow erzielten Ergebnisse und weisen eben-
falls Spriinge in der Assimilation auf; zwar zeigen unsere Versuche keine
so bedeutenden Abweichungen vom Durchschnitt, wie die Versuche der
genannten Forscher, aber dennoch lassen sich auch bei uns — wie aus
obigen Tabellen ersichtlich — Schwankungen von 7—34% feststellen.
Doch muB schon hier darauf hingewiesen werden, da§ wir von vier Ver-
suchen mit vier Apparaten fiir gewshnlich nur in einem Apparat eine
groBere Schwankung nach oben oder unten feststellen konnten, wiahrend
die drei anderen Apparate bemerkenswert konstante Werte aufwiesen.
Wiirde diese sprunghafte Schwankung nicht auf einem Versuchsfehler
beruhen konnen?

In der Tat erzielten wir verhiltnismiBig wenige Ergebnisse gleich den
obenerwihnten ; die meisten unserer Versuche trugen folgenden Charakter :

Versuch Nr. 111 (23. XI. 1928): Zum Versuch wurden drei Blatter ,,Vega-
korn“ genommen. Der Offnungsgrad der Spaltéffnungen vor und nach dem
Versuch 2/;, Temperatur 31° C, 4 0,2°, CO,-Gehalt der Luft = 0,571 mg im Liter.

Ab-
Glockenapparat Nr. b.41§ v X1 X z‘;;’j:; wel?:;gen Dass_%be In
Durchsehn.
Zerlegt CO, in mg | 1,519! 1,721 | 1,401| 1,629| 1,520 +0,192 +12
-0,128 -8
Dauerin Sekunden | 430 | 437 | 438 | 453 439 +14 +3
-9 -2

Planta Bd. 8. 18
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Versuch Nr. 115 (24. XI. 1928): ,,Vegakom“ drei Blitter, Stoms,ta. /g, Tem-
peratur 30° C, 4- 0,2°. COp = 0,551 mg im Liter.

Ab-
GlockenapparstNr. | VI | vim | 1x | xmp | Dureh-  |welchungen | Dasselbe in
schnitt vom %

Durchschn.

Zerlegt CO, in mg | 1,377 1,287 1,485| 1,185 1,333 +0,168 | - +12

—0,148 -11
DauerinSekunden | 496 | 600 | 533 | 503 533 +67 +10
- 37 -6

Versuch Nr. 127 (29. X1. 1928): ,,Gullkorn®, drei Blatter, Stomata 3 /5, Tenj-
peratur 31° C, 4 0,20. CO, = 0,563 mg im Liter.

Ab-
Durch- weichungen | Dasselbe in
Glockenapparat Nr. v X1t X X1 schnitt vom | %
Durchsehn.

Zerlegt CO, in mg | 2,039 2,142 | 2,134 2,253 | 2,142 | +0,111 | +5

-0,103 -4
DauerinSekunden | 311 | 268 | 260 | 290 282 +29 | +10

—-22 -9

Versuch Nr. 131 (30. XI. 1928): vier Blatter ,,Vegakorn®, Stomata 3/;, Tem-
peratur 120 C, 4- 0,3°. CO; = 0,606 mg im Liter.

Ab-
Glockenapparat Nr. w | xx | x | xm z‘f:‘;’i‘; We"’v’;":g““ Dm‘;’be in
Durchschn.
Zerlegt CO, in mg | 2,370 | 2,416 2,513 2,372 2,417 + 0,096 +4
-0,047 -2
DauerinSekunden | 284 | 262 | 260 | 265 267 +17 +6
-7 -2

Versuch Nr. 135 (1. XII. 1928): vier Blatter ,,Gullkorn®. Vor dem Versuch
Stomata = /5, nach dem Versuch = 2/;; Temperatur 12° C, 4- 0,2° CO, = 0,603
mg im Liter.

Ab-
Durch- | weichungen | Dasselbe in
Glockenapparat Nr. v XI1 X X schnitt vom %
Durchschn.

Zerlegt CO, in mg | 2,041 | 2,143 | 2,146 2,121 | 2,112 | +0,034 +1

-0.071 -3
DauerinSekunden | 310 | 277 | 278 | 270 283 +27 +9
-13 -4

Hier steigt, wie aus dem angefithrten Zahlenmaterial ersichtlich ist,
die Abweichung vom Durchschnitt auf héchstens 12%, und sie kann
sogar bis auf 1—2% sinken.
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Im Anschluf an diese Ergebnisse sei erwahnt, da8 in diesen Versuchen
die GréBe der Abweichungen von der Durchschnittsdauer des Versuchs
mit der GréBe der Abweichungen der Assimilation iibereinstimmt oder
gie iibertrifft, was von bemerkenswerter Proportionalitit zwischen der
Quantitit der aufgesogenen COp und der Versuchsdauer zeugt. Man
kénnte hier einwenden, daB unsere Versuche ein Ausgleichungsverfahren
darstellen, da wir 3—4 Blitter nehmen, bei denen — wie man meinen
kénnte — die zeitlichen Phasen des Assimilationsvorganges nicht zu-
sammenzufallen brauchen. Doch 148t sich schwerlich einem solchen Ein-
wand eine ernste Bedeutung zulegen. Es ist iiberhaupt schwer, sich die
Maoglichkeit einer solchen Ausgleichung bei der Verwendung von nur
3-—4 Blittern zu denken. Wir halten es dennoch fiir angebracht, einige
Versuche mit einem einzigen Blatt (Bohnenblitter) anzufiihren.

Versuch Nr. 3 (18.I1. 1929): Zum Versuch wurde ein Bohnenblittchen ge-
nommen. Die Stomata vor und nach dem Versuch 7/,4. Versuchstemperatur
210 C, 4 0,7°. CO;-Gehalt der Luft = 0,842 mg.

Ab-
Glockenspparat Nr. | Xm | Xmr | vor| vr | Duret |weichungen D”“‘;,"e in
Durchschn.
CO, Zerlegt in mg | 1,496 | 2,256 | 1,581 | 1,865 1,792 +0,464 +25
-0,323 -18
Die Dauer der ein- | 283 290 | 313 350 311 +39 +12
zelnen Feststel- -28 -3

lungen in Sek.

Versuch Nr.5 (20.I1.1929): 1 Bohnenblatt, Stomata vor und nach dem
Versuch 8/,,. Temperatur 21° C, 4-0,4°. CO,-Gehalt der Luft = 0,586 mg.

Ab-
GlockemspparatNr. | VI | Vi@ | Xm | xmr | Doeeh |Wwelchungen) Dassbe in
Durchschn.
CO, Zerlegt inmg | 1,395 | 1,448 1,370} 1,700| 1,480 | +0,228 | +14
-0,110 -1
DauerinSekunden | 253 | 246 | 260 | 278 259 +19 +7
-13 -6

Wie die Zahlen zeigen, sind die Ergebnisse die gleichen wie oben.
Die Frage, ob der Verlauf der Photosynthese sprungartige Schwankungen
aufweise, muB also, wie es scheint, verneint werden. Wir gehen noch wei-
ter und behaupten, da Maxmow und KRASNOSSELSKY-MAXmMoOw aus
unzureichenden- Griinden ihre SchluBfolgerung gezogen haben.

Wir wollen diese Behauptung etwas ausfiihrlicher begriinden.

Die genannten Forscher sagen in ihrer Abhandlung, da8 sie bei simt-
lichen Versuchen niemals einen Verlauf der Photosynthese ohne sprung-

18*
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artige Schwankungen beobachtet hitten, und daf diese Schwankungen,
wie wir bereits erwihnten, durchschnittlich sich auf etwa 25—50% be-
liefen, welcher Prozentsatz angeblich die Grenze eines Versuchsfehlers
tiberschreiten soll. Nach den von den erwahnten Forschern vorgenomme-
nen Bestimmungen des CO,-Gehaltes der Luft (die Proben wurden wih-
rend 4 Minuten durch einen leeren Behilter gezogen) wurde eine Ab-
weichung vom Durchschnitt bis zu 4,4% erhalten. Diese SchluBfolgerung
und der ihr zugrunde liegende Vergleich zwischen den Variationen der
Assimilationswerte und der CO.-Gehaltswerte ist aber falsch.

Zunichst wollen wir die Grenzen eines moglichen Versuc¢hsfehlers er-
ortern.

Da man bei dem Studium der Photosynthese in kurzen Zeitinter-
vallen mit Hilfe des Glockenapparates gezwungen ist, mehrere Apparate
parallel zu benutzen, so versteht es sich woh! von selbst, daB man vor
Beginn der Versuche feststellen muB,; inwieweit die Befunde in den ein-
zelnen Apparaten iibereinstimmen, d. h. man soll die Fehlergrenzen fiir
jeden einzelnen Apparat feststellen. Ein Glockenapparat, der groBe Ab-
weichungen aufweist, mul entweder ausgemerzt werden, oder man muf
die Ursache der Abweichung feststellen und den Fehler abstellen.

Wie es sich nun bei den genannten Forschern mit der Ubereinstimmung
der einzelnen Apparate verhielt, ersieht man aus den folgenden Zahlen,
die ihrer Arbeit entnommen sind. Sie verfiigten iiber acht Glocken-
apparate, welche mit Luft gefiilllt wurden, die vorher durch ein leeres
Assimilationsgefa8 hindurch geleitet war.

Versuch I: 0,535, 0,539, 0,553, 0,522, 0,550, 0,546, 0,535, 0,561 mg
Durchschnitt: 0,542 mg, maximale Abweichung 0,019 (3,6%), 0,020 (3,7%).

Versuch IT: 0,530, 0,530, 0,500, 0,530, 0,539, 0,513, 0,530, 0,515 mg
Durchschnitt: 0,523 mg, maximale Abweichung 0,016 (3,1%), 0,023 (4,4%).

Da die Aufnahme der Luftprobe in simtliche Apparate nicht linger
als 4 Minuten dauerte, so kann man selbstverstindlich diese Schwan-
kungen keineswegs aus der Verdnderung im CO,-Gehalt der umgebenden
Luft erkliren, sondern muB sie in vollem Umfange der fehlerhaften Ar-
beit einzelner Apparate zuschreiben.

Eine Abweichung vom Durchschnitt, die 3,1—4,4% betrigt, mufl
schon als recht ansehnlich betrachtet werden.

Wie die Ubereinstimmung zwischen den einzelnen Apparaten sein
muB, hieriiber kénnen uns vor allem die Belege des Erfinders dieser Me-
thode (LuNDEGARDH 1) aufkliren. Bei der Schilderung seiner Methode
fithrt er eine Reihe von Werten an, die eine Vorstellung von den Grenzen
der Ubereinstimmung zweier Apparate geben. In einem Versuch fiihrt
er sieben paarweise Feststellungen des CQO,-Gehaltes der Luft an, wobei
der Unterschied zwischen zwei Apparaten 1,9% nicht iibersteigt. Dabei
ist dies keine Abweichung vom Durchschnitt zwischen zwei GréSen,



Von den Schwankungen im Verlauf der Photosynthese. 277

sondern eine Abweichung von der ersten Feststellung, d.h. also eine
Maximalabweichung. In einem anderen Versuch, wobei 13 paarweise
Feststellungen angefiibrt wurden, wiederholten sich die gleichen Ergeb-
nisse. Von 13 Doppelbestimmungen ergab nur ein Paar eine bedeutende
Mazimalabweichung von 5,3%. Von den iibrigen wiesen sieben einen
Unterschied von weniger als 1%, fiinf mehr als 1%, aber nicht mehr
als 2,4% auf.

Um die Beurteilung der Grenzen der Genauigkeit der von uns und von
Maxmow und KRASNOSSELSKY-MAXmMOwW vorgenommenen Versuche zu
erméglichen, seien hier einige von mir ausgefithrte Bestimmungen- des.
CO,-Gehaltes der Luft mitgeteilt, wobei die Probe in 4—5 Minuten in
die verschiedenen Glockenapparate eingesogen wurde.

Versuch N, 1 (30. XI. 1928): Die Luft wurde durch die leere Assimilations-
kiivette hindurchgelassen. Blindtiter Ba(OH); = 17,60 ccm HCI11/40 n.

Tabelle 2.
| Durch-

Nr. des Titer €0, In mg Abwelchung | (4. schnitts Abwelchung | 14,
Glocken- von der ersten €8 | yom Durch-
apparats | D20 cc | auf 1 Liter Peststellung in % "“litn"; go, schnitt | 1B %

v 14,88 0,561 +0,002 | +0,3
VI 14,85 0,567 —0,008 1 | 0,563 -0,004 | -0,
IX 14,88 0,561

Versuch Nr. 2(27. XI. 1928): Die Bedingungen dieselben. Blindtiter Ba(OH),
= 16,50 ccm.

Tabelle 3.
‘. : Durch-

Nr. des Titer €O, in mg Abwelchung | 1. schnitts Abweichung| ..
Glocken- von der ersten 86" | vom Durch- o
apgir:fx:ls Ba(OH), cc | auf 1 Liter Feststellung In % ha}:}a:lgog gchnitt In %

VI 14,27 0,451 +0,006 | +1
VIII 1427 | 0451 0,009 2 0,455 -0,004 | -08
v 14,31 0,460

XII 14,31 0,460

Versuch Nr. 3 (27. XII. 1928): Die Bedingungen sind dieselben. Blindtiter
Ba(OH), = 17,42 cecm.

Tabelle 4.
Durch-
Nr. des Abweichung Abweichung
Titer CO; in mg Idem | gchnittsge- Idem
Glocken- on der ersten vom Durch-
apparate | B2OB)s co | sufl Liter | Vel ol g | % h“‘ifl“;:‘)ﬂ schmitt | %
Vi 14,78 0,544 +0,007 | +1,3
VIII 14,79 0,542
v 14,80 0,540 0,020 3,6 0,537
XI1 14,80 0,540 -0,013 | -25
IX 14,88 0,524
XIIT 14,84 0,532
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Aus dem angefiibrten Zahlenmaterial ersieht man, daB in unseren
Versuchen die Abweichung vom Durchschnitt bei der Feststellung des
CO,-Gehalts der Luft (ohne assimilierende Blitter) bedeutend geringer
ist, als bei Maxmmow und KRASNOSSELSKY-MAXIMOW, was mit anderen
Worten bedeutet, daB die Ubereinstimmung der einzelnen Glockenappa.-
rate bei uns eine weit bessere ist. Ich bin der Ansicht, daB die Abwei-
chung vom Durchschnitt 2% nicht iibersteigen darf; andernfalls laufen
wir die Gefahr, da bei der Feststellung der von den Blittern aufge-
sogenen CO,-Menge, die Unterschiede zu nahe an dieser Fehlergrenze
zu liegen kommen, wie es tatsiichlich bei den erwihnten Forschern der
Fall war.

Ihre SchluBfolgerung, ,,beim Durchsaugen der Luft durch einen leeren
Behiilter iibertrafen die Abweichungen nicht 3—5%, dagegen beim
Durchstrémen durch einen Behilter mit Blatt betrugen diese Abwei-
chungen 25—50% und auch mehr, beruht auf ein MiBverstindnis. So
unvermittelt darf man diese beiden Grofenreihen nicht vergleichen, da
der verhiltnism#Big unbedeutende Prozentsatz der erstgenannten Gréfe
in der Tat den recht betrichtlichen der zweiten entspricht. Zur Er-
klirung mag folgendes Beispiel dienen.

Wir nehmen an, da wir acht Glockenapparate haben. In vier von
diesen leiten wir durch eine leere Kiivette freie Luft, wihrend wir in die
iibrigen vier Luft einfiihren, die durch eine Kiivette mit assimilierenden
Blittern hindurch gesangt wurde. In jedem Apparat dauert die Ein-
filhrung der Luft 5 Minuten. Nehmen wir ferner an, daB wir einem Titer
der Barytlosung von 18,00 ccm HCl 1/40 n haben, so erhalten wir fiir
die ersten vier Apparate (Luftproben) folgende Titerzahlen.

I. Glocke I1. Glocke III. Glocke IV. Glocke

15,25 15,40 15,30 15.35
Der Unterschied von
dem Blindtiter ist gleioh} 2,75 o0 2,60 2,70 2,65
Was dem CO,-Gehalt
der Luft in Milligramm 0,667 0,536 0,657 0,546

auf 1 Liter entspricht

Hier beliuft sich die gréfite Abweichung auf 0,031 mg oder im Ver-
haltnis zum gréBten Wert 5,5%. Der Durchschnittsgehalt an CO, ist
0,551 mg pro Liter. Die groBten Abweichungen vom Durchschnitt be-
tragen demnach:

+ 0,016 oder + 2,9%,
— 0,015 oder — 2,7%.

Nun titrieren wir das Baryt aus den vier Apparaten mit Assimilations-

proben.
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Wir nehmen an, da8 auch in diesen Apparaten die Schwankungen
des Titers sich innerhalb der gleichen Grenzen halten, wie in den ersten
vier Glocken. Da in diesem zweiten Falle ein Teil der Kohlensiure der
Luft von den Blittern aufgesogen wurde, so wird etwas mehr HCl ver-
braucht und zwar z. B.:

Glocke Nr.V — 15,40; Nr. VI — 15,45; Nr. VII — 15,55;
Nr. VIII — 15,50.

Um die Menge der aufgesogenen CO, zu berechnen, miissen wir offen-
bar den Durchschnittstiter der ersten vier Apparate nehmen. In unserem
Beispiel belduft er sich auf 15,32 ccm. Die Menge der von den Blittern
aufgesogenen CO, betrigt demnach:

Glocke Nr.V —0,528; Nr. VI —0,858; Nr. VII — 1,518;
Nr. VIII — 1,188 mg.

Der Durchschnitt = 1,023 mg.

Die Abweichung vom Durchschnitt belduft sich demnach auf:
+ 0,495 mg oder 48% . Ungefilir dengleichen Verhiltnissen begegnen wir
aber bei MaxmMow und KraAsNosSSELSKY-MaxiMow. Aus dem ange-
fiihrten Beispiel ersieht man deutlich, worauf der Irrtum der genannten
Forscher beruht. Und es ist nicht erstaunlich, daB sie so hohe Schwan-
kungen im -Verlauf der Photosynthese innerhalb kurzer Zeitfristen er-
hielten.

Was nun jene Versuche von MAxmmow und KrASNOSSELSKY-MAXIMOW
anbetrifft, bei denen sie Schwankungen von 100% und dariiber erzielten,
so ist ihre Richtigkeit zu bezweifeln. Und in der Tat, womit konnte
man so jihe Schwankungen im Verlauf der Photosynthese im Laufe von
4—7Minuten erkliren? Zwar betonen auch die genannten Forscher, da8
diese Schwankungen ihnen nicht ganz klar sind, doch schlagen sie den-
noch einige Erklarungen vor: 1. Die Photosynthese- vollzieht sich in
jeder Zelle sprungweise; infolge von Anhiufung der Assimilationspro-
dukte treten zeitweise Hemmungen ein, die nach dem Ableiten der Assi-
milate von einer Beschleunigung der Photosynthese gefolgt werden.
2. Die Photosynthese ist ein verwickelter Vorgang mit vielen Phasen,
die nicht koordiniert sind, welcher Umstand die zeitweilige Verlangsa-
mung und Beschleunigung des Vorganges bedingen konnte. 3. Endlich
kénnten thythmische Bewegungen der Spaltoffnungen die Schwankungen
der Photosynthese verursachen.

Was die ,,inneren* Ursachen anbetrifft, so ist es anscheinend das
Los der biologischen Disziplinen, da8 in den Fillen, in denen wir auf
fiir uns unerklirliche Erscheinungen stoBen, der Versuch unternommen
wird, solche Erscheinungen mit Hilfe von dunklen ,inneren Ursachen
zu erklaren. Es wird haufig auBer acht gelassen, daB wir noch viel zu
wenig iiber die von AuBenfaktoren unabhéingigen Innenfaktoren wissen.
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Was den EinfluB der Anh#ufung von Assimilationsprodukten anbe:
trifft, so miifte eine energische Anhéufung vor allen Dingen mit der In-
tensitdt der AuBlenfaktoren (COy, Licht usw.) korrelativ verkniipft sein,
derart, da man nach hohen Assimilationszahlen stets ein Sinken finden
wiirde. Diese ist aber aus den Versuchen der beiden Forscher nicht zu
ersehen. Es kann nicht bezweifelt werden, daBl die Photosynthese ein
komplizierter Vorgang ist, doch haben MaxmMow und KRASNOSSELSKY-
MaximMow einen Normalvorgang unter normalen Bedingungen beob-
achtet; wirde die zweite Moglichkeit zu recht bestehen, so miite man
annehmen, daB das Fehlen einer Koordination der einzelnen Phasen der
Photosynthese eine normale Erscheinung wire. Sehr wahrscheinlich er-
scheint mir eine solche Annahme nicht.

Weit wesentlicher ist dagegen der Hinweis der Autoren auf die Be-
wegung der Spaltéffnungen als eine mégliche Ursache der Schwan.
kungen der Photosynthese. Es sind in der Tat in der letzten Zeit eine
Reihe von Beobachtungen von rhythmischen Bewegungen der Spalt-
offnung bekannt geworden. Vor allem sei hier auf die dieses Thema be-
handelnden wichtigen Arbeiten von Stirrerr (6—8) hingewiesen, der -
den Beweis erbracht hat, dafl die Spaltéfinungen im Laufe des Tages
regelm#Big und rhythmisch ihre Offnungen abwechselnd zusammen-
ziehen und erweitern. Inwieweit jedoch die von STALFELT beobachtete
verhéltnismiBig unbedeutende Kontraktion der Stomata auf die Diffu-
sion der Kohlensidure EinfluB haben kann, wissen wir vorlaufig noch
nicht. Bei den Versuchen der beiden oben erwahnten Forscher, bei denen
sie Schwankungen bis zu 100% erhielten, wiirde es sich wohl nicht nur
um eine Offnungsminderung der Spaltéffnungen, sondern um ihr vol-
liges Schliefen handeln, und zwar nicht nur von einzelnen, sondern
von simtlichen Offnungen. Es ist kaum anzunehmen, daB die voll-
stindige SchlieBbewegung innerhalb so kurzer Zeit wie 4 Minuten voll-
zogen wird. Es scheint uns nicht iiberfliissig, an dieser Stelle unsere
Beobachtungen iiber die Schnelligkeit des SchlieBens der Spaltoffnungen
an unseren Pflanzen unter dem EinfluB von verschiedenen Auflenfak-
toren anzufiihren.

Der Einfluf der Beschattung.

Vor dem Versuch wurde die volle Offnung der Stomata der abge-
schnittenen Blitter dadurch erzielt, daB man die Blitter in einer feuchten
Kammer geniigend lange, jedoch nicht linger als 50 Minuten bis 1 Stunde
belichtete. Die Intensitiit des Lichts iiberstieg dabei in der Regel nicht
300—400 M.K. Die Temperatur des Wasserbades wurde langsam von
10—120 C- bis auf 25—30° gesteigert.

Der Offnungsgrad der Spaltéffnungen wurde auf dem Wege der In-
filtrationsmethode mit Azeton festgestellt.
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Es folgen hier einige Belege:
Versuch Nr. 1 (14. 1. 1929): Blitter von ,,Vegakornf‘ bei 12° aufgezogen.

Die Spaltéfinungen vor der Beschattung Nach d:gf(;sgh&t;nuztgm:m Lauf
Nr. der Blatter Offnungsgrad Nr. der Blatter Offnungsgrad
1 8/10 1a 8/10
2 9/10 28 8/10
3 111 3a _ 9/10
4 1/1 4a 8/10
5 9/10 Sa 9/10

Versuch Nr. 3 (15. 1. 1929): ,,Vegaqun“ .

Nach der Beschattung im Lauf

Vor der Berchattung von 80 Minuten

Nr. der Blatter Offnungsgrad Nr. der Bliitter Offnungsgrad
1 9/10 la 9/10
2 9/10 2a 8/10
3 111 3a 7/10
4 11 48 7/10
5 9/10 ba 8/10

Versuch Nr. 5 (18.1.1929): Blatter von ,,Gullkorn®.

Die Spaltéffnungen vor der Beschattung Nach der Beschattung im Laut

von 1 Stunde
Nr. der Blitter Offnungsgrad Nr. der Blatter Offnungsgrad
1 8/10 la 6/10
2 8/10 2a 4/10
3 7/10 3a 4/10
4 7/10 4a 3/10
5 710 ba 4/10
Versuch Nr. 6 (21.1.1929): ,,Gullkorn®.
Nach der Beschattung im Lauf
Vor der Beschattung von 1 Stunde
1 9/10 la 8/10
2 9/10 2q, 7/10
3 1/1 3a 8/10
4 1/1 4a 710
5 9/10 5a 8/10

Die Ergebnisse der Versuche beweisen, daf die Spaltoffnungen, nach-
dem sie sich einmal unter den Bedingungen maximaler Feuchtigkeit,
giinstiger Temperatur und geniigender Beleuchtung gedffnet haben, bei
der Ausschaltung eines wichtigsten Faktoren, und zwar des Lichts, im
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Laufe von 1 Stunde fast in dem gleichen Zustand verbleiben, wie vor
der Beschattung (vgl. STALFELT).

Von der Schnelligkeit des Offnens der Stomata bei einer Beleuchtung
von 32000 M.K., handeln folgende Protokollausziige.

Versuch Nr. 2 (23.1.1929): Blatter von ,,Gullkorn und ,,Vegakorn* bei
259 im Thermostat aufgezogen. Offnensich bei einer Lichtintensitit von32 000 M.K.
und 15° C.

Offnungsgrad nach Beleuchtung im Lauf

Offnungsgrad vor dem Versuch vom 6 Minuten

Nr. der Blitter Vegakorn Gullkorn Nr. der Blitter Vegakorn Gullkorn
1 1/10 1/20 la 1/10 1/10
2 1/20 1/20 2a 1/6 1/10
3 1/20 1/30 3a 1/5 1/10
4 1/10 1/20 4a, 1/5 1/5
5 1/20 1/20 5a 1/10 1/5

Versuch Nr 3 (25. 1. 1929): Blitter von ,,Gullkorn‘ im Thermostat bei 10° C
aufgezogen. Offnen sich bei einer Lichtintensitit von 32 000 M.K. und 18,5° C.

Offnungsgrad nach Beleuchtung im
Offnungsgrad vor dem Versuch Louf von 7 Minaten
Nr. der Blitter Gullkorn
1 1 la 1
2+ a)
2 1 2a 1
~ ~
3 L 3a 1/50
4 1 4a 1
~ 28]
1 1
5 & b5a ~
] < 6a 1/50

Wie das Zahlenmaterial beweist, geniigen 5—7 Minuten bei einer Be-
leuchtung, die fast die Hilfte der vollen Sonnenbeleuchtung betrigt,
nicht, um ein bemerkbares Offnen zu veranlassen, und nur in jenen
Fallen, wenn wir schon vor dem Versuch bereits etwas gedffnete Spalt-
offnungen vor uns haben, offnen sie sich nach dem Verlauf von 5 bis
10 Minuten noch etwas mehr. Wahrscheinlich haben wir im letzteren
Falle einen Anfang der ,,motorischen Phage* oder ein Ende der ,,Span-
nungsphase* in der Terminologie STALFELTS (6, 7).

Der Einfluf von Temperaturverdinderungen.

Das Offnen der Spaltoffnungen vollzog sich auf dem gleichen Wege,
wie in den vorhergehenden Versuchen.
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Versuch Nr. 2 (23. 1. 1929): Blatter des Gullkorns, aufgezogen bei 25—26° C
(im Thermostaten).

Nach dem Aufenthalt in heller Kammer

finun ad h 28° C
Offnungsgrad von dem Versuc bei 10° C im Verlauf von 20 Minuten -

Nr. der Blatter Offnungsgrad Nr. der Blitter Offnungsgrad
1 171 la 1/1
2 1/1 2a 9/10
3 1/1 3a 1/1
4 9/10 4a 9/10
5 9/10 5a 1/1

Versuch Nr, 5 (28. 1. 1929): Bliatter des Vegakorns, aufgezogen bei 10° C.

Vor dem Versuch 32° C Nach dem Aufenthalt bei 8° C

in 15 Minuten
Nr. der Blitter Offnungsgrad Nr. der Blitter Offnungsgrad
1 9/10 la 9/10
2 9/10 2a 8/10
3 9/10 3a 8/10
4 11 4q 7/10
5 1/1 ba 7/10

Wie man sieht, iibt auch ein jihes Sinken der Temperatur nach
kurzer Zeitspanne keine nennenswerte Wirkung aus (vgl. auch STALFELT).

Einflup von Wasserverlust.

Man koénnte voraussetzen, dafl die Blitter, die aus der feuchten
Kammer in die verhiltnismaBig trockene Luft des Laboratoriums kom-
men, bei dem raschen Wasserverlust ihre Spaltiffnungen viel schneller
als sonst schliefen wiirden. Unsere Versuche ergaben folgendes. Das
Offnen wurde auf der oben erwiithnten Weise erzielt.

Ein Teil der Blatter wurden vor dem Versuch mit Azeton behandelt, die
iibrigen wurden der Reihe nach aus der feuchten Kammer genommen, das

Schnittende. des Blattes wurde rasch mit Vaselin bedeckt, worauf auf einer
Torsionswage gewogen wurde. In bestimmten Zeitriumen wurden die Blatter

dann von neuem gewogen.

Versuch Nr. 1 (22.1.1929): Blatter des ,,Gullkorns®, aufgezogen bei 25° C.
Vor dem Versuch war der Offnungszustand der Spaltéffnungen bei:

Blittern Nr.1. . . . . . 1/ Blattern Nr.4 . . . 9/
s Nr.2...... 1/ ,, Nr.5 .. .1
’s Nr.3. .. ... ? /10
Blatt Nr. la: Anfangsgewicht in Milligramm 102
Nach 5 Minuten . . . . . 90

Verlust 12 mg oder 11,7% des An-
fangsgewichts. Die Spalt6ffnungen sind nach 5 Minuten Verdunstung noch voll-
stindig gedffnet.
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Blatt Nr. 2a Anfangsgewicht

Nach 10 Minuten Verdunstung

Offnungsgrad = 8}y,.
Blatt Nr. 4a Anfangsgewicht
Nach 15 Minuten

s s s .

Offnungsgrad = 7/y,.

E. Beljakoff:

------

Verlust 26 mg oder 27%.

Versuch Nr. 7 (23.1.1929): ,,Gullkorn®, aufgezogen bei 25° C. Vor dem

Versuch waren die Spaltoffnungen gedfinet bei:

Blatter Nr.1. . ... .. 1/, Blatter Nr.3. . . . 1}
» NI‘- 2. . ... 9/10 9 Nr. 4 . 1/1
Blatt Nr. 1a: Anfangsgewicht . . . . . . . . 110 mg
Nach 5 Minuten . . . . . . . . 88 ,,
Verlust 22 mg oder 20%
Offnungsgrad = 9 [y,
Blatt Nr. 2a: Anfangsgewicht . . . . . . . . . 110 mg
Nach 10 Minuten. . . . . . . . . 88 ,,
Verlust 22 mg oder 20%
Offnungsgrad = 9,4,
Blatt Nr. 3a: Anfangsgewicht . . . . . . . . 98 mg
Nach 15 Minuten . . . . . . . . 68 ,,
) Verlust 30 mg oder 30,6%
Offnungsgrad = 7/y,.
Blatt Nr. 4a: Anfangsgewicht . . . . . . . . 90 mg
Nach 20 Minuten. . . . . . . . 54 ,,

Offnungsgrad = 7,.

Verlust 36 mg oder 40%.

Versuch Nr. 15 (25. 1. 1929): Blitter des ,,Gullkorns*, aufgezogen bei 120 C.

Die Spaltoffnungen vor dem Vers
Blitter Nr.1

»s Nr.2

Blatt Nr. 1a: Anfangsgewicht
Nach 5 Minuten

......

Offnungsgrad = 3/y,.
Blatt Nr. 2a: Anfangsgewicht
Nach 5 Minuten

Offnungsgrad = ¢/1,.
Blatt Nr. 3a: Anfangsgewicht
Nach 5 Minuten

Offnungsgrad = 2/y,.
Blatt Nr. 4a: Anfangsgewicht
Nach 5 Minuten

Offnungsgrad = 4/,.

uch:
Blatter Nr.3 e o v he
s Nr. 4 . 8/10
........ 60 mg
........ 53 ,,

........

........

........

Verlust 6 mg oder 3%.
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Unsere Versuche beweisen, dafl der Spaltéffnungsapparat nicht so
beweglich ist, daB er in Zeitraumen von 4—5 Minuten so schnelle Bewe-
gungen ausfithren kann, wie es MaxiMmow und KRASNOSSELSKY-MAXIMOW
voraussetzen wollen.

Zusammenfassung.

1. Die Photosynthese erleidet, wenn sie sich bei konstanten duBeren
Bedingungen und bei normalem CO,-Gehalt vollzieht, im Verlauf von
20—30 Minuten keine nennenswerten Schwankungen, sondern hat einen
gleichférmigen Verlauf.

2. Die bedeutenden Schwankungen im Verlauf der Photosynthese in
Intervallen von 4—7 Minuten, die von Maxmow und KBRASNOSSELSKY-
MaxiMow beobachtet wurden, miissen auf methodischen Fehlern be-
ruhen.

3. Die Methode der Glockenapparate nach LUNDEGARDH erméglicht
eine duberst genaue Berechnung kleiner Quantititen der von den assi-
milierenden Blittern aufgenommenen Kohlensiure; doch mufl man bei
der Bestimmung der Assimilation in kurzen Zeitintervallen die prak-
tischen Fehlergrenzen der einzelnen Apparate zuerst bestimmen und
diesen unvermeidlichen Fehler mit in Rechnung ziehen.

4. Der Maximalfehler bei der Bestimmung des CO,-Gehalts der Luft
darf bei den einzelnen Apparaten 1—2% des Durchschnittsgehaltes eines
Liters Luft nicht iibersteigen, was bei kleinen Blattflaichen und kurzen
Zeitintervallen (4—7 Minuten) einer Fehlergrenze von 10—20% assimi-
lierter Kohlensidure entsprechen kann.

5. Die Spaltéffnungen sind anscheinend nicht so schnell beweglich,
daB infolge hiervon die Photosynthese in kurzen Zeitfristen (4—7 Minu-
ten) nennenswerte Schwankungen erleiden diirfte, auch wenn die Auflen-
faktoren (Licht, Temperatur, Luftfeuchtigkeit) stark schwanken.

Zum SchluB halte ich es firr eine angenehme Pflicht, meine innigste
Dankbarkeit dem Herrn Prof. Dr. H. LunDEGARDH auszudriicken, der
mir die Moglichkeit gegeben hat, in seinem Laboratorium und unter
seiner Leitung zu arbeiten.

Auch den Herren Assistenten H. EksTranDp und H. BursTROM, die
mir bei meinen Arbeiten geholfen haben, sage ich meinen besten Dank.
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