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Vorwort.

Die chemische Untersuchung der Blattfarbstoffe hat vor vier Jahren
einen vorldufigen AbschluB erreicht. Wohl blieben fiir die Ermittlung
ihrer Konstitution im einzelnen noch bedeutende Aufgaben zu lésen,
die vielleicht fiir die Zeit zu schwierig waren, gewiB fiir unsere Mittel,
allein es waren die Pigmente, denen man eine Rolle an den Lebensvor-
gdngen im Blatte zuschreibt, in ihren wesentlichen Ziigen so erforscht,
daB ihre Kenntnis in chemischer Beziehung der Behandlung biologischer
Fragen neue Wege er6ffnete.

Damals war uns durch die MuBe im Kaiser Wilhelm-Institute fiir
Chemie, an die wir unter verdnderten Verhiltnissen uns mit Dankbar-
keit erinnern, die Moglichkeit geboten, eine Wanderung in die dem
Chemiker schwerer erreichbaren Gebiete der Pflanzenphysiologie anzu-
treten. Die Untersuchung, iiber die bisher nur einige vorliufige und kurze
Angaben im Jahrgang 1915 der Sitzungsberichte der PreuBischen Aka-
demie der Wissenschaften und der Berichte der Deutschen Chemischen
Gesellschaft erschienen sind, ist im dritten Jahre des Weltkrieges vollendet
worden. Wir verdffentlichen die Arbeit in sieben Abhandlungen und
einer Schluffbetrachtung in dieser Buchform, um sie trotz ihres Um-
fanges als ein Ganzes erscheinen zu lassen und sie dem Botaniker gleichwie
dem Chemiker zugidnglich zu machen.

Wenn unsere Versuche dazu beitragen, den Assimilationsvorgang
genauer zu beschreiben, so sind sie zugleich klar verneinend in der Frage,
ob es schon gelingt, die Assimilation auBerhalb der lebenden Zelle zu
verwirklichen. Es ist zu frith fiir die Experimente kiinstlicher Assimi-
lation unter der Wirkung von Chlorophyll. Das ist nicht eigentlich ein
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negativer AbschluB, es ist ein positives Ergebnis, das zu neuer Arbeit
anregt und ihr die Wege weisen will. Der Assimilationsapparat ist un-
vollstandig chemisch bestimmt, so lange nur die am Assimilationsvor-
gang beteiligten Farbstoffe bekannt sind. Es tut not, durch analytische
Arbeit in vorgezeichneten Richtungen unsere chemische Kenntnis von
den assimilatorischen Einrichtungen der griinen Gewichse zu vervoll-
kommnen.

Miinchen, Ostern 1917.
Die Verfasser.
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Erste Abhandlung.

Uber die Konstanz des Chlorophyllgehaltes wihrend
der Assimilation.

I. Einleitung.

Chlorophyll ist erst seit einigen Jahren als Substanz bekannt. Wihrend
es frither zweifelhaft war, ob es ein Chlorophyll gibe oder mehrere dhn-
liche Pigmente oder eine groBle Anzahl von Blattfarbstoffen, sind vor
kurzem Methoden geschaffen worden, um die Blattfarbstoffe beliebiger
Herkunft vergleichend zu untersuchen. Es war fiir diesen Zweck nicht
notig, das Chlorophyll in unverdnderter Form aus der Pflanze zu isolieren.
Noch bevor diese Aufgabe gelost war, konnte durch charakteristische
Abbauprodukte, nimlich durch die in alkalischer Lésung entstehenden
Phylline, Carbonsduren mit komplex gebundenem Magnesium, und
durch den von Sdure gebildeten magnesiumfreien Phytolester Phiophytin
der assimilatorische Farbstoff in seiner chemischen Eigenart beschrieben
und identifiziert werden. Der Vergleich hat sich auf mehr als zweihundert
Pflanzen aus vielen Klassen der Kryptogamen und Phanerogamen er-
streckt. Darunter waren Pflanzen aus den verschiedensten Lebens-
bedingungen, Meeresalgen, SiiBwasserpflanzen und Landpflanzen, ein-
heimische und tropische Gewidchse. Das Ergebnis war die Identitit des
Chlorophylls in allen untersuchten Pflanzen.

Das Chlorophyll ist hinsichtlich seiner Zusammensetzung, seiner
chemischen Eigenschaften und der wesentlichen Ziige seiner Struktur

Willstdtter-Stoll, Assimilation. 1
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erforscht worden'); es wurde in reinem Zustand zugdnglich und man
erkannte es als ein Gemisch zweier Farbstoffe, der Komponenten a und b,
die sich trennen lieBen. Das blaugriine Chlorophyll @ und das gelbgriine
Chlorophyll b sind komplexe Magnesiumverbindungen von dhnlicher Zu-

sammensetzung:

Chlorophyll a [MgN,C,,H;,0]CO,CH; - CO,C,Hy,,
Chlorophyll & [MgN,C;,H,;0,]CO,CH; - CO,CyyH,.

Es ist zwar noch nicht moglich, diese beiden Komponenten ineinander
iiberzufiihren, sie sind aber zu identischen Verbindungen, die ihnen noch
nahestehen, abgebaut worden, so daBl man auf die Verwandtschaft
ihrer Konstitution daraus schlieBen darf.

In den Chloroplasten werden die Chlorophyllfarbstoffe stets von zwei
gelben Pigmenten begleitet, von dem Kohlenwasserstoff Carotin, dessen
Zusammensetzung C,,H;, ist, und der Sauerstoffverbindung Xantho-
phyll von der Formel C,,H;O,; zu diesen gesellt sich in der Klasse der
Phidophyceen noch ein drittes Carotinoid, das Fucoxanthin.

Die Isolierung der einzelnen Blattfarbstoffe bot uns die Grundlage
fir Methoden ihrer quantitativen Bestimmung. Die erste An-
wendung von den auf colorimetrischem Prinzipe beruhenden Bestimi-
mungen, die wir schon mitgeteilt haben?) und mit einigen Verbesserungen
im folgenden genauer beschreiben wollen, betraf den Chlorophyllgehalt
der Blitter und das Komponentenverhiltnis des Pigmentgemisches. An
das Ergebnis der Analysen kniipfen die folgenden Abhandlungen an, in
welchen die chemischen Einrichtungen des Assimilationsapparates ein-
gehender untersucht werden sollen.

Der Chlorophyllgehalt normal griiner Blatter von sehr verschie-
denen Pflanzen betrdgt zumeist etwa 0,8 Prozent des Trockengewichts
und er bewegt sich in ziemlich engen Grenzen, ndmlich im allgemeinen

zwischen

1) Die Ergebnisse sind kurz zusammengefafit von R. Willstdtter, Ber. d. deutsch.
chem. Ges. 47, 2831 [1914] und ausfahrlicher von R. Willstdtter und A. Stoll in dem Buche
,, Untersuchungen iiber Chlorophyll’* (Berlin 1913).

2) R. Willstdatter und A. Stoll, Untersuchungen iiber Chlorophyll, IV. Abschnitt.
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0,15 bis 0,35 g fiir 100 g Frischgewicht der Blitter,
0,6 bis 1,2 g fiir 100g Trockengewicht der Blitter,
0,3 bis 0,7 g fiir 1 qm Blattflache.

Auch fiir die gelben Pigmente gilt, dal3 ihre Prozentgehalte nur ge-
ringen Schwankungen unterliegen; die Carotinoide machen 0,07 bis 0,20
Prozent vom Trockengewicht aus, d.1i.0,03 bis 0,07 g fiir das Quadratmeter
Blattflache.

Gleichfalls anndhernd konstant ist bei normal lebenden Pflanzen das
Verhiltnis zwischen den Chlorophyllkomponenten a und &4, das kurz als
Q. bezeichnet werden soll. Auf ein Mol Chlorophyll & treffen un-
ge"féihr drei Mole Chlorophyll a; der genaue Durchschnittswert aus
der besten Bestimmungsreihe war 2,9 mit der gréoten Abweichung von
+0,5 bis 0,6. Das Verhiltnis der Farbstoffe erleidet unter natiirlichen
Bedingungen wihrend der Assimilationstatigkeit des Chlorophylls keine
Verschiebung, die Tageszeit beispielsweise ist ohne EinfluB darauf, wie
im Hochsommer ausgefiithrte Analysen zeigen:

morgens (4") abends (5")

Q « be1 Sambucus 2,77 2,85
b

., ,, Aesculus 2,89 2,82

3 » Platanus 3)52 3)34

Fiir diese quantitative Beziehung bilden allein eine Ausnahme die
Phdophyceen, in welchen neben dem Chlorophyll @ nur eine verschwin-
dend kleine Menge der Komponente b vorkommt?).

Auch das Verhiltnis der beiden Carotinoide, kurz als Q. bezeichnet,
weist keine groBeren Schwankungen auf. In Blittern aus normalen
Lebensbedingungen ist ihr durchschnittliches Verhdltnis 0,60 mit den
groBten Abweichungen von 40,1; auf ein Mol Carotin treffen andert-
halb bis zwei Mole Xanthophyll.

Wenn man dieses konstante Verhaltnis zwischen den beiden griinen
und zwischen den beiden gelben Pigmenten beriicksichtigt, dann legt

1) R. Willstdtter und H. J. Page, Ann. d. Chem. 404, 237 [1914].
1k
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die in den Formeln ausgedriickte nahe Beziehung in jedem dieser Paare
besondere Annahmen nahe fiir eine chemische Beteiligung der Pigmente am
Assimilationsvorgang. Die Zusammensetzung beider Paare differiert in
gleicher Weise, namlich um ein Mol Sauerstoff. Die Formeln der Caro-
tinoide zeigen ohne weiteres diese Differenz; in den Formeln der Chloro-
phylle ist sie so ausgedriickt, dafl die Komponente b um zwei Wasser-
stoffatome drmer und um ein Sauerstoffatom reicher ist. Diese Beziehung
in der Zusammensetzung veranlaBt die Frage aufzuwerfen, ob in dem
Vorgang der Zerlegung von Kohlensiure, in welchem ein Mol Sauer-
stoff entbunden wird, die zusammengehorenden Paare von Farbstoff
ineinander iibergehen, indem sie ihre Funktion ausiiben. Zu Beginn war
unsere Untersuchung daher von der Hypothese!) beeinfluBt, daB3 die
Kohlensdure durch die Affinitdit der Magnesiumverbindungen ange-
zogen und daB ihre Reduktion durch die Chlorophyllkomponente a in
dem Prozesse bewirkt werde, der die absorbierte Lichtenergie verbraucht.
Das Chlorophyll a oxydiere sich dabei zum Chlorophyll 4 und dieses
werde unter Abspaltung von Sauerstoff wieder in die erste Komponente
zuriickverwandelt, wobei sich zwischen den beiden Komponenten ein
Gleichgewichtszustand einstelle. Es galt dabei entweder als méglich,
da diese Abgabe von Sauerstoff aus der Komponente b unmittelbar
erfolge oder dafl sich die Carotinoide an der Riickverwandlung in das
Chlorophyll a beteiligen. Als ihre Aufgabe liel sich die Einstellung des
Komponentenverhdltnisses der Chlorophylle vermuten, vielleicht in der
Weise, daB3 durch Carotin dem Chlorophyll & Sauerstoff entzogen und
daB dieser aus dem gebildeten Xanthophyll wieder entbunden werde.
Gleichviel ob in irgendeiner solchen Weise die gelben mit den griinen
Pigmenten funktionell verbunden sind oder ob sie iiberhaupt nicht in
der Photosynthese zusammenwirken, die Konstanz der Verhiltnisse
zwischen den Komponenten des Blattfarbstoffs konnte kaum als zufillig
und bedeutungslos erscheinen.

Die vorliegende erste Arbeit behandelt daher zundchst die Frage, ob

1) R. Willstatter und A. Stoll, Untersuchungen uber Chlorophyll, S. 24.
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unter besonderen natiirlichen Bedingungen die Komponentenverhalt-
nisse bedeutender abweichen und weiterhin, ob sie sich unter willkiir-
lichen Bedingungen der Assimilation wesentlich verschieben lassen.
Wenn man annahm, das assimilierende Blatt sei mit einer Einrichtung
ausgestattet, die das Verhaltnis zwischen den Farbstoffen zu anndhern-
der Konstanz reguliere, so war der Versuch zu unternehmen, das Blatt
assimilieren zu lassen, indem die regulierende Einrichtung iiberlastet
oder gestort wird. Durch die quantitative Analyse des gesamten Pig-
mentes nach dem Versuche sollte auf unzureichende Regulierung der
Komponentenverhiltnisse gepriift werden.

Die Untersuchung hat aber ergeben, dafll unter beliebigen, in der
Natur oder im Experiment gebotenen Bedingungen das Verhiltnis der
beiden Chlorophyllfarbstoffe nicht, das der Carotinoide im allgemeinen
nicht erheblich verdndert werden kann. Es ist mithin gar kein An-
zeichen dafiir gefunden worden, daB3 iiberhaupt in den Lebensbedingungen
der Pflanze einer der beiden Chlorophyllfarbstoffe in den anderen, und
daB durch den Assimilationsvorgang eines der beiden Carotinoide in
das andere umgewandelt werde. Der Vorstellung, welche die Sauerstoff-
abspaltung aus der Kohlensdaure ndher erkldren wollte als eine inter-
medidre Oxydation von Chlorophyll und moéglicherweise sekundir von
Carotin, haben die Analysen den Boden entzogen. Eswird sich zeigen, daf3
die Versuche zugleich die viel weitergehende Anschauung anderer Forscher
widerlegen, da3 im Assimilationsvorgang das Chlorophyll zerstort werde.

Um das Komponentenverhdltnis unter natiirlichen, aber nicht nor-
malen Bedingungen zu untersuchen, verglichen wir zundchst Licht-
und Schattenbldtter!). Waihrend eine richtige Schattenpflanze, die
Buche, in ihren Schattenblittern keine Abweichung von der gewohn-
lichen Erscheinung bot, trafen wir bei einigen, fiir Schattenwachstum
schlecht organisierten Pflanzen, zum Beispiel bei Sambucus nigra, in
der Tat etwas andere Verhiltnisse in den Schattenblittern als in den

Lichtblattern an. Der Quotient von Chlorophyll 2 und & ist hier er-

1) R. Willstatter und A. Stoll, Untersuchungen diber Chlorophyll, S. r11.
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niedrigt auf 2,06, das Verhdltnis von Carotin zu Xanthophyll auf 0,35.
In diesem Fall ist also entgegen der Erwartung in dem unter schlechteren

Assimilationsbedingungen lebenden Blatte der sauerstoffreichere Chloro-
phyllfarbstoff sogar etwas reichlicher vorhanden. Es scheint, daB unter
ungiinstigen Bedingungen die Komponente 4, die weniger bestdndig ist,
sich etwas mehr zersetzt, dhnlich wie wenn Chlorophyll im Herbste abge-
baut wird.

Darauf wurden die Pigmente in den absterbenden Bldttern analysiert,
namlich in herbstlichen Bldttern, die noch normal griin und in solchen,
die teilweise oder weitgehend vergilbt waren. In dieser herbstlichen Ver-
dnderung des Laubes werden die griinen Farbstoffe abgebaut, wobei ihr
Stickstoffvorrat der Pflanze erhalten bleibt. Die beiden Komponenten
verschwinden in verhiltnismaBig gleichem Schritte, so daff ihr Quotient
ungefahr den normalen Wert 3 behidlt, wenn auch mit etwas gréBeren
Ausschldgen. Die gelben Pigmente bleiben in ihrer ganzen Menge dem
Blatt erhalten. Das molekulare Verhdltnis der griinen zu den gelben
Farbstoffen, das unter normalen Verhiltnissen auch wenig verdnderlich
ist und sich zwischen 3 und 4 bewegt, sinkt selbstverstiandlich bei der
Vergilbung zu beliebig niederen Zahlen. Das zuriickbleibende Gemisch
der Carotinoide ist zugleich in manchen Fillen an Xanthophyll reicher.

Bei diesen Bestimmungen hatte es sich um Lebensverhaltnisse ge-
handelt, die sich allmahlich einstellen und denen sich der Assimilations-
apparat einigermaBen anpafBt. Bei den sich daran anschlieBenden Assi-
milationsversuchen unter willkiirlichen Bedingungen wurde die Tatig-
keit der Blatter in Licht von Sonnenstidrke, bei hoher Kohlensdaurekon-
zentration und gilinstiger Temperatur auf etwa das Zehnfache der natiir-
lichen Leistung gesteigert und in langer Versuchsdauer beobachtet.
Dabei waren die assimilierenden Objekte verschiedenartigen Eingriffen
unterworfen, die in der Anwendung zu hoher Temperatur oder tagelang
ununterbrochener Assimilationszeiten oder in der Behandlung der Blatter
mit narkotischen Mitteln bestanden. Die assimilatorische Leistung geht
unter solchen Umstinden stets von hohen Anfangswerten allmihlich
zuriick. Das Verhiltnis der beiden Chlorophyllkomponenten ist aber
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unverandert geblieben. Im Gemisch der Carotinoide machte sich so wie
Ofters im Herbste Anreicherung von Xanthophyll bemerkbar. Bei dhn-
lichen Versuchen mit hoher Temperatur, aber unter Lichtausschluf,
also bei gesteigerter Atmung, hielt sich wieder der Quotient der Chloro-
phyllkomponenten konstant, zugleich blieb auch die Menge und das
Verhiltnis der gelben Pigmente unverdndert. Die chemische Eigenart
der in auBerordentlichem MaBe autoxydablen Carotinoide hat die zuerst
von A. Arnaud!) geduBerte Hypothese angeregt, nach der sie eine
Rolle bei der pflanzlichen Atmung ausiiben. Diese Annahme wird nun
durch die Analyse der Pigmente nach der gesteigerten Atmung widerlegt.
Man darf auch nicht aus der anbetrichtlichen Verschiebung des Ver-
haltnisses von Carotin zu Xanthophyll bei gesteigerter Kohlensdure-
zerlegung auf eine assimilatorische Funktion der Carotinoide schliefen?).
Da bei diesen Versuchen die Bedingungen fiir die Oxydation der unge-
sattigten Stoffe ausnehmend giinstig waren, ist es ohne weiteres erklar-
lich, wenn 1m stark assimilierenden Blatt infolge einer Nebenerscheinung
der Sauerstoffgehalt der Carotinoide wichst. In der nachfolgenden Ab-
handlung werden die Moglichkeiten, die nach diesen Versuchen fiir die
Beteiligung der Carotinoide geblieben sind, noch weiter eingeengt durch
den Nachweis, daB bei Ausschaltung der fiir die Carotinoide absorbier-
baren violetten Strahlen die Assimilation ungeschwicht bleibt.

Wenn die Carotinoide iiberhaupt eine Funktion im Assimilationsvor-
gang haben, so muB es eine indirekte und es kann keine durch ihre Licht-
absorption bedingte sein. Es ist moglich, daf} sie zu einer Einrichtung
gehoren, welche das Chlorophyll vor Photooxydation schiitzt.

Da jede der Chlorophyllkomponenten im Assimilationsprozel fiir
sich bestehen bleibt, so ist die Frage aufzuwerfen, welchen Nutzen der
Pflanze die Ausstattung mit zwei Chlorophyllfarbstoffen bietet, die etwas
GesetzmiBiges ist. Bei der Energieiibertragung durch das Chlorophyll.
schreiben wir verschiedenen Eigenschaften desselben eine Bedeutung zu,

) A. Arnaud, Compt. rend. 109, 911 [1889].
%) Die Annahme, daf sich das Carotin wie Chlorophyll an der Assimilation beteilige,
hat Th. W. Engelmann ausgesprochen (Botan. Ztg. 45, 393 [1887]).
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optischen und chemischen. Es ist daher eine Aufgabe weiterer Ver-
suche, Unterschiede im chemischen Verhalten aufzusuchen, die unter
den Bedingungen der Assimilation in Wirkung treten koénnen. Bevor
aber auf diese Unterschiede (siehe die vierte Abhandlung) eingegangen wer-
den kann, ist es wohl moglich, die Wirkung auszudriicken, die sich in
optischer Beziehung aus der Kombination der beiden dhnlichen Farb-
stoffe ergibt. Im Absorptionsspektrum?) der Komponente 5 sieht man
die hauptsichlichen Bédnder zum groBen Teil zwischen denjenigen von
Chlorophyll a liegen. Daher wird das Licht durch die Mischung der
Chlorophylle vollstindiger absorbiert als von einer Komponente allein,
was namentlich bei der Ausniitzung des schwicheren, diffusen Tageslichtes
fir die Pflanze von Nutzen ist.

Die vergleichende Analyse der Blattfarbstoffe in den Assimilations-
versuchen, die den Gegenstand dieser Abhandlung bilden, betraf auBer
den Komponentenverhdltnissen der Pigmente auch das Verhiltnis
der Farbstoffmengen, namentlich der Chlorophyllmengen, vor
und nach der Assimilation. Das Ergebnis steht im Widerspruch
mit weittragenden Anschauungen, die von anderen Forschern vertreten
werden.

G. G. Stokes?) hat in einer kurzen Eroérterung iiber das herbstliche
Vergilben angenommen, daB das Verschwinden des griinen Farbstoffs
aus dem Gemisch mit dem gelben durch die Einwirkung des Lichts ver-
ursacht werde, und er hat an diese Erkldrung die Betrachtung gekniipft,
da3 widhrend des ganzen Lebens der Pflanze immerwahrende Bildung
und immerwihrende Zersetzung unter dem EinfluB des Lichts erfolge.
Das Chlorophyll erscheint in dieser Auffassung nicht als ein bleiben-
der Bestandteil des Blattes, sondern als eine vergdngliche Phase, welche
die chemischen Bausteine durcheilen.

Auch W. Pfeffer?) hat in der ,,Pflanzenphysiologie‘‘ ausgesprochen:

1) Uber das Spektrum der kolloiden Lésung von Chlorophyll ¢ und b vgl. die vierte
Abhandlung, iiber das Spektrum molekularer Lésungen der Chlorophyllkomponenten vgl.
,, Untersuchungen iiber Chlorophyll”, S. 169 und die Tafeln I, VI und VIIIL.

?) G. G. Stokes, On Light, London, Macmillan and Co., S. 285 [1892].

3) W. Pfeffer, Pflanzenphysiologie Bd. 1, S. 318 [1897].
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,, Wie aber das Lebendige sich iiberhaupt nur im Wechsel erhalt, so diirfte
sich, besonders bei intensiverem Licht, Zerstérung und Neubildung des
Chlorophylls dauernd abspielen, wofiir in der Tat eine Reihe von Beob-
achtungen sprechen.‘

In einer zusammenfassenden Abhandlung hat F. Czapek?!) folgende
Betrachtung iiber: ,,Chlorophyllfunktion und Kohlensiureassimilation
angestellt: | Nach der Theorie von Abney mufl der Chlorophyllfarb-
stoff, wenn er als Sensibilisator wirkt, sich hierbei selbst zersetzen. Wir
kommen so zu der Ansicht, dal auch die bekannte Zersetzung des Chloro-
phyllfarbstoffs am Lichte, welche sowohl auBerhalb als innerhalb des
Organismus zu beobachten ist, mit der Funktion des Farbstoffs in Be-
ziehung zu setzen ist. Diese Meinung unterscheidet sich von mehreren
frither aufgestellten Chlorophylltheorien, welche die Chlorophyllzerlegung
am Lichte in richtiger Erkenntnis deren Wichtigkeit als Grundlage be-
saBen, hauptsidchlich und scharf dadurch, daB die Chlorophyllbildung
als selbstdndiger Prozel3 aufgefal8t wird, welcher mit der CO,-Assimilation
direkt nichts zu tun hat.*

Eine neuere Arbeit von H. Wager?) iiber die Wirkung des Lichtes
auf Chlorophyll geht ebenfalls von der Annahme aus, daB} unter der
Einwirkung des Lichts das Chlorophyll in der lebenden Zelle augenschein-
lich konstant zerfalle, daBl aber unter normalen Bedingungen die Blitter
griin bleiben, da das Chlorophyll ebenso rasch rekonstruiert als zer-
stort werde. Die Untersuchung von Wager betrifft die Photozersetzung
des Chlorophylls und ergibt, dal in bedeutender Menge Aldehyde,
die vielleicht einen kleinen Gehalt von Formaldehyd aufweisen, ge-
bildet werden und daB diese Photooxydation bei Ausschaltung von
Kohlensdure so gut wie bei ihrer Gegenwart stattfindet, aber nur bei
Anwesenheit von Sauerstoff. Dieser Befund wird mit der Annahme in
Beziehung gesetzt, daBl Zucker und Stdrke aus Aldehyden entstehen.
Die SchluBfolgerung Wagers zielt dahin, da die Kohlehydratbildung

1) F.Czapek, Ber. d. deutsch. bot. Ges. 20, Generalversammlungsheft S. 44, besonders
S. 58 [1902].
2) H. Wager, Proc. Roy. Soc. Ser. B, 87, 386 [1914].
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nicht sowohl auf direkter photosynthetischer Reduktion der Kohlen-
sdure beruhe, als dafl sie vielmehr durch Photozersetzung des Chloro-
phylls bedingt werde, wobei die Verwendung der Kohlensdure zum
Aufbau des Chlorophylls angenommen wird; ,,the carbon dioxyde be-
fore it can be used is built up independently into the chlorophyll mole-
cule®.

Fir die solchen Betrachtungen zugrunde liegende Hypothese der
Zerlegung des Chlorophylls im lebenden Blatt lassen sich viele Literatur-
stellen, aber keine genaueren Bestimmungen des Farbstoffs unter ver-
gleichbaren Verhiltnissen der Assimilation anfiihren. Wager stiitzte
sich besonders darauf, daBl nach W. N. Lubimenko?) die Menge des
Chlorophylls in einem Blatt mit der Lichtintensitdt variiere und daf$
nach A. J. Ewart?), ,when green leaves are exposed to sunlight, the
decomposition of the chlorophyll goes on more rapidly than its produc-
tion, though the amount of chlorophyll decomposed is insufficient to
cause a change in the coloration visible to the eye‘.

Es wird damit ausgedriickt, da bei starker assimilatorischer Tatig-
keit die Neubildung hinter der Zersetzung des Chlorophylls zuriickbleibe,
und es wird die Erwartung nahe gelegt, dal3 durch Steigerung der Assi-
milationsleistung das MiBverhiltnis zwischen Bildung und Zersetzung
des Pigments verschiarft werde. Wenn also die von Wager und anderen
Forschern vertretene Annahme des Chlorophyllzerfalls in der Photo-
synthese berechtigt ist, so mul3 bei hochstgesteigerter und langdauern-
der Assimilationstatigkeit griiner Bldtter der Chlorophyllgehalt meB-
bar abnehmen. Dies wurde nun in einer Reihe von Beispielen mit fol-
genden Versuchsbedingungen gepriift: Belichtung von mehr als Sonnen-
starke, Temperatur von 30 und 40°, Kohlensdure von hohem Teildruck,
ununterbrochene Assimilationszeiten von 6—22 Stunden. Die im fiinften
Abschnitt mitgeteilten Analysen, die in der Tabelle 1 auszugsweise an-
gefithrt sind, ergaben vor und nach den quantitativ beobachteten Assi-
milationsleistungen scharf iibereinstimmende Chlorophyllgehalte.

1) H. Wager zitiert: Ann. des Sc. nat. (Botan.), 1908.
?) Nach H. Wager aus der Abhandlung: Journ. of the Linnean Soc., Botany 31 [1895—97].
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Tabelle 1.
Chlorophyll in 10g Bldttern vor und nach der Assimilation.

5proz. CO,, ungefdhr 75 ooo Lux.
!

1
, Temperatur und | ,
Assimilationszeit | vor der | mnach der
| Assimilation ! Assimilation

Chlorophyll (mg)
Pflanze

Prunus Laurocerasus si 30° 6 Stunden , 12,2 | 12,4

t}) e} I 30 22 R ‘ 9,4 | 9,5
Hydrangea opulodes E " L9z 9,1
Pelargonium zonale |4 ’s ; 12,5 | 12,8

Dadurch ist die Hypothese von der Zersetzung und Neubildung
des Chlorophylls bei der Assimilation widerlegt.

In der Bestandigkeit des Chlorophylls wahrend der Assimilation
und in der Konstanz des Verhiltnisses der Chlorophyllkomponenten
ist die Grundlage gefunden fiir die nachfolgende Arbeit (zweite Ab-
handlung), worin die Beziehungen zwischen Chlorophyllgehalt und assi-
milatorischer Leistung untersucht werden sollen.

II. Quantitative Bestimmung der vier Chloroplastenfarbstoffe.

Um in den Untersuchungen iiber die Assimilation der Kohlensiure
die Frage zu behandeln, ob der Gehalt an Chlorophyll bei der assimila-
torischen Arbeit der Bldtter Anderungen unterliegt, und um die Ab-
hingigkeit der assimilatorischen Leistung vom Chlorophyll zu unter-
suchen, bedeutet die quantitative Bestimmung des Chlorophylls, nam-
lich der Summe beider Chlorophyllfarbstoffe, eine notwendige Voraus-
setzung der Arbeit in allen Fillen; diese Voraussetzung erweitert sich
fiir die besonderen Fragen, die sich auf das Verhidltnis zwischen den
vier Komponenten des Blattfarbstoffs beziehen, zu dem Erfordernis,
das Blattpigment in die zwel griinen und die zwei gelben Farbstoffe
quantitativ aufzuldsen.

Die erforderlichen analytischen Methoden sind zuerst im IV. Kapitel
unserer ,,Untersuchungen iiber Chlorophyll* (Berlin 1913) mitgeteilt
worden; wir entnehmen die Grundziige derselben jenem Buche, um die
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Methoden mit neueren Erfahrungen zu vervollstindigen und um sie
dem Zwecke der Untersuchung iiber die Kohlensdureassimilation und
allgemeiner den Bediirfnissen pflanzenphysiologischer Forschung anzu-
passen.

Die analytischen Methoden, die nicht die groBe Genauigkeit spektro-
photometrischer Messung anstreben, sind zur Anwendung in biochemi-
schen Untersuchungen bestimmt und sind dafiir genau genug. Die Mengen
der Farbstoffe und ihr Verhiltnis im Blatte, in Extrakten oder in
Praparaten werden durch colorimetrischen Vergleich mit Lésungen von
bekanntem Gehalt ermittelt.

Nachdem die vorliegende Untersuchung vollendet war, ist in einer
Arbeit von F. Weigert?) fiir spektrophotometrische Messungen eine
besonders bequeme und elegante Anordnung mitgeteilt worden, die fiir
die Bestimmung des Blattfarbstoffs Nutzen bringen wird. Die Methode
wird wohl keine Abkiirzung der Analyse ermdglichen, aber sie gewidhrt
den Vorteil, die Vergleichssubstanz entbehrlich zu machen.

A, Bestimmung des Chlorophylls (@ + b).

Die Methode der Chlorophyllbestimmung besteht in der Abtren-
nung der gelben Pigmente von den griinen und im Vergleich
der letzteren mit reinem Chlorophyll. Diese Trennung kann nur aus-
gefiihrt werden durch Einwirkung von Atzalkali. Dabei werden Ester-
gruppen des Chlorophylls verseift. Das Chlorophyll wird dadurch in
wasserlosliches Alkalisalz (Chlorophyllinkalium) verwandelt, das nun
quantitativ von den chemisch indifferenten, mit Alkalien nicht reagie-
renden gelben Pigmenten in bequemer Weise geschieden wird. Man
konnte bisher, solange Chlorophyll in Substanz nicht bekannt war, keine
Chlorophyllbestimmung in Pflanzen ausfiihren; man muBte sich damit
begniigen, Chlorophyllgehalte zu vergleichen. Die Fehler, die dabei
vorkommen, sind verhiltnismiBig gering, wenn es sich um verschiedene

Blattproben einer einzigen Pflanze, ferner, wenn es sich um Blattproben

1) F. Weigert, Ber. d. deutsch. chem. Ges. 49, 1496 [1916].
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verschiedener normal griiner Gewichse und von Blittern in derselben
Jahreszeit handelt. Aber die Fehler kénnen bedeutend werden, wenn
die Objekte von verschiedenem Stande oder von verschiedenen Jahres-
zeiten stammen, und die Fehler miissen sehr groB werden (vergleiche
Abschnitt III B der zweiten Abhandlung), wenn normal griine Blitter
mit Blattern von besonderer Eigenart (mit Aureavarietiten, mit antho-
cyanhaltigen, etiolierten, herbstlichen) verglichen werden. In solchen
Fillen wiaren nicht colorimetrische, sondern nur spektrophotometrische

Messungen zuldssig.

Der Quotient M} kann schon bei griinen Blattern stark
Carotinoid

variieren, und bei den Bldttern beispielsweise von Aureavarietiten treten
die Carotinoide, obwohl sie sogar in geringerem Gehalt als in normalen
Blattern vorkommen, doch gegeniiber dem Chlorophyll sehr in den
Vordergrund. Die folgende Tabelle 2z gibt einige Beispiele fiir die In-
konstanz des Verhiltnisses zwischen griinen und gelben Blattfarbstoffen.

Tabelle 2.
Mengenverhdltnis der griinen und gelben Blattfarbstoffe.

Molekulares Ver-
Nr. ‘Pflanzenart Datum Beschreibung der Blitter g::;l;ﬁ‘sz‘fe;en
gelben Pigmenten
I Fagus silvatica 10. Juli Schattenblatter 6,02
2 10. ,, Lichtblitter 3,45
3| Sambucus nigra 27. Mai Griine Stammform 4,83
4 ’ »s 27. Gelbe Varietat ] 0,28
5 | Helianthus annuus 7. Okt. Griine Blatter 3,66
6 5. Nov. Herbstlich vergilbte Blatter | 0,32

Je groBer die Ausschldge in diesen Quotienten, desto bedeutender
werden die Fehler bei einfachem Farbvergleich der Extrakte aus ver-
schiedenen Objekten, und je gelber die Blitter, desto groBer wiirden die
Fehler beim Vergleich eines Pigmentgemisches mit reinem Chlorophyll.

Chlorophyllésungen aus den Blattern. Fiir die Trennung
der griinen von den gelben Pigmenten braucht man die Farbstoffe in
dtherischer Losung; sie laBt sich nicht direkt aus den Blittern darstellen,



14 R. Willstatter und A. Stoll

sondern nur auf dem Umweg iiber einen mit Alkohol oder besser mit
Aceton gewonnenen Extrakt. Die Bldatter miissen quantitativ extrahiert
werden, und zwar in der Kilte, damit das Chlorophyll unverandert bleibt.

Frische Bldtter, zum Beispiel 10,0 g, werden mit 30 g Quarzsand
und zur Neutralisation von Pflanzensiure mit etwas Calciumcarbonat
unter Zusatz von ungefihr 20 ccm 40 vol. proz. Aceton sehr fein zer-
rieben. Den diinnen Brei spiilt man mit 50 ccm 35 vol. proz. Aceton
auf eine Nutsche und saugt mit der Pumpe scharf ab auf einem
mit 3 mm hoher Schicht von grobem Talkmehl bedeckten Filter; die
dinne Talkschicht halt selbst feine Protoplasmapartikelchen zuriick
und verhiitet Verstopfung des Filters. Die Blattsubstanz wird dann mit
50 ccm 30—35 proz. Aceton vollends vorextrahiert. Das wisserig
acetonige Filtrat enthilt oft ein wenig wasserléslichen gelben Farbstoff,
der mit Natronlauge tiefer gelb, mit Sdure farblos wird. Dieser Vor-
extrakt, der die Gewinnung eines reineren Hauptauszuges mit wasser-
armerem Aceton zum Zwecke hat, wird verworfen, wenn man sich davon
iberzeugt hat, daB er keinen &therldslichen Farbstoff enthdlt. Die
Chloroplastenfarbstoffe werden nach dem Auflockern der Mischung von
Sand und Blatteilchen mit dem Spatel unter abwechselndem Saugen
und kurzem Macerieren mit reinem Aceton (im ganzen etwa 100—200 ccm)
extrahiert, darauf mit etwas 9o prozentigem und zum SchluB8 zur Ent-
fernung letzter Spuren von gelbem Pigmente mit etwas Ather, wobei
man immer in vielen kleinen Portionen moglichst wenig von diesen
Losungsmitteln verwendet. Die Isolierung des Farbstoffs ist erst fertig,
wenn das Losungsmittel nach minutenlangem Stehen auf dem Filter
vollkommen farblos abflieBt und wenn sich keine griinen Blatteilchen
mehr auf der Nutsche finden.

Die schon griine Acetonlosung wird mit dem doppelten Volumen
Ather vermischt und das Aceton anfangs durch vorsichtiges EinflieBen-
lassen von Wasser, spiter durch gelindes Schiitteln mit Wasser aus dem
Ather weggewaschen. Die letzten Entmischungen fiihrt man unter Er-
satz des jeweils weggelosten Athers und, zur Verhiitung von Emulsionen,
unter Zusatz von etwas Methylalkohol aus und achtet darauf, daB kein
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Chlorophyll in kolloider Form mit den Waschwissern verlorengeht.
Man schiittelt schwach opalisierende Abwisser unter Zusatz von etwas
Kochsalz mit wenig Ather und beobachtet diesen nach der Schichtung,
um, wenn der Ather gefarbt ist, ihn zur Hauptmenge zuriickzugeben.
Nach im ganzen sechs- bis achtmaligem Waschen der dtherischen Schicht
mit gleichen Mengen Wasser ist das Aceton vollig entfernt, was fiir die
nachfolgende Verseifung noétig ist, da das Chlorophyll mit Aceton bei
der Einwirkung von Alkali eine stérende Nebenreaktion geben wiirde.

Die dtherische Losung wird mit 2—4 ccm konzentrierter methyl-
alkoholischer Kalilauge geschiittelt, bis nach der auftretenden braunen
Phase wieder die griine Farbe zuriickgekehrt ist, sodann vorsichtig mit
wenig Wasser versetzt; in die alkalische Schicht geht etwas Xanthophyll
iiber, das man durch Umschiitteln in den Ather zuriickfithrt. Nun ver-
diinnt man mit mehr Wasser und schiittelt durch, 148t die Chlorophyllin-
kaliumlosung in einen 250-ccm-MeBkolben abflieBen und spiilt durch
ein zweltes Ausschiitteln mit Wasser nach. Es kommt vor, daB die
gelbe dtherische Schicht noch fluoresciert, also noch unverseiftes Chloro-
phyll enthdlt, das nur durch nochmaliges Schiitteln mit etwas Lauge
aus dem Ather entfernt werden kann. Die Chlorophyllinlésung (etwa
100 ccm) wird mit Alkohol bis zur Marke erginzt.

Die Vergleichslésung. Entweder das sehr leicht in reinem Zu-
stand zu erhaltende sogenannte krystallisierte Chlorophyll, d. i. ein Ge-
misch der beiden Athylchlorophyllide @ und im natiirlichen Verhiltnis
der Komponenten oder die natiirliche Phytylverbindung, das reine
Chlorophyll (a + b), kann als Vergleichssubstanz angewandt werden.
Eine geeignete Konzentration fiir die Bestimmung der Extrakte normal
griiner Blatter wird erhalten, wenn man 0,0500 g Chlorophyll oder
0,0362 g (mit Zuschlag von 5 Prozent entsprechend dem Trockenverlust,
also 0,0380 g) Athylchlorophyllid auf ein Volumen von 11 bringt. Zum
Aufbewahren dient eine konzentrierte Losung, der groBeren Haltbarkeit
wegen zweckmaliger in Ather als in Alkohol'), die angegebene Menge

1) In alkoholischer Losung tritt die als Allomerisation beschriebene Umwandlung des
Chlorophylls ein, bei der sich die Farbnuance etwas adndert.
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in 100 ccm enthaltend (bzw. bei krystallisiertem Chlorophyll in
250 ccm).

Man kann das verseifte Chlorophyll des Versuches unmittelbar mit
dem unverseiften Chlorophyll der alkoholischen Vergleichslosung colori-
nietrisch bestimmen, und diese Arbeitsweise verdient bei Anwendung
des schwerloslichen krystallisierten Chlorophylls den Vorzug. Da aber
die Nuancen doch etwas differieren, das Chlorophyllin nimlich etwas
blaustichiger ist, wird der Vergleich noch genauer, wenn das reine Chloro-
phyll in derselben Weise wie der Blattextrakt mit Kalilauge behandelt
wird. Einen aliquoten Teil der Vorratslgsung, zweckmifBig 10 ccm,
schiittelt man mit 2—3 ccm methylalkoholischer Kalilauge, verdiinnt
nach beendetem Farbumschlag mit 40 ccm Wasser und fiillt im 100-ccm-
MeBkolben mit Alkohol bis zur Marke auf.

Den Vergleich fithrten wir mit einem Duboscq- Colorimeter aus,
wobei mit Schichthéhen von 25 oder 50 mm der Versuchslosung unter
Vertauschung der Colorimeterzylinder zwei Ablesungsreihen gemacht
und die Mittelwerte bestimmt wurden.

Die Genauigkeit der Analyse bestitigte sich namentlich bei den im
V. Abschnitt mitgeteilten Bestimmungen des Chlorophylls der Blitter
vor und nach stundenlanger Assimilationstétigkeit. Die Ubereinstim-
mung des Farbstoffgehalts in den Parallelbestimmungen war nicht allein
fiir die Konstanz des Chlorophylls widhrend der Assimilation, sondern
zugleich fiir die Brauchbarkeit der Methode beweisend.

Bei herbstlich vergilbten Bldttern werden Fehler des colorimetrischen
Vergleichs durch Stoffe verursacht, die in die alkalische Ldsung des
Chlorophyllins mit brauner Farbe iibergehen; die Stérung ist um so
empfindlicher, als die herbstlichen Bldtter arm an Chlorophyll sind.
In diesem Fall verarbeiten wir zwei Blattproben: aus einem Extrakte
wird nur der Farbstoff in Ather iibergefithrt, aus dem anderen durch
Verseifung und Ausschiittelung mit Wasser-'die dtherische Losung der
Carotinoide bereitet. Zu der letzteren wird eine bekannte, ungefihr dem
erwarteten Farbstoffgehalt entsprechende Menge von Chlorophyll hinzu-
gefiigt. Die Losung des gesamten unverdnderten Blattfarbstoffes aus
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der einen Probe wird also mit einer Vergleichslésung bestimmt, die
ebensoviel Carotinoid neben dem Chlorophyll enthilt. Den Einfluf
der gelben Pigmente kann man so annihernd ausschalten.

B, Bestimmung der vier Blattfarbstoffe,

Die Grundziige der Methode.

Die quantitative Bestimmung der Blattfarbstoffe stellt drei Auf-
gaben: Trennung der Carotinoide vom gesamten Chlorophyll, sodann
einerseits Trennung von Carotin und Xanthophyll, andererseits Trennung
der beiden Chlorophyllkomponenten.

Die erste von diesen Aufgaben, die Trennung der gelben und griinen
Pigmente, ist schon im vorigen Abschnitt zur Bestimmung des Gesamt-
chlorophylls der Blitter so gelost worden, da das Verfahren ohne An-
derung hier anzuwenden ist.

Carotin und Xanthophyll lassen sich nicht mit chemischen Mitteln
trennen, da sie indifferent sind und zum Unterschied von Chlorophyll
auch nicht in reaktionsfahige Derivate iibergefiihrt werden kénnen.
IThre Fraktionierung wird durch eine fiir praparative Zwecke geeignete
Methode der Verteilung zwischen Petrolidther und wasserhaltigem Holz-
geist erzielt, die auch ein quantitatives Verfahren darstellt. Bei der
Entmischung der beiden Lo&sungsmittel bleibt Carotin vollstindig im
Petrolather, wihrend Xanthophyll sich in den Holzgeist iiberfithren 148t.

Fir die Trennung der Chlorophyllkomponenten wire theoretisch die
von den Carotinoiden isolierte Chlorophyllinlésung brauchbar, aber aus
praktischen Griinden ist die Verwendung eines besonderen Extrakt-
anteils zur Bestimmung der Chlorophylle vorzuziehen.

Auch Chlorophyll @ und blassen sich fiir priparative Zwecke durch
ein Verfahren der Entmischung von Lésungen trennen und die reinen
Komponenten, die als Vergleichssubstanzen anzuwenden sind, waren
nur auf solche Weise zugianglich. Fiir die Analyse wire aber die Aus-
fuhrung zu umstindlich und nicht geniigend genau. Die beiden chemisch
indifferenten und einander so dhnlichen Farbstoffe miissen fiir den

Willstatter-Stoll, Assimilation. 2
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Zweck der Fraktionierung ziemlich weit abgebaut werden. Bei auf-
einanderfolgender Einwirkung von Alkali (Esterverseifung) und Saure
(Abspaltung von Magnesium) oder umgekehrt von Sdure und dann von
Alkali entstehen Spaltungsprodukte von zugleich sauerer und basischer
Natur, im allgemeinen recht komplizierte Gemische. Die Bedingungen
fiir diese Reaktionen sind aber in eingehenden Untersuchungen so aus-
probiert worden, daB8 auch die Uberfithrung in einheitliche Spaltungs-
produkte gelungen ist, in Phytochlorin ¢ aus Chlorophyll ¢ und Phyto-
rhodin g aus Chlorophyll 4. Fiir diese Einwirkung von Alkali darf das
Chlorophyll nicht in verdiinntem Zustand angewendet werden, sondern
nur in konzentrierter heifer Lésung. Deshalb ist die Bildung der Chloro-
phylline beim Abtrennen der Carotinoide fiir diesen Zweck nicht brauch-
bar gewesen. Die Sdureeinwirkung dagegen kann auch in verdiinnter

Losung vorgenommen werden.

Phytochlorin e,

mit AWl ®8 - (Ts0.)Chlorophyllin (a, b) ™ Siwe
{Phytorhodin g

Criorophyll (e ) e Phiophytin (a, b) it Alkally B8

Die Unterschiede zwischen den beiden Chlorophyllkomponenten sind
vergrofert in den Abbauprodukten. Man kann diese mit chemischen
Mitteln fraktionieren, sie werden auf Grund ihrer verschieden basischen
Eigenschaften durch eine eigentiimliche Methode der Verteilung zwischen
verdiinnter Salzsdure und Ather in analytisch geeigneter Weise getrennt.

Der Abbau beider Chlorophyllfarbstoffe zu den genannten Derivaten
geht auch bei sorgfiltiger Einhaltung der erforderlichen Versuchsbedin-
gungen nicht fehlerfrei vonstatten. Die Fehler werden kompensiert,
indem man fiir den colorimetrischen Vergleich nicht die fertigen Stoffe
Phytochlorin und Photorhodin abwdgt, sondern auch die Chlorophylle
oder die magnesiumfreien Derivate, am besten die Methylphdophorbide,
und indem man mit dem Gemisch der einzelnen abgewogenen Kom-
ponenten im Parallelversuch die Umwandlung in Phytochlorin und
Phytorhodin und ihre Trennung zur Bereitung der Vergleichsldsungen

vornimmt.
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Ausfiihrung der Analyse.

Fiir die genaue Bestimmung der griinen und gelben Pigmente sollen
zusammen 40 g Blatter extrahiert werden und eine weitere Probe der
namlichen Blatter ist zur Trockengewichtsbestimmung erforderlich, wo-
fiir die Blatter bis zur Gewichtskonstanz, d. i. 24—48 Stunden, im Va-
kuumexsiccator aufgestellt werden. Das Extrahieren geschieht ebenso,
wie es im Abschnitt A fiir die kleinere Blattprobe beschrieben worden
i1st, nur mit entsprechend mehr Losungsmittel. Die Vorextraktion mit
wasserhaltigem Aceton ist jetzt besonders wichtig, da die so zu besei-
tigenden Stoffe den guten Verlauf der Spaltung durch Alkali beeintrich-
tigen wiirden. Die Extraktion der Bldtter muf3 quantitativ sein, auch
wenn nicht ihr Farbstoffgehalt, sondern das Verhiltnis der Komponenten
gesucht wird; der bei unvollstindigem Extrahieren zuriickbleibende
Anteil des Blattfarbstoffes ist ndmlich viel reicher an der Komponente 4.

Bei den Assimilationsversuchen standen wegen der Kleinrdumigkeit
der Apparatur nur 10—=20 g Blatter zur Verfiigung fiir die Bestimmung
aller vier Komponenten; sie verlor freilich dabei an Genauigkeit.

Nach der Uberfiihrung des Farbstoffgemisches aus dem Aceton-
extrakt in Ather wird die Losung mit etwas Natriumsulfat getrocknet
und in einen 2o00-ccm-MeBkolben filtriert. Dann dient sie in Hailften
fiir die Bestimmung der griinen und der gelben Komponenten.

Trennung der Chlorophyllkomponenten. 100 ccm atherischer
Rohchlorophyllésung werden in einenKolben mit eingeschliffenem Helm?)
gespiilt und mit '/, ccm 2 n-alkoholischer Salzsdure versetzt. Dadurch
wird das Chlorophyll in Phiophytin verwandelt und dieses wird von
iiberschiissigem Chlorwasserstoff vor Allomerisation geschiitzt. Wir
dampfen dann den Ather im Vakuum in der Kilte ab und schlieBlich
unter kriftigem Saugen mit der Pumpe noch kurze Zeit bei 60°.

Die Verseifung des Rohphdophytins 148t sich nur gut in konzentrierter
Pyridinlésung ausfiihren und zwar durch mehrere Minuten dauerndes
Kochen mit sehr viel hochkonzentriertem methylalkoholischem Kali

1) R. Willstdtter und A. Stoll, Untersuchungen iiber Chlorophyll, S. 310.
2%
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unter Zusatz von etwas Wasser. Sie verliuft so gut, daB} die Menge
der storenden schwachbasischen Nebenprodukte nicht mehr als 2—3 Pro-
zent betrdgt. In allen Fillen verglichen wir das nach der Fraktionierung
tibrigbleibende schwachbasische Rhodin colorimetrisch mit der Haupt-
16sung von Rhodin g; nur wenn der Betrag unter 3 Prozent bleibt, was
fast immer der Fall war, ist die Analyse brauchbar.

Das selten kornig, gewohnlich wachsartig zuriickbleibende Phidophy-
tin wird daher in méglichst wenig Pyridin (1—2 ccm) gelést. In einem
Reagensglas mit abgesprengtem Rand bringt man 25—30 ccm kon-
zentrierte methylalkoholische Kalilauge zum Sieden, erwarmt hierauf in
siedendem Wasserbad den Kolben mit der Pyridinlésung und gieB3t
durch Einfiihren des Reagensglases in den Kolbenhals und Umkippen
des Glases unter gleichzeitigem Umschiitteln des Ganzen die siedende
Lauge in den Kolben; das Sieden darf dabei nicht aufhéren. Die braune
Phase tritt auf und verschwindet sehr rasch und die Losung wird oliv-
griin. Man setzt auf den Kolben ein Kiihlrohr, kocht im Wasserbad
2 Minuten und dann weiter 1—1'/, Minuten nach Zusatz von 3 ccm
Wasser, das man durch das Kiihlrohr zugibt. Nun wird der Kolben ab-
gekiihlt und der Inhalt mit Wasser und etwas Ather in einen /,-1-Scheide-
trichter gespiilt. Wir sdauern vorsichtig mit 20 prozentiger Salzsdure an,
bis die Farbe von Braun in triibes Graugriin umschlédgt, setzen 200 ccm
Ather zu und schiitteln wahrend mehrerer Minuten kraftig durch. Die
triibe wasserige Schicht wird unter Zusatz von ein wenig Ammoniak so
oft mit kleinen Atherportionen ausgeschiittelt, bis sich der Ather nicht
mehr anfarbt. Die Mutterlauge machen wir wegen der oft entstehenden
Flocken mit Ammoniak alkalisch und sduern wieder an, um durch Aus-
dthern noch eine kleine Menge der Spaltungsprodukte zu extrahieren.
Zur Kontrolle werden die Flocken nochmals mit verdiinntem Ammoniak
itbergossen; geht dabei wenig Farbiges in Losung, so ist kein Rhodin
durch die Verseifung zerstort worden, wihrend diese andernfalls zu lang
gedauert hat.

Die basischen Spaltungsprodukte bediirfen vor der Fraktionierung
der Abtrennung von Begleitstoffen, namentlich auch von Pyridin. Die
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vereinigten Atherlosungen werden deshalb ausgezogen, und zwar zwei-
bis dreimal mit je 30 ccm 12 prozentiger Salzsiure und weiter mit je
10—I5 ccm 20 prozentiger so oft, bis die saure Schicht sich farblos ab-
trennt. An der Grenzschicht zeigen sich wieder Flocken, die aber keine
Chlorophyllsubstanz mehr zu enthalten pflegen. Der Ather enthilt
auler den Carotinen braune Pigmente, deren Menge mit der Pflanzenart
wechselt; erst starke Salzsdure vermag sie mit schmutziggriiner Farbe
aufzunehmen.

Die vereinigten sauren Ausziige der Basen iiberschichten wir in einem
t/,-1-Scheidetrichter mit 200 ccm  Ather und neutralisieren sie unter
leichtem Umschwenken vorsichtig mit konzentriertem Ammoniak, bis
die Farbe der wisserigen Schicht triibe violett wird. Dann wird der gut
verschlossene Scheidetrichter unter Kiihlung am Brunnen anfangs ge-
linde, schlieBlich kraftig durchgeschiittelt. Die gewdhnlich noch schwach
blaue wiasserige Schicht 1at man in einen zweiten Scheidetrichter flieBen
und fiihrt die letzten Spuren der Basen unter fortgesetztem Neutralisieren
in Ather iiber.

Die adtherische Losung der Spaltungsprodukte, die nur bei nicht ganz
guter Verseifung etwas Flocken abscheidet, wird zur Entfernung von
Holzgeist und noch etwas Pyridin dreimal mit je 200 ccm Wasser ge-
waschen, aber unter Zusatz von 1—2 ccm 3 prozentiger Salzsdure, da
reines Wasser Phytochlorin wegnehmen wiirde.

Hierauf schiitteln wir in 4 bis 5 Malen mit im ganzen 400 ccm 3 pro-
zentiger Salzsdure aus und dann mehrmals mit etwas 5 prozentiger
Séaure, bis diese nur schwach griin wird. Die Ausziige mit dieser stirkeren
Sdure erfordern nochmalige Fraktionierung. Sie werden unter Neutrali-
sieren mit 30 ccm Ather extrahiert und die dtherische Lésung wiederholt
mit 3 prozentiger Salzsdure ausgezogen, bis damit das Volumen der
fritheren 3 prozentigen salzsauren Phytochlorinausziige auf 500 ccm ge-
bracht ist. Der Atherrest der Zwischenfraktion kommt zur nahezu rein
roten Hauptlésung des Phytorhodins. Diese ziehen wir 4 bis 5 mal, bis
das Volumen der Ausziige auch 500 ccm betrdgt, mit 12 prozentiger
Salzsdure aus, wobei der Ather nur schwach rétlichgelb hinterbleibt.
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Abgekiirztes Verfahren. Es gelingt in vielen Fillen, die aus dem
Acetonextrakte gewonnene atherische Farbstofflosung mit so wenig von
den die Hydrolyse stérenden Begleitstotfen zu erhalten, daBl es nicht
notig ist, das Chlorophyll in Phiophytin zu verwandeln. Es wird ein-
facher in umgekehrter Folge der Spaltungsreaktionen, also zuerst mit
Alkali, dann mit Sdure behandelt. Zu diesem Zweck verjagt man den
Ather bei etwa 30° im Vakuum vollstindig und bringt ohne Zusatz von
Pyridin die siedende methylalkoholische Kalilauge (etwa 20 ccm) auf
das etwas vorgewdrmte Chlorophyll. Die Fliissigkeit wird bei aufge-
setztem Kiiklrohr in lebhaftem Sieden erhalten; nach 2 Minuten fiigt
man 4 ccm Wasser hinzu und setzt darauf das Erhitzen noch 2 Minuten
fort. Die tiefgriine und lebhaft rot fluorescierende Losung sduert man
nach dem Abkiihlen schwach an, um die magnesiumfreien Spaltungs-
produkte quantitativ in Ather iiberzufithren, im ganzen in etwa 250 ccm.
Die Fraktionierung mit 3 prozentiger Salzsaure kann ohne weiteres,
also ohne die umstindliche Reinigung durch Uberfiihren in 12- und 20 pro-
zentige Sdure und Zuriickfithren in Ather vorgenommen werden, auller
wenn Begleitstoffe Emulsionen verursachen und die Entmischungen stéren.
Sonst ist jener Umweg auch hier nicht zu vermeiden. Die Abkiirzung
ist zur Bestimmung der Komponenten in hochprozentigen Chlorophyll-
praparaten immer anwendbar.

Trennung von Carotin und Xanthophyll. Die zweite Hilfte
der &therischen Farbstofflosungen verseifen wir mit einigen Kubik-
zentimetern konzentrierter methylalkoholischer Kalilauge unter kraf-
tigem anhaltendem Schiitteln. Nach kurzem Stehen ist der Ather ge-
wohnlich rein gelb, zeigt er aber noch rote Fluorescenz, so schiittelt man
weiter und setzt noétigenfalls noch etwas Lauge zu. Nach vollstindiger
Verseifung des Chlorophylls giefen wir die &therische Losung vom
Kaliumsalz ab und waschen mit Ather nach. Das geniigt aber
nicht zur Extraktion des Xanthophylls; wir setzen nochmals
30 ccm Ather zum siruposen Chlorophyllinsalz, dann unter Um-
schiitteln nach und nach Wasser und warten ab, bis sich im Scheide-
trichter die Emulsion getrennt hat. Zur Kontrolle schiittelt man die
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alkalische Fliissigkeit nochmals mit Ather durch, der dabei gewdhnlich

farblos bleibt.
Die vereinigten dtherischen Losungen werden mit Wasser gewaschen,

dem wir etwas methylalkoholische Kalilauge zusetzen, um noch Spuren
von Chlorophyllin und &fters kleine Mengen brauner saurer organischer
Substanz zu entfernen, und schlieBlich zweimal mit reinem Wasser. Dann
wird im Helmkolben der Ather im Vakuum bei gewohnlicher Temperatur
auf wenige Kubikzentimeter abgedampft, der Riickstand f{iir die Frak-
tionierung mit 8o ccm Petroldther in einen Scheidetrichter gebracht
und das Kolbchen mit etwas Ather nachgespiilt.

Fiir die Trennung der gelben Pigmente dienen nacheinander Ent-
mischungen mit 100 ccm 85 prozentigem, mit 100 ccm go prozentigem und
zweimal mit je 50 ccm 92 prozentigem Holzgeist. Der letzte Auszug ist
meistens farblos; andernfalls wiederholen wir die Extraktion mit dem
92 prozentigen Methylalkohol.

Die holzgeistigen Ausziige sind frei von Carotin. Man vermischt den
ersten mit 130 ccm Ather und fithrt den Farbstoff durch langsamen
Zusatz von Wasser in Ather iiber. Dann fligen wir zu der stark gelben
atherischen Losung den zweiten methylalkoholischen Xanthophyllauszug
und weitere 100 ccm Ather, da mit der abgelassenen holzgeistigen Schicht
viel Ather weggenommen wird. Durch langsamen Zusatz von Wasser
wird die Entmischung bewirkt, und mit dem gleichen Ather sammelt
man das Xanthophyll noch aus den spiteren Ausziigen unter Zusatz
von mehr Ather und Wasser. Die dtherische Losung des Xanthophylls
und ebenso die petroldtherische des Carotins befreien wir durch zwei-
maliges Waschen mit Wasser vom Holzgeist, lassen sie durch trockene
Filter in 100-ccm-MeBkolben laufen und versetzen sie bis zur Kliarung
mit einigen Tropfen absoluten Alkohols. Endlich fiillen wir mit Ather
bezw. Petroldther bis zur Marke auf.

Die Vergleichslésungen. Die folgenden Angaben beziehen sich
auf die colorimetrische Bestimmung der Chlorophylle und der Carotinoide
in je 20 g griinen Blittern. Von den aufgestellten Normen wird man,
was Menge und Konzentration der Vergleichsstoffe betrifft, beim Ver-
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arbeiten kleinerer Blattmengen oder besonders chlorophyllarmer Objekte
abgehen.
a) Fir die Chlorophylle. Da sich das Komponentenverhiltnis auch

im Falle der groBten Abweichungen nur selten erheblich von 3 entfernt,
so wird bei Anwendung eines und desselben Gemisches der Methylphio-
phorbide oder Chlorophyllide zur Bereitung der Vergleichslosungen kein
betriachtlicher Fehler begangen, auBer bei den divergierendsten Kompo-
nentenverhaltnissen. Dieses Gemisch besteht aus ¢ und & im Verhiltnis
von 3 Molen zu 1 Mol, und zwar aus

0,0369 g Methylphdophorbid a (12-107% Mol in 1 1),
0,0124 g Methylphdophorbid & (4-107% Mol in 1 1);
oder
0,0541 g Chlorophyll a (12-107° Mol in 1 1),
0,0183 g Chiorophyll b (4-1073 Mol in 1 1).

Das Gemisch der Komponenten wird, so wie beim Versuche be-
schrieben, mit siedender Kalilauge verseift, namlich das Chlorophyll in
gepulverter Form und unverdiinnt, das Phdophytin mit 2z ccm Pyridin
verdiinnt. Auch die Fraktionierung wird in genau derselben Weise aus-
gefiihrt, nur unterbleibt ein vorangehendes Uberfithren in 12 bis 20
prozentige Sdure. Wir erhalten so wieder je 500 ccm Chlorin e in dther-
gesittigter 3 prozentiger und Rhodin g in 12 prozentiger Salzsdure.
Etwa eine Woche sind diese Losungen brauchbar, bei noch lingerem
Stehen wird die Chlorinlésung ein wenig griinlich, die Rhodinlésung ein
biBchen gelblicher, was den colorimetrischen Vergleich etwas er-
schweren wiirde.

b) Fiir die gelben Pigmente. Carotin und Xanthophyll scheinen in
der Farbe iibereinzustimmen, aber ihre Farbintensitdaten sind verschieden,
und zwar nicht in einem bestimmten {/erhéltnis, sondern das Verhiltnis
der Intensitdten variiert bei verschiedenen Schichtdicken in einem
Losungsmittel und bei gleichen Schichtdicken in verschiedenen Losungs-
mitteln. Daher ist fiir jedes der beiden Pigmente eine besondere Ver-

gleichslosung erforderlich, namlich von
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(I

0,0134 g Carotin in 1/, 1 Petroldther, ein wenig Alkohol enthaltend,
(5.107° Mol in 11)

und o,0142 g Xanthophyll in */, 1 Ather (5-107° Mol in 11).

Die Préaparate werden zweckmiBig mehrmals umkrystallisiert, Xan-
thophyll aus Methylalkohol, dann aus Chloroform, Carotin aus Alkohol,
dann aus Petroldther, und sie werden in kohlensduregefiillten, zuge-
schmolzenen Rohren aufbewahrt. Carotinlésungen halten sich im Dunkeln
mehrere Wochen unverdndert, die Xanthophyllésung mufBl dagegen
jeden Tag frisch hergestellt werden, weil sie rasch ausbleicht.

Ersatz fiir die Vergleichslosungen. Der Zeitaufwand fiir die Dar-
stellung reiner Pridparate der Vergleichssubstanzen und ihrer Lésungen
veranlafite uns, den unbestindigen gelben Pigmenten leicht zugingliche
und haltbare Farbstoffe zu substituieren. Dieser Ersatz bietet besonders
tiir das Xanthophyll wegen der Unbestdndigkeit seiner Lésungen einen
grofen Vorteil.

Eine geeignete Vergleichssubstanz ist Kaliumbichromat in wéasseriger
Losung, obwohl sein Absorptionsspektrum von dem des Xanthophylls
und Carotins in Ather bezw. Petroldther abweicht.

Mit der Losung von 2,0 g Kaliumbichromat in 1 1 destilliertem Wasser
sind die angegebenen Vergleichslosungen der Carotinoide in folgendem
Verhiltnis zu ersetzen:

100 mm Carotinlésung entsprechen ror mm der Bichromatlésung,

50 ”» » 41, »
25 » T » 19 5 5 »
100 mm Xanthophyllosung entsprechen %72 mm der Bichromatlsung,
50 » ) 3 27 » 3 »
25 3 » 3 I4 » ) )

Berechnung. Die colorimetrischen Messungen werden mit meh-
reren Ablesungen ausgefithrt, dann die Zylinder vertauscht und die Ab-
lesungen wiederholt. Bei den Bestimmungen mit 40 g normal griinen
Bliattern lieBen wir die als zweckmiBig erprobten Schichthéhen der
Vergleichslésungen im Colorimeter konstant, ndmlich:
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fiir Phytochlorin 40 mm, fiir Phytorhodin 50 mm, fiir Carotin 100 mm,
fiir Xanthophyll 100 mm.

Die entsprechenden Schichten der Versuchslésungen (0,51 bei den
griinen, 0,11 bei den gelben Farbstoffen) seien bezeichnet mit h,, h,,
h,, h,.

Das molekulare Komponentenverhiltnis der beiden Chlorophylle
(a :b) wird, da die Vergleichslgsungen im Verhiltnis von 3 Molen a zu
I Mol b hergestellt werden, berechnet als:

40 h, h,

Q,g_.=3 5—0 h _2,4'h—a-

Fiir das molekulare Verhiltnis von Carotin zu Xanthophyll (ab-
gekiirzt ¢ : x) ergibt sich

Die colorimetrische Bestimmung ergibt zugleich die Gewichtsmengen
der vier Farbstoffe in den angewandten 20 g frischen Blittern und
weiterhin in I kg derselben nach folgender Berechnung:

Chlorophyll @ = 50 - 0,00902 - 6 - ;1,10 ,
Chlorophyll & =50 - 0,00916 - 2 - %3 ,
b
: I 100
t — . L
Carotin 50 - 0,00536 A
Xanthophyll = 50+ 0,00568 - 2 I}(l)o

Genauigkeit der Bestimmung. Die Genauigkeit der Methode
wurde an Parallelbestimmungen gepriift, wofiir eine und dieselbe Blatt-
probe diente und die Bldtter o6fters halbiert wurden. Die Tabelle 3
zeigt in solchen Doppelbestimmungen groBe Ubereinstimmung der Farb-
stoffmengen und bei den Komponentenverhiltnissen Differenzen von
o bis 21/, Prozent fiir Q und von I bis etwa 4 Prozent fiir Oa so betrdcht-
lich waren aber die Differenzen fiir Q nur ausnahmsvvelse bei etwas
tehlerhafter Verseifung des Chlorophylls
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Tabelle 3.
Bestimmungen der Chloroplastenfarbstoffe von griinen Holunder-
blattern.
(Verarbeitung von 40 g frischen Blittern im Juli.)
Trocken- Farbstoffmengen (in g) in 1 kg frischer Blitter Molekulare Kompoenentenverhiltnisse
Nr substanz '(g) in : | 0 0 0
xooBglrﬁgzcher Cthr;Phyll E Chlor(;phyll Carotin [ Xanthophyll % o Z— g;
| 4 1
I 27,8 615 | 0,599 0,146 ' 0,263 2,74 | 0,588 3,33
1,616 0,607 0,145 | 0,262 2,70 t 0,588 3,35
1,536 0,552  0,I34 i 0,226 | 2,83 ' 0,629 2,83
2 24,5 i ‘
1,514 0,559 l 0,133 | 0,230 2,70 | 0,613 2,88
1,732 | 0,605 | "0,146 | 0,301 1 2,90 I 0,510 3,10
3 28,3 1,725 i 0,628 ‘ 0,144 | 0,298 | 280 0,513 3,04
1 /= ’ s ] } ) i ’ »

II. Das Verhiltnis der Blattfarbstoffe wihrend der herbstlichen
Vergilbung.

Das Augenfillige beim herbstlichen Vergilben des Laubes ist das
Zuriicktreten der griinen im Verhdltnis zu den gelben Pigmenten, also
das Sinken des Quotienten aus den Chlorophyllen und den Carotinoiden;
wahrend er bet normal griinen Blattern 3 bis 3/, betrdgt, wird er bei herbst-
lich vergilbenden bedeutend tiefer gefunden, zu '/,, oder '/,, vom ge-
wohnlichen Werte und tiefer.

Nach dem Aussehen der Bldtter 1463t sich aber nicht beurteilen, ob
im herbstlichen Laub der Gehalt an gelben Pigmenten ein anderer ist
als bei griinen. Die Beantwortung dieser Frage ergibt sich nebenher
in der folgenden Untersuchung der herbstlichen Bldtter. Die eigentliche
Absicht derselben ist die Bestimmung der Verhaltnisse beider Chloro-
phylle und beider Carotinoide ( Qa und Qﬁ) nach der im vorigen Kapitel
angegebenen Methode. ’ ’

Es war zur Beurteilung der veranderten Farbstoffverhaltnisse nicht
immer erforderlich, die langwierige Analyse auszufithren. Mitunter wurden
nur die Carotinoide von der geringen Chlorophyllmenge der vergilbten
Blatter durch Verseifung des Chlorophylls abgetrennt und zur Schitzung
des Anteils von Carotin und Xanthophyll durch Entmischen zwischen
Petrolither und Methylalkohol fraktioniert. Auf Verschiebungen im
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Komponentenverhaltnis der Chlorophylle wird man schon bei der Ver-
seifungsprobe (Phasenprobe!)) aufmerksam; bei der Einwirkung alko-
holischer Kalilauge gibt, wie békannt, die Komponente ¢« Farbumschlag
in Gelb, b in Rot, das normale Gemisch in Braun. Bei einiger Ubung
erkennt man erheblichere Ausschlage im Quotienten a - b an der nach
Rotbraun oder nach Braungelb verschobenen Nuance bei dieser Probe.

Die quantitativ untersuchten Proben bestanden zum Teil in griinen,
griingelben und gelben Blattern von derselben Pflanze und vom gleichen
Tage, ferner in herbstlichen, noch griinen von einem fritheren und in mehr
vergilbten Blittern von einem spateren Tage. Die Tabelle 4 verzeichnet die
Farbstoffmengen bezogen auf die Frischgewichte und auf die Trocken-
gewichte der Blatter; die Tabelle 5 teilt die Komponentenverhiltnisse
der griinen und gelben Farbstoffe mit.

Tabelle 4.
Gehalt herbstlicher Bliatter an griinen und gelben Farbstoffen.

) R. Willstdtter und A. Stoll, Untersuchungen iber Chlorophyll, S. 144 u. 168.

—é g_&f " Mengen (in g) in 1 kg frischer Blitter Mengen (in g) in 1 kg trockener Blatter
Aussehen §>'§§ Ts e b
Pflanzenart Datum der Blitter |5 E‘;ﬁn,v_q Chloro- { Chloro- c . lXantho- Chloro- | Chloro- . |Xantho- 58?;,]55'3
Nt 88 oM phyll 4| phyll b a“’““‘ phyll | phylla | phyll 5| C2TOR [ oy oy %ﬁﬁ!é D=
== R
' |
1! Helianthus an- | |
nuus . o7 X grin 23,5 {1,473|0,523|0,113 0,222 (6,267 12,228|0,483 0,944 8,50 |1,43
2| Helianth.annuus| 5. XI.|gelbgriin| 24,5 |0,508 | 0,128 {0,061 |0,249 | 2,074 | 0,525 | 0,251 1,017]2,60|1,27
3 . v 5. XI| gelb 22,0 {0,144 |0,030|0,047 /0,293 0,654 0,134 0,213;1,331 0,79 | 1,54
4| Tilia tomentosa |13. X. griim | 38,0 |1,256|0,382|0,126|0,218]3,311|1,004(0,333|0,575!4,32 /0,91
50 " 13. X. lgelbgrﬁn 36,0 {0,549|0,174|0,084|0,195|1,526|0,485|0,234 |0,540|2,01 |0,77
6 ” 13. X. | gelb | 31,5 |0,047|0,017|0,0500,247|0,1490,055|0,159|0,784|0,20 10,94
7| Aesculus Hippo- l
castanum .24 X 1 grun 38,5 12,353 /0,565|0,168 10,379 |6,112|1,469|0,435|0,984 | 7,58 | 1,42
8| Aesculus Hippo- {
castanum 24. X. “gelbgrﬁn 38,0 10,60810,146|0,093 0,498 1,600 |0,384|0,245 1,311 1,98 1,56
9| Acer campestris| 9. X. grin 45 |3,028|0,768|0,234|0,412|6,728|1,706|0,518 0,914 8,43 11,43
o| . 9. X. gelb 50 [0,124|0,044 0,2840,406]0,248|0,088|0,568 0,812|0,341,38
11| Castania sativa|18. X. grin 45 |1,276(0,283|0,122/0,266 |2,837|0,628|0,274|0,582] 3,47|0,86
12 " v 18. X. |gelbgriin| 43 — — |0,136(0,260| — — 10,3180,604| — ]0,92
13 " ' 18. X. gelb 41 |0,120{0,046 0,110‘1'0,246 0,294 |0,112}0,268 0,602 |0,41 0,87
14 | Sambucus nigra [21. X. grin 129,5 11,251 0,48710,122 0,217‘4,242‘3 1,652 0,414’0,735 5,891,135
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Tabelle 5.
Komponentenverhidltnis der griinen und gelben Farbstoffe herbst-
licher Blidtter.

i E i -

R ; ! Aussehen Qg E Q¢ Qasb
Nr. - Pflanzenart Datum | der Blatter | B - y e
! . | ! b i
1 I Helianthus annuus . Okt. Tin ; 2,86 0,5 3,66
! 7 g ; 54

2. i ’ v " 5.Nov. | gelbgriin % 4,01 0,26 27
3] . " L5 gelb 495 . 0,17 | 0,32
4 ! Tilia tomentosa 13. Okt. grin " 3,34 0,62 | 2,92
5 ; M v 13. ,, gelbgriin | 3,20 0,46 | 1,60
6 . » 13. ,, gelb | 2,74 | 0,22 | 0,13

S U ! J
‘Aesculus Hlppocastanum 24. Okt. grin 4,23 | 0,47 3,00
» » 24. ,, gelbgriin 4,23 0,20 | 0,81
9 I Acer campestris 9. Okt. grin 4,00 0,60 | 1,51
1o | Iy » ;9w ‘gelb 2,87 | 0,74 | 0,15
11 | Castania sativa L8. Okt. griin 4,59 | 0,49 | 2,30
12 J " ' 8. gelbgrin 5,27 | 0,60 —
13 » ,, 8. ,, gelb 2,74 | 0,47 | 0,28
145 Sambucus nigra | 21. Okt. ! grin I 2,61 | 0,60 | 3,13

Die im griinen Zustand untersuchten Herbstbldtter wiesen zumeist
noch normalen Chlorophyllgehalt auf, d. i. 0,6 bis 0,8 Prozent des Trocken-
gewichts; niedriger war der Chlorophyligehalt in einigen Fillen bei
beginnender Vergilbung, und bei gelbgriinen Blidttern pflegte man etwa
1/, des urspriinglichen Chlorophylls zu finden.

Die gelbe Farbe der Herbstblitter ist zwar mitbedingt durch eine
betrachtliche Menge der im Herbste zunehmenden wasserlgslichen
gelben, in alkalischer Losung tiefgelben Stoffe, die chemisch noch nicht
genau bekannt sind, aber diese entstehen nicht auf Kosten der Caro-
tinoide. Die Summe der Carotinoide bleibt beim Vergilben ungefihr
konstant, namlich wie in den anderen Jahreszeiten 0,10 bis 0,15 Prozent
des Trockengewichts oder 0,03 bis 0,07 Prozent des Frischgewichts. Die
Konstanz 1aBt sich ungeachtet der von C. Wehmer?) gegen die Interpreta-
tion dhnlicher Analysen erhobenen Einwidnde mit ausreichender Genauig-

keit feststellen. Ein geringes Ansteigen des Carotinoidgehaltes bei weit-

* C.Wehmer, Landw. Jahrb. 21, 513 [1892] und Ber. d. deutsch. botan. Ges. 10, 152 [18g2].
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gehender Vergilbung riihrt natiirlich von der Abnahme der Trockensubstanz
in der herbstlichen Verdnderung des Laubes her. Die biologische Deu-
tung des Vergilbungsvorganges, bei welchem aus dem ablebenden
Blatt der griine Anteil des gesamten Pigmentes verschwindet, wah-
rend der gelbe zuriickbleibt, ist von A. Tschirch') und namentlich
E. Stahl?) sowie von N. Swart?®) schon eingehend erortert worden;
die analytischen Grundlagen fiir die Betrachtung werden nun vervoll-
standigt. Nach Stahl bleiben die Carotinoide im Blatt zuriick, weil
ihre Bestandteile C, H und O minder wertvoll sind, wahrend der griine
Farbstoff im Stickstoff und Magnesium zwei fiir die Erhaltung der Pflanze
wichtige Elemente aufweist, die vor dem Ableben der Blitter den iiber-
winternden Pflanzenteilen wieder zugefithrt werden; nach M. Tswett®)
und N. Swart ist allerdings diese Betrachtung zufolge den Analysen
hinsichtlich der Beteiligung des Magnesiums an dem Wandern einzu-
schranken.

Der Quotient Carotin zu Xanthophyll zeigt keine regelmifBige An-
derung. In einigen Beispielen (Castania, Acer) fanden wir ihn unver-
andert. In mehreren anderen Fillen sank der Wert des Quotienten be-
deutend infolge der Abnahme des Carotingehaltes und der entsprechenden
Zunahme an Xanthophyll. Es tritt also im Herbste ofters die Bildung
von sauerstoffhaltigem Carotinoid aus dem sauerstofffreien ein, und es
kommt sogar vor (bei Helianthus beobachtet), da Xanthophyll allein
iibrigbleibt.

Bei dieser Betrachtung bleibt es unentschieden, ob das hier immer
kurz als ein Xanthophyll bezeichnete sauerstoffhaltige Carotinoid, das
sich hinsichtlich der Entmischung mit Methylalkohol und Petrolather
ebenso wie Xanthophyll aus normal griinen Bldttern verhalt, mit diesem
identisch oder, wie Tswett?) angenommen hat, von ihm verschieden

(,,Herbstxanthophyll*) ist. Wir konnten aus schon vergilbten Platanen-
1)
%)

A. Tschirch, Angewandte Pflanzenanatomie, S. 61 [1889].

E. Stahl, Zur Biologie des Chlorophylls, Jena 1909, X. und XI. Abschnitt.
N. Swart, Die Stoffwanderung in ablebenden Blattern, Jena 1914.

M. Tswett, Ber. d. deutsch. botan. Ges. 26, 94 [1907].

M. Tswett, loc. cit.
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blattern (November) nur einen kleinen Teil des Xanthophylls in krystal-
lisiertem Zustand isolieren. Es ist leicht moglich, da die gegen Einwir-
kung jeglicher Sdaure sehr empfindlichen Carotinoide im Blatte bei der
herbstlichen Zerstérung der Chlorophyllkérner nicht mehr gegen Siure-
einwirkung geschiitzt bleiben.

Fir das Verhiltnis zwischen den Chlorophyllfarbstoffen 4 und & in
herbstlichen Blattern ergeben die Analysen keine Anderung; die Chloro-
phyllkomponenten werden im ablebenden Blatte ohne merklichen Unter-
schied beide abgebaut; die hoher oxydierte Komponente wird nicht
angereichert. Die Werte bewegen sich wohl innerhalb weiterer Grenzen
als bei normalen Blédttern, sie steigen bis a:b = 5, aber die Schwan-
kungen sind wenigstens teilweise dadurch bedingt, dafl die Analyse bei
den Blattern mit geringem Farbstoffgehalt weniger genau ist.

IV. Die Blattfarbstoffe nach gesteigerter Assimilationstitigkeit.

Nachdem sich ergeben hatte, daB unter den natiirlichen ILebens-
bedingungen der Pflanzen, fiir die der Assimilationsapparat angepaBt
ist, keine Verschiebung im Komponentenverhiltnis erfolgt, werden in
den folgenden Versuchen die Bldtter willkiirlichen Bedingungen unter-
worfen; sie werden entweder zu hochst gesteigerter Assimilationstitig-
keit bei groBer Kohlensiurekonzentration, hoher Temperatur und un-
unterbrochener langer Versuchsdauer gebracht oder wiahrend der Assi-
milation mit Mitteln, die das Protoplasma schéddigen, behandelt, so daB3
es sich zeigen muB, wenn {iberhaupt eine Abnahme des Chlorophylls
oder eine Verschiebung im Verhiltnis der Blattfarbstoffe im Assimi-
lationsvorgang erfolgen kann. Bei diesen Versuchen wurde die assi-
milatorische Leistung quantitativ beobachtet und durch ihr Sinken der
Zeitpunkt erkannt, in welchem der Blattfarbstoff des Versuchsobjektes
zu analysieren ist.

Uber 10 bis 20 g frische Bldtter wird in einer flachen Glasdose 2,5- oder
5 prozentiges Kohlendioxyd bei konstanter Temperatur (etwa 30°) und
in konstantem Strome geleitet, der die Gasuhr zumeist mit einer Ge-
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schwindigkeit von einem Liter in zo Minuten verlieB. Der Kohlensiure-
gehalt wurde im Dunkelversuch und bei der Belichtung bestimmt und
die Assimilation ohne EinfluB der Atmung aus der Differenz gefunden,
und zwar fortlaufend in aufeinanderfolgenden kurzen Intervallen. Die
Beleuchtung von 45000 bis goooo Lux, die Temperaturablesung an den
Blattern, die Absorption der Kohlensdure in Natronkalkréhren und
andere Einzelheiten der Versuchsanordnung, die fiir die Bestimmung
der assimilatorischen Leistung im Verhiltnis zum Chlorophyllgehalt
der Blatter noch verbessert wurden, sollen erst in der zweiten Abhandlung
(Abschnitt ITI, A) beschrieben werden.

A. Die Blattfarbstoffe bei Uberlastung des Assimilationsapparates.

An dieser Stelle ist nicht wie bei E. Pantanelli'), der eine eingehende
Untersuchung iiber die in intensivem Lichte auftretenden Ermiidungs-
erscheinungen der Chloroplasten von Wasserpflanzen verdffentlicht hat,
das Studium. der Ermiidungserscheinungen beabsichtigt, sondern die
Uberanstrengung der Assimilationsorgane wird als einer der Falle herange-
zogen, in denen die vergleichende Analyse der Farbstoffe vorzunehmen ist.

Erster Versuch. 20 g Primelblitter wurden in 2,5 prozentigem
Kohlendioxyd bei 31 bis 32° mit 1000 kerziger Lampein 15 cm Abstand
(ungefdhr 44000 Lux) 17 Stunden lang-ununterbrochen belichtet; der
Gasstrom enthielt im Dunkelversuch 0,0475 g CO, auf ein Liter Luft.

Das in einer Stunde von den Bldttern aufgenommene Kohlendioxvd
betrug anfangs 0,120 g, in der 17. Stunde 0,090 g. Die gesamte Assi-
milation der Blitter, deren Trockengewicht vor dem Versuche nur 1,6 g
gewesen, betrug in den 17 Stunden, wihrend deren der Riickgang auf
#/, der Anfangsleistung erfolgte, 1,50 g CO,.

Zweiter Versuch. 20 g Primelbliatter wurden in 2,5 prozentigem
Kohlendioxyd bei 31 bis 32° ebenso wie im ersten Versuche belichtet,
namlich in einer ersten Periode von 44 Stunden und dann, nach einer

Ruhepause von 23 Stunden im Dunkeln bei Zimmertemperatur, wihrend

1) E. Pantanelli, Jahrb. f. wissensch. Botanik 39, 165 [1903].
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einer zweiten Versuchsperiode von 23 Stunden. Die gesamte Assimi-
lation betrug in der ersten Belichtungsperiode 2,8 g CO,, so daB das
Trockengewicht mehr als verdoppelt war. Die stiindliche Assimilations-
leistung sank von dem Anfangswerte 0,100 in den ersten 25 Stunden auf
0,000 g CO, und hielt sich in den folgenden 20 Stunden auf dieser Héhe;
nach der Unterbrechung erhob sich die Leistung auf 0,070 g und sank
nach 7 Stunden auf 0,055 g und dann noch tiefer. Die Blitter waren nach
der ersten Assimilationsperiode noch schon griin, wihrend der zweiten
nahmen sie ein vergilbtes Aussehen an. Eine Vergleichsprobe unbelich-
teter Primelbldtter enthielt in 10 g Frischgewicht 0,0063 g Chlorophyll a
und o,0017 g Chlorophyll b.

. ) Qg Qg

Beschreibung der Blitter 5 <
Unbelichtet . . . . . . . . .. 3,77 0,69
1. Versuch, 17 Stunden belichtet . 4,16 0,55
2. Versuch, 67 Stunden belichtet . 3,20 0,36

Dritter Versuch. 10 g Blitter von Kirschlorbeer (Anfang De-
zember) wurden in 5 volumprozentigem Kohlendioxyd bei 31 bis 32 ° mit
3000kerziger Lampe in 21 cm Abstand (ungefihr 68 ooo Lux) 22 Stunden
lang belichtet.

Die stiindliche Assimilation betrug anfangs o,110g, in der 4. und
5. Stunde 0,075 g, am Ende aber nur noch 0,030 g. Die Leistung geht
bei diesen Blittern viel rascher zuriick als bei Primel.

Da bei den Kirschlorbeerbldttern durch Unterschiede im Trocken-
gehalt verschiedener Blattproben (bei der Vergleichsprobe 35,5 Prozent)
‘weniger als bei Primel der Vergleich gest6rt wird, sollen neben den Quo-
tienten auch die Farbstoffmengen angefiihrt werden; der Chlorophyll-
gehalt ist wihrend der Belichtung unverdndert geblieben.

Gehalt (mg) von 10 g frischen Blittern an
Beschreibung der Blitter Chl hyll | Chi hyil Qﬂ Qﬁ Qeﬂ
or:p 4 OH;P 4 Carotin | Xanthophyll b x ctx
Unbelichtet . . . . . 7,2 2,2 0,87 1,65 - 3,3 0,56 2,3
22 Stunden belichtet . 7,1 2,4 0,63 2,29 3,1 0,29 2,0

Willstatter-Stoll, Assimilation.
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Aus den angefithrten Versuchen geht hervor, dall das Verhaltnis
der beiden Chlorophyllfarbstoffe auch bei intensiver und sehr lange
dauernder Assimilation, die schon starken Riickgang der Leistungs-
fahigkeit bewirkt, nicht merklich verschoben wird. Hingegen erfolgt bei
den Carotinoiden ein Sinken des Quotienten Carotin : Xanthophyll,
dhnlich wie bei mehreren Proben herbstlich vergilbter Blatter. Aller-
dings waren die Bedingungen hinsichtlich der Sauerstoffentwicklung im
Blatte und in bezug auf die Temperatur fiir die Oxydation des ungesattig-
ten Kohlenwasserstoffs {iberaus giinstig; ob der gemdfl der Entmischung
als alkoholloslich bestimmte Carotinoidanteil mit dem gewdhnlichen
Xanthophyll identisch war, ist zweifelhaft. Wenn man sich der bekannten
Autoxydation des Carotins erinnert, so wird man die Verdnderung, welche
in diesen Versuchen ein Teil des Carotins durchmacht, nicht iberraschend
finden und sich daher hiiten, irgendwelche SchluBfolgerungen fiir die

Funktion der Carotinoide daraus zu ziehen.

B. Die Carotinoide bei gesteigerter Atmung.

Da bei den Versuchen intensiver Assimilation zwar nicht Qgg , aber Q;
verschoben wird, so sollte durch besondere Versuche gepriift werden, ob
nicht unter &dhnlichen Bedingungen, aber ohne Assimilationstitigkeit,
das Verhiltnis der gelben Pigmente in dem namlichen Sinne beein-
flut wird.

Erster Versuch. Die Atmung von 20 g Kirschlorbeerblattern bei
30° im Dunkeln wurde wihrend 48 Stunden im Strome von kohlen-
dioxydfreier Luft in der Apparatur der Assimilationsversuche beobachtet.
Der stiindliche Betrag der Atmungskohlensdure sank vom Anfangswerte
0,0006 g allmihlich, ohne daB die Bldtter ihr Aussehen anderten, bis
auf 0,0028 g, wahrscheinlich infolge Mangels an Reservestoffen.

Nach dem Versuche erwies sich Q. = 0,46, d.i. nur um ein geringes
tiefer als das Verhiltnis einige Wochen friiher bei einer frischgepfliickten
Probe gefunden worden war.

Zweiter Versuch. Die Atmung von 20 g Primelblittern (mit
1,36 g Trockensubstanz) wurde bei 34 bis 37° verfolgt. Die stiindliche
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Abgabe von Kohlendioxyd betrug bei Beginn 0,0047 g und sank in drei
Stunden auf 0,0034 g, die Kohlensidureabgabe nahm bedeutend zu, als
Zelltod eingetreten war, sie belief sich nach 24 Stunden auf 0,0195 g CO,
und stieg noch hoher. In der Versuchsdauer von 48 Stunden wurden
0,6077 g CO, entwickelt, also ein Viertel der Trockensubstanz durch
Oxydation verbraucht. Die Blitter waren dann noch schén griin, sie
erschienen wie abgebriiht.

Fiir beide Komponentenverhiltnisse ergaben sich nun normale Werte,
namlich QZ_ = 3,I und Q;_- = 0,58.

Die Versuche haben also erwiesen, daB das Verhaltnis der Carotinoide
durch gesteigerte Atmung nicht beeinflult wird. Die Verschiebung von
Q¢ bei intensiver Assimilation ist daher auf andere Vorginge zuriick-
zu?iihren, die nur im assimilierenden Blatte stattfinden.

C. Die Blattfarbstoffe nach Assimilation bei hoher Temperatur.

Die Versuche waren bei einer Temperatur von iiber 38° anzustellen,
die nach G. L. C. Matthaei') fiir die Assimilationstitigkeit bereits schid-
lich ist.

Fiir die Bldtter von Pelargonium zonale war in dieser Hinsicht 40°
noch zu schonend. In einem Vorversuch mit 5 prozentigem Kohlendioxyd
und Belichtung von 3000 Kerzen in 21 cm Abstand (ungefihr 68000 Lux)
hielt die intensive Assimilation 4 Stunden lang fast ungeschwicht an ; sie
betrug stiindlich 0,120 g CO,.

Darauf wurden 10 g derselben Bldtter unter sonst gleichen Be-
dingungen, aber bei 45° untersucht; einmal stieg infolge eines Versehens
die Temperatur fiir einige Minuten auf 52°, wobei die Assimilation aber
nicht zum Stillstand kam. Die stiindliche Leistung betrug ziemlich
konstant wahrend zweier Stunden 0,040 g CO,, also ein Drittel des bei
40° erzielten Wertes. Nach dem Versuch zeigten die Bldtter nur an einigen
Stellen verdorbenes Gewebe. Neben denselben wurden 10g gleiche

1) G. L. C. Matthaei, Phil. Trans. Roy. Soc. Ser. B. 197. 47 [1904].
3*
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Bldtter (mit 0,85 g Trockengewicht) zur Analyse des Farbstoffs ver-
arbeitet.

Gehalt (mg) von 10 g frischen Blittern an
Beschreibung der Blatter | ; Qs Qe Qu+b
h | : i - P
Chlor(;p il { Cblor;)phyll | Carotin :Xanthophyuf b z ctx
i ! |
. | 1
Unbelichtet . . . . . . . 10,3 2,2 | 0,70 ! 1,46 | 4,7 | 0,44 3,5
2 Stunden bei 45 ° belichtet 9,4 3,0 ! o470 . 208 . 3,2 | 035 2,8

Der Chlorophyllgehalt ist im Versuche unverindert geblieben, aber
der Quotient a : b war deprimiert, allerdings nicht zu einem tiefen Werte.
Allein diese Verschiebung schien zum Teil durch Zersetzung von Chloro-
phyll bedingt zu sein. Das Chlorophyll aus den belichteten Blittern
lieferte etwas mehr, als man gewdhnlich erhilt, von schwachbasischen

Spaltungsprodukten, die bei der Bestimmung zum Chlorophyll 4 hinzu-
kamen.

D. Die Blattfarbstoffe nach der Einwirkung narkotischer Mittel.

Durch Narkose wihrend der Assimilation lassen sich Bedingungen
schatfen, unter welchen die enzymatische Titigkeit im Blatte gehemmt
wird. Die Methode geht auf eine Arbeit von Claude Bernard?) zu-
rick, der Wasserpflanzen in chloroformhaltigem Wasser untersuchte:;
sie vermochten Kohlendioxyd im Lichte nicht zu zerlegen. Spiter haben
G. Bonnier und L. Mangin?) mit Hilfe von Ather- oder Chloroform-
dampf die Assimilation unterbrochen, und zwar so, da die Atmung
fortdauerte. Hiernach lassen sich also die enzymatischen Funktionen
ganz oder teilweise beeinflussen. Fiir die folgenden Versuche waren die
Bedingungen so auszuprobieren, daB die Assimilation nicht stillstand,
sondern geschwicht fortdauerte. Es war also eine Narkose zu suchen,
durch welche, ohne daf die Blattzellen abgetétet wurden, die gesteigerte
Assimilation bei glinstiger Temperatur, hohem Teildruck der Kohlen-
sdure und intensivem Lichte herabgesetzt wurde.

Versuche mit Chloroform. Abgemessene Mengen Chloroform

) Cl. Bernard, Lecons sur les phénoménes de la vie, S.278 [1878].

%) G. Bonnier und L. Mangin, Ann. des Sc. nat. (Botan.) [7] 3, 14 [1886]; vgl. u. a.
A. Irving, Ann. of Botany 25, 1077 [1911].



Die Blattfarbstoffe nach gesteigerter Assimilationstitigkeit. 37

wurden in einer ?/,-Literflasche verdampft. 0,75 ccm Chloroform be-
wirkte an Primelbldttern (15 g) rasche Verdnderung des Blattgewebes;
nach wenigen Minuten waren die Blitter welk und naB und beim Be-
lichten verfirbten sie sich rasch, ohne daB sie assimilierten.

Die Bléitter von Prunus Laurocerasus waren widerstandsfihiger,
und doch geniigte schon 10 Minuten langes Verweilen ohne Lichtzutritt
im Raum von 2/, Litern, der den Dampf von 0,5 bis 0,4 ccm Chloroform
enthielt, da} langs der Blattnerven braune Flecken auftraten und sich
bald vergroBerten. Bei Anwendung von 0,2 ccm entstanden nur sehr
wenige braune Flecken, aber sie dehnten sich bei darauffolgender Be-
lichtung wahrend einer halben Stunde auf 1/; der Blattfliche aus. Die
sichtbare Schiadigung blieb erst aus, wenn man die Dosis Chloroform auf
0,I ccm erniedrigte. Nach solcher Behandlung ist die Assimilation der
Kirschlorbeerbldtter bestimmt worden.

10 g Bldtter wurden bei 25° in 2,5 prozentigem Kohlendioxyd mit
einer Lampe von 2000 Kerzen in 15 cm Abstand (ungefihr 89 0oo Lux) be-
lichtet. Frische Blatter assimilierten im Vergleichsversuche 0,084 g, die
10 Minuten lang in der angegebenen Weise chloroformierten, dann durch
einen Luftstrom vom Chloroform befreiten Blitter 0,070 g CO, in der
Stunde. Eine andere Probe, 1o Minuten mit etwas mehr (0,15 ccm)
Chloroform behandelt, zeigte 0,088 g stiindliche Leistung; eine vierte
Probe, mit 0,1 ccm 30 Minuten lang chloroformiert, assimilierte in der
Stunde 0,077 g CO,. Diese Unterschiede sind keine anderen als bei irgend-
welchen verschiedenen Proben frischer Blitter derselben Pflanze. Mit so
geringen Chloroformdosen war also bei diesen Landpflanzen keine Be-
eintrachtigung der Assimilation erreicht, andererseits wurde schon von
etwas groBBeren Dosen bei der erheblichen Dauer der quantitativen Be-
stimmung Zersetzung des Chlorophylls bewirkt, anscheinend infolge der
Abspaltung von Chlorwasserstoff aus dem Chloroform.

Versuche mit Ather. Die einfachste Versuchsanordnung war
die Einschaltung eines GefiBes mit Ather in den Gasweg des Assimi-
lationsapparates. Da aber der Atherdampf im Kohlensdureabsorptions-

apparat in stérender Weise zuriickgehalten wiirde, so nahmen wir in
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einigen, iiber den EinfluB der Athernarkose auf die Assimilation orien-
tierenden Vorversuchen die Narkose und die Assimilationsbestimmung
in getrennten Rdumen vor.

15 g Primelbldtter lieBen wir zundchst in der iiblichen Versuchs-
anordnung assimilieren (bei 25° in 2,5 proz. CO, mit einer 2000kerzigen
Lampe in 22 cm Abstand) und fanden eine stiindliche Leistung
von 0,081 g CO,. Dann wurden die Blitter in eine weithalsige */,-Liter-
flasche, worin man zuvor 0,75 ccm Ather verdampft hatte, iibergefiihrt
und 2 Stunden darin aufbewahrt. Nachdem die Blitter durch einen
kriftigen Luftstrom vom Atherdampfe befreit waren, beobachteten wir
unter den friiheren Bedingungen abermals ihre Assimilationstitigkeit.
Sie war nicht tief, aber deutlich erniedrigt. In der ersten Stunde war
die assimilatorische Leistung 0,056 g CO,, in der zweiten erholten sich
die Blitter schon zu einer Leistung von 0,070 g CO,.

Daraufhin unterblieb im folgenden Versuche die Messung der Assi-
milation und die Narkose erfolgte, wihrend sich die Blitter unter Be-
dingungen intensiver Assimilation befanden, mit Athermengen, welche
fiir die Blitter noch ertriglich waren. 15 g Primelblitter befanden sich
in der Assimilationskammer, deren Rauminhalt etwa 500 ccm betrug,
bei 30° in einem Strome von 5 prozentigem Kohlendioxyd mit 31 Ge-
schwindigkeit in der Stunde und unter Belichtung von 3000 Kerzen in
20 cm Abstand (ungefihr 75000 Lux.) Die stiindliche Assimilation be-
trug vor der Narkose 0,107 g CO,. In eine vor den Assimilationsraum ge-
schaltete Waschflasche wurde 0,5 ccm Ather iiber eine niedrige Wasser-
schicht eingefiillt. Der Ather verdampfte sodann und gelangte zu den Blit-
tern durch den Gasstrom, den man so lange auf die 21/, fache Geschwin-
digkeit verstarkte, bis sich der Geruch von Ather am Ausgang der Assimi-
lationskammer verriet. - Diese Behandlung mit Ather ist wihrend einer
Stunde sechsmal mit je 0,5 ccm und ein siebentes Mal mit 1 ccm Ather wie-
derholt worden. Dann sind die Bldtter, an denen keine Veranderung zu er-
kennen war, zusammen mit einer Vergleichsprobe fiir die quantitative
Farbstoffbestimmung verarbeitet worden; die Analyse hat keine Ver-
schiebung des Komponentenverhiltnisses ergeben.
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_ ) Lo, | e,

Beschreibung der Blatter » : p
Unbelichtet . . . . . . . . . . 1 2,6 ‘ 0,60
Belichtet, mit Ather behandelt E 2,7 |E 0,50

V. Der Chlorophyligehalt vor und nach gesteigerter Assimilation.

Die folgenden Versuche beziehen sich auf die Frage, ob sich das
Chlorophyll am Assimilationsvorgang in der Weise beteiligt, dal es sich
dabei zersetzt und neubildet. Die Blatter verschiedener Pflanzen befan-
den sich unter Bedingungen hdéchster assimilatorischer Tatigkeit (Licht
von mehr als Sonnenstéarke, 30 bis 32°, 5 prozentiges CO,), so dal sie un-
gefahr das Zehnfache ihrer unter natiirlichen Lebensverhiltnissen zu-
stande kommenden Assimilation leisteten. Unter solchen Verhiltnissen
wiirde mit einem Verbrauch des Pigmentes im Assimilationsvorgang die
Neubildung nicht Schritt zu halten vermégen. Nach sechs Stunden
langer ununterbrochener Assimilationstatigkeit, die fortlaufend in kurzen
Intervallen beobachtet wurde, erfolgte die Bestimmung des Farbstoffs
und zwar nun ohne Riicksicht auf das Komponentenverhiltnis.

Tabelle 6.
Chlorophyllgehalt vor und nach der Assimilation.
10 g Blatter, 5proz. CO,, ungefihr 75 000 Lux, 30 bis 32°.

| ;
Stiindlich assimiliertes CO, (g) in der | Chlorophyllgehalt (mg) der
Trocken- Blattprobe
Nr. Pflanzenart gewicht (g) [ -
1. Stufde 2. Stunde 6. Stunde vor. de%‘ n‘?d,l d?r

l Assimilation | Assimilation
I Prunus Laurocerasus 3,4 0,099 0,081 0,032 12,2 12,4
2 ' v 2,9 0,080 0,067 0,043 13,5 13,0
3 Primula 0,9 0,100 0,088 0,055 11,4 11,1
4 Hydrangea opulodes 1,2 0,059 0,054 0,032 9,2 9,1
5 Funkia 1,0 0,087 0,088 0,061 10,0 10,0
6 | Pelargonium peltatum 0,6 0,118 0,119 0,1181%) 8,3 8,2

Ahnliche Beobachtungen lassen sich aus weiteren Versuchen an-
reihen. In einem dritten Experiment mit Prunus Laurocerasus betrug
unter dahnlichen Bedingungen gesteigerter Assimilation der Chlorophyll-

1) Assimilationsleistung in der 5. Stunde.
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gehalt von 10g Bldttern 11,6 mg vor, und 11,6 mg nach 6 Stunden
Belichtung.

Besonders bemerkenswert sind ferner zwei Beispiele aus dem vorigen
Abschnitt. Man bestimmte in einem Versuche gleichfalls mit 10 g Bldttern
von Kirschlorbeer den Chlorophyllgehalt nach 22 stiindiger gesteigerter
Assimilation; er war vor der Belichtung 9,4 mg und betrug nach der
Assimilation von im ganzen 1,12 g CO, wieder 9,5 mg.

In dem folgenden Beispiele ist die Versuchstemperatur sogar auf 40°
gesteigert worden. Blitter von Pelargonium zonale assimilierten sechs
Stunden lang bei gleichem Lichte und gleichem Kohlendioxydgehalt des
Gasstroms wie bei den Versuchen der Tabelle. Das Ergebnis war dasselbe.
Der Chlorophyllgehalt von 10g Blidttern betrug vor der Belichtung
12,5 mg, nachher 12,8 mg.

Uber diese Beispiele hinaus 148t sich aus vielen in der folgenden Ab-
handlung angefithrten Beobachtungen schlieBen, dal der Chlorophyll-
gehalt nie wihrend der Assimilation abnahm, daBl er bei chlorophyll-
armen Blittern der Aureavarietdten konstant blieb und bei sehr jungen
Blittern sowie bei etiolierten wihrend der Assimilationsversuche etwas
anstieg. Es wird dadurch nicht ausgeschlossen, dall bei iibertriebener
Belichtung durch einen Vorgang, der nicht im Zusammenhang mit der
Photosynthese steht, Chlorophyll verdirbt, aber eine solche Erscheinung
hitte keine Bedeutung hinsichtlich der Funktion des Chlorophylls.



Zweite Abhandlung.

Uber das Verhaltnis zwischen der assimilatorischen Leistung
der Blitter und ihrem Gehalt an Chlorophyll.

I. Einleitung und Ubersicht.

Die quantitativen Untersuchungen iiber die Assimilation der Kohlen-
sdure in den Arbeiten von U. Kreusler, H. T. Brown und F. Escombe,
von F.F.Blackman mit G.L.C. Matthaei und anderen Mitarbeitern
haben hauptsidchlich die Abhidngigkeit des Vorganges von dufBleren Be-
dingungen behandelt, von der Temperatur, von der Belichtung und vom
Teildruck der Kohlensaure.

Die dltere Fragestellung, namentlich in den Messungen von Kreus-
ler, hatte auf Bestimmung der Optima einzelner Faktoren hingezielt.
Diese Art der Betrachtung wurde von Blackman korrigiert; es ist
das Verdienst seiner Abhandlung!) ,Optima and Limiting Factors®,
fiir die Abhéngigkeit der Assimilation von den duBeren Bedingungen
eine tiefere und vollkommenere Erklirung gegeben zu haben. Es.exi-
stieren nicht Optima der verschiedenen Faktoren, sondern die Leistung
wird jeweils von dem im Minimum vorhandenen Faktor limitiert. Black-
man zihlt fiinf einschrankende (controlling) Faktoren auf, von denen
die photosynthetische Leistung eines bestimmten Chloroplasten ab-
hingig sei:

3} F. F. Blackman, Ann. of Botany 19, 281 [1905].
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. der verfiigbare Kohlendioxydbetrag,

die verfiigbare Wassermenge,

die Intensitdt der verfiigbaren Lichtenergie,
der Betrag von vorhandenem Chlorophyll,

SR

die Temperatur im Chloroplasten.

Wenn ein Prozel wie die Assimilation in der Geschwindigkeit von
einer Anzahl verschiedener Faktoren abhidngt, so wird sein Gang be-
schriankt durch den Schritt des langsamsten Faktors. Man kénnte prak-
tisch, wenn von der Assimilation, nicht vom Wachstum, die Rede ist,
vom EinfluB des Wassers absehen, da fiir die Kohlehydratbildung in
der Zelle unter den in Betracht kommenden Lebensverhidltnissen immer
geniigend Wasser vorhanden ist. Mit dem ersten, dritten oder fiinften
Faktor als limitierendem zu experimentieren, ist, wie Blackman sagt,
verhaltnismaBig leicht. Wenn beispielsweise die Belichtung schwach
ist, wihrend die iibrigen Umstdnde giinstig sind, so wird, was bei Kreus-
lers') Bestimmung der fiir optimal gehaltenen Assimilationstemperatur
(ungefahr 15 bis 25° bei einem dlteren Spro3 von Rubus fructicosus) der
Fall war, der Betrag der Photosynthese niedergedriickt werden und der
limitierende Faktor wird das Licht sein; dhnlich verhdlt es sich mit der
Kohlensaure und mit der Temperatur. Es gibt fiir jede Temperatur
einen bestimmten groften Assimilationsbetrag, den ein Blatt leisten
kann, und er ist fiir eine Pflanze recht konstant. Bei héheren Tempera-
turen aber kann die velle Leistung nicht lange aufrechterhalten werden,
die Verhaltnisse werden sodann kompliziert durch einen , Zeitfaktor,
in welchem verschiedene stérende Einfliisse zusammengefaf3t sind.

So wird die Kohlensdureassimilation als das klarste Beispiel von
Wechselwirkung der bedingendenVerhéltnisse von dem Standpunkte aus be-
schrieben, daB es sich hier — anders als bei den Wachstumserscheinungen
— in iiberwiegendem Malle um Abhingigkeiten von duBeren Faktoren
handle. Dabei ist aber von dem oben an vierter Stelle angefithrten Faktor,
dem Betrage des vorhandenen Chlorophylls, weder in der angefiihrten

) U. Kreusler, Landw. Jahrb. 16, 711 [1887].
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Abhandlung noch in den spiteren Arbeiten der Blackman schen Reihe
noch in anderen eingehenden Untersuchungen weiter die Rede gewesen.

Damit ist der Punkt bezeichnet, an dem die vorliegende Unter-
suchung einsetzt, um sowohl den EinfluB der Chlorophyllmenge wie die
Bedeutung eines mit dem Chlorophyll zusammenwirkenden zweiten
inneren Faktors, eines farblosen, protoplasmatischen Bestandteils, zu
erfassen.

Wenn wir die im Assimilationsvorgang arbeitende Einrichtung be-
schreiben, so ist wesentlich, dal das Agens unverdandert bleibt, wihrend
es das Substrat in unbegrenzter Menge umsetzt. GemiB unseren nach-
folgenden Bestimmungen unter den gleichen giinstigsten Bedingungen
verarbeitet

I Molekiil Chlorophyll in der Stunde:

in herbstlichen &lteren Bldttern von Ampelopsis quinquefolia 18 Mole-
kiile CO,;

in herbstlichen jungen Blattern von Ampelopsis quinquefolia 164 Mole-
kiile CO,;

in sommerlichen Bldttern von Sambucus nigra 135 Molekiile CO,;

in sommerlichen Blittern von Sambucus nigra var. aurea 2463 Mole-
kiile CO,;

in etiolierten Blidttern von Phaseolus vulgaris 2736 Molekiile CO,.

In gewissen Grenzen, die aus den &lteren Untersuchungen bekannt
sind, setzt das assimilierende Agens der Chloroplasten derart, wie wir es
von Enzymen wissen, sein Substrat Kohlensiure der Konzentration
proportional um und folgt mit der Reaktionsgeschwindigkeit der steigen-
den Temperatur, wihrend es zugleich, was sonst von keinem vergleich-
baren Agens bekannt ist, auch von der Lichtintensitdt abhidngt, die es
proportional dem absorbierten Energiebetrage verwertet, immer unter
der Voraussetzung, dall die anderen duBleren Faktoren nicht limitierend
wirken.

Die chemische Einrichtung des Assimilationsvorgangs ist einé€rseits
Energietransformator, und sie ist nach einem anderen Teil ihres Wesens
enzymartig zu nennen. Es wurde noch nicht beachtet, wie sehr ihre
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Leistung und deren Abhingigkeit von duBeren Faktoren variabel ist.
Das assimilierende Agens arbeitet, je nachdem es in jungen, ausge-
wachsenen oder alten Blidttern wirkt, mit sehr verschiedener Reaktions-
geschwindigkeit. Auch ist der EinfluB der Temperatur und der Be-
lichtung auf seine Leistung sehr verschieden in pigmentreichen und
-armen Bldttern. Daraus geht hervor, daB wir die chemische Einrichtung
der Chloroplasten durch den Farbstoffgehalt allein unzureichend kenn-
zeichnen wiirden.

Es fragt sich, ob an einem einzigen chemischen Agens zwei Vorginge
sich abspielen, die Absorption und Ubertragung der Lichtenergie und
tiberdies eine von der Temperatur abhingige Reaktion, oder ob die
Chloroplasten mit einer aus mehreren Komponenten zusammengesetzten
chemischen Einrichtung ausgeriistet sind. Im ersten Falle hitte das
Farbstoffmolekiil doppelte Funktion, es wire Absorbens der Licht-
strahlen und auBerdem wiirde es selbst den chemischen Vorgang der
Kohlensaurezerlegung besorgen. Nur so kénnte mit der Annahme eines
einzigen Agens die limitierende Wirkung der Temperatur auf die Funktion
eines Farbstoffs erkldrt werden, wie sie aus den Untersuchungen nament-
lich von Blackman und Matthaei bekannt ist. Wenn diese Annahme
der experimentellen Priifung nicht standhilt, so wird das kombinierte
Wirken des Chlorophylls mit dem Protoplasma anzunehmen sein.

Von der Beteiligung des lebenden Protoplasmas an der Kohlensiure-
assimilation spricht die Pflanzenphysiologie, wenn auch die dem Stroma
zugeschriebene Rolle nicht genauer bestimmt oder niher erforscht ist.
Trotz des nur spérlich vorliegenden Versuchsmaterials gibt das W. Pfef-
fersche') ,,Handbuch der Pflanzenphysiologie*“ eine tiefe Betrachtung
des Assimilationsvorganges, der als vitale Funktion der Protoplasma-
organe beschrieben wird. Thre Leistung kommt ,nur bei richtigem und
ungestortem Zusammengreifen aller Teile‘ zustande, da , keine einzelne
Reaktion, sondern eine verwickelte und regulatorisch gelenkte Maschinen-
arbeit zu dem Endzel fiihrt“. Die Assimilationsenergie der Chloro-

1) W. Pfeffer, Handbuch 1, 338 u. 342 [1897].
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plasten wird daher aufzufassen sein als |, spezifisch different und kann
auch nicht in einfachem Verhiltnis zum Gehalt an Chlorophyllfarbstoff
stehen, der nicht allein die Funktionstiichtigkeit des Apparates be-
stimmt*‘.

Schon frither hatte Th. W. Engelmann!) Beispiele (nach Beobach-
tungen mit der Bakterienmethode an Sanedesmus caudatus) fiir die
spezifische Differenz der Chloroplasten gegeben und gelehrt, , daB nicht
bloB Unterschiede des Farbstoffgehaltes die GroBe der photochemischen
Reduktionsprozesse beeinflussen, sondern auch Differenzen in der Struk-
tur des farblosen Stroma‘‘ und ,,daB der Farbstoff nicht an und fiir sich
die Zerlegung der Kohlensiure im Licht bewirkt, sondern nur, insofern
er an lebendes Protoplasma gebunden ist“. Nach Engelmann wire
»,das farblose Stroma das eigentlich Tétige, der Farbstoff wohl wesentlich,
wie frither schon hiufig vermutet, nur ein Sensibilator®.

Es konnte begreiflicherweise auch den Forschern, denen wir die
letzten griindlichen Arbeiten iiber den quantitativen Verlauf der Assi-
milation verdanken, nicht entgehen, daB Differenzen in der Assimilations-
energie der griinen Gewichse vorkommen. Derartige Beobachtungen
iiber verdnderliche Leistung der Blitter in verschiedenen Monaten sind
zum Beispiel von Blackman und Matthaei?) erwihnt und auf
»,seasonal change of the leaves* zuriickgefiihrt. Aber es ist eine Unsicher-
heit diesen Befunden gemeinsam, insofern sich die Angaben iiber die
quantitativ ermittelten Assimilationsleistungen auf gleiche assimilierende
Blattflichen beziehen. In Wirklichkeit 148t sich, da keine Chlorophyll-
bestimmungen ausgefiihrt sind, aus den Beobachtungen nicht sicher
schliefen, daBl die assimilatorischen Leistungen auch im Verhiltnis zum
Chlorophyll verschieden seien. Der Chlorophyllgehalt der verglichenen
Blattflichen kann ungleich gewesen sein, wie er ja zum Beispiel im
Gange der Jahreszeiten erheblichen Schwankungen unterliegt ; in wasser-

reicherem Zustand pflegen die Blitter mehr ausgebreitet, in trocknerem
Zustand mehr geschrumpft zu sein.

) Th. W. Engelmann, Botan. Ztg. 46, 661, sieche besonders S. 717 u. 718 [1888].
%) Siehe besonders G. L. C. Matthaei, Phil. Trans. Roy. Soc. Ser. B 197, 82 [1904].
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Uber den Anteil des farblosen Stromas an der Zerlegung der Kohlen-
saure sind nur durch Bestimmung der Leistung im Verhiltnis zum
Chlorophyllgehalt weitere Aufschliisse zu erwarten. Fiir diese Behand-
lung der Frage hat es aber bisher an den Voraussetzungen gefehlt. Die
Grundlage fiir solche quantitative Versuche bietet der in der voranstehen-
den Abhandlung erbrachte Nachweis

1. der Konstanz des Chlorophyllgehaltes wihrend der Assimilations-
versuche und

2. der annidhernden Konstanz des Verhiltnisses zwischen den beiden
Komponenten a und & des Chlorophylls.

Der letzte Punkt ist fast ebenso wichtig wie der erste; denn wenn
der eine Chlorophyllfarbstoff wihrend der Assimilation in den zweiten
iberginge, ohne sich im Verlaufe der gesteigerten Photosynthese zuriick-
bilden zu kénnen, so wire es nicht erlaubt, die Leistungen der aus den
beiden Chlorophyllkomponenten bestehenden Gemische zu vergleichen.

Als ein Punkt von geringerer Bedeutung sei erwidhnt, daB frither der Be-
riicksichtigungdes Farbstoffgehaltesauch diemangelhafte Kenntnis vonden
gelben Pigmenten im Wege stand, von denen nun Carotin und Xanthophyll
genau beschrieben wurden, widhrend die wasserldslichen gelben Stoffe
noch ungeniigend bekannt sind. Indessen wird man die Carotinoide in
diesem Zusammenhang nicht mehr zu beriicksichtigen brauchen, da ihre
Beteiligung an der Assimilation sehr unwahrscheinlich geworden ist.
Eine auf ihren Farbstoffeigenschaften beruhende Rolle spielen sie nicht
in der Photosynthese, denn der Verlauf der Assimilation wird nicht
meBbar beeinfluBt (siehe den letzten Teil des Abschnittes VIII), wenn
die von gelben Pigmenten absorbierbaren Lichstrahlen auf dem Wege
zum Blatt ausgeschaltet werden.

Das Verhaltnis zwischen der Menge des Chlorophylls und der assi-
milierten Kohlensaure wird in der vorliegenden Untersuchung gepriift an
gewohnlichen Laubblattern in verschiedenen Entwicklungsphasen und an
solchen Bldttern, die ungewohnliche Verhidltnisse bieten und Grenzfille
der Assimilation darstellen, an den chlorophyllarmen Bldttern der gelben

Varietaten, an etiolierten Pflanzen, an chlorotischen und anderen.
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Die Methode der Arbeit ist die Untersuchung unter Bedingungen
maximaler Assimilationsleistung fiir eine gewihlte giinstige Temperatur,
zumeist 25°. Den Bldttern wird starke kiinstliche Belichtung, die der
Sonnenstiarke ungefahr entspricht, und hoher Teildruck der Kohlen-
saure, namlich ein geniigend rascher Strom von 5 vol.-proz. Kohlen-
dioxyd bei konstanter Temperatur geboten. Dadurch ist erreicht, dal}
die duBeren Faktoren, deren Bedeutung aus den fritheren Unter-
suchungen hinreichend bekannt ist, den Vergleich der assimilatorischen
Leistungen nicht stéren, und es wird dadurch méglich, den Einfliissen
der inneren Faktoren nachzugehen.

Die aufgestellten Bedingungen sind also derart, daf3 die Leistung
des am besten assimilierenden Blattes weder durch Erhéhung
der Kohlensdurekonzentration noch durch Vermehrung des
Lichtes bei der gewdhlten Temperatur gesteigert werden
konnte. Bei geringerem Kohlendioxydgehalt konnte der Fall ein-
treten, daBl besser und schlechter assimilierende Blédtter die gleiche
assimilatorische Leistung zeigen, dadurch, daB es den ersteren an Kohlen-
saure fehlte. Auch die gewahlte Belichtung hat in den meisten Fallen
fiir die maximale Leistung hingereicht. Nur bei den wenig Licht ab-
sorbierenden gelben Blittern wire es notig, um die gréBte Umsetzung
zu erzielen, mit noch hoherer Lichtintensitit zu arbeiten, was aber
experimentellen Schwierigkeiten begegnete. Die an chlorophyllarmen
Blittern beobachteten Zahlen sind daher nicht ganz vergleichbar mit den
iibrigen, sondern sie sind Mindestwerte.

Nach der Festsetzung der Bedingungen maximaler Assimilation war
erst in zweiter Linie die Wahl der analytischen Methode von Wichtigkeit.
Wir folgten im Prinzip der Arbeitsweise von U. Kreusler?), die darin
besteht, da3 die Kohlensaure in dem zu den Blittern geleiteten und im
abgeleiteten Gasstrom ermittelt wird. Diese Kohlensduredifferenz-
methode ergibt durch den Vergleich des iiber die Blitter im Dunkeln
geleiteten und des iiber die belichteten Bldtter gehenden Stromes ohne

1) U.Kreusler, Landw. Jahrb. 14, 913 [1885]; 16, 711 [1887]; 17, 161 [1888]; 19, 649 [1890].
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EinfluB der Atmung den Betrag des assimilierten Kohlendioxyds.
Im einzelnen weicht die Versuchsanordnung von der Kreuslers erheb-
lich ab, darin, daB mit kleinrdumigen Apparaten, geringeren Gasmengen
und kiirzeren Zeiten gearbeitet wird, so daB der Verlauf der Assimilation
sich auch in sehr kleinen Intervallen beobachten 14Bt.

Bei fast jedem Assimilationsversuch wurde auBer dem Frischgewicht
und dem Chlorophyllgehalt der Blitter noch ihre Fliche und ihr Trocken-
gewicht bestimmt und die Leistung auf Frischgewicht, Trockengewicht
und Flache berechnet, damit die Ergebnisse auch in anderer Art und Be-
trachtung und in anderem Zusammenhang verwertet und mit den An-
gaben anderer Forscher verglichen werden kénnen. Wenn der Farbstoff-
gehalt vor und nach dem Assimilationsversuch ermittelt wurde, so ergab
sich dabei im allgemeinen keine Differenz, nur eine bemerkenswerte Zu-
nahme des Chlorophyllgehaltes bei jungen Blittern.

Fir die Angaben von den Versuchsobjekten und den Assimilationen
sel ein Beispiel hier angefiihrt:

Aesculus Hippocastanum. 29. April. Hellgriine gefaltete Blittchen.
8,0 g Frischgewicht.

Bezogen auf 10 g: Trockengewicht 2,10 g, Fliche 264 qcm, Chloro-
phyll 10,I mg.

Assimilation in einer Stunde (g CO,): Von 10 g Frischgewicht 0,113,
von I g Trockengewicht 0,054, von 1 qdm Fliche 0,043.

Aus dem Assimilationsversuch unter den Bedingungen iiberschiissiger
Licht- und Kohlensdureversorgung ergibt sich fiir die gewihlte Tem-
peratur das Verhiltnis zwischen der in einer bestimmten Zeit assimi-
lierten Kohlensdure und der Chlorophyllmenge. Dieses Ergebnis be-
ziehen wir auf die Zeit einer Stunde und schlagen dafiir die Bezeichnung
vor: ,,Assimilationszahl‘.

Assimilationszahl — stiindlich assimiliertes CO, (g)

Chlorophyll (g) )

Damit wird also die Menge von Kohlendioxyd ausgedriickt, die bei
einer gewdhlten giinstigen Temperatur unter den Bedingungen maximaler
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Leistung von der 1 g Chlorophyll enthaltenden Blattmenge assimiliert
worden ist.

Abgekiirzt ausgedriickt hat die Assimilationszahl die Bedeutung:
y»,Die stiindliche Leistung, bezogen auf 1 Gramm Chlorophyll*,

Die Brauchbarkeit der Assimilationszahl fiir theoretische Folgerungen
beruht darauf, dal die Leistung fiir die gewadhlte Temperatur die groBt-
mogliche ist. Eine Ausnahme bilden nur gewisse chlorophyllarme Blitter,
fiir die infolge nicht ausreichender Belichtung die Zahl noch nicht den
Hochstwert darstellt. Das stort in diesem Falle wenig, da die Assimi-
lationszahlen der besonders chlorophyllarmen Objekte diejenigen aller
anderen iibertreffen.

Die wichtigsten Beispiele der vergleichenden Untersuchung lassen
sich in folgende Gruppen einordnen:

a) Normale Blitter.

Die Assimilationszahlen normaler Laubblitter sind einander dhnlich ; die
stiindlichen Leistungen, bezogen auf 1 g Chlorophyll, betragen 6 bis gg CO .

b) Junge und alte Blitter.

Die Assimilationstiichtigkeit des Blattes in einem frithen Entwick-
lungszustand ist groBer; mit dem Wachsen des Blattes geht, bezogen
auf seinen Chlorophyllgehalt, die stiindliche Leistung auf ungefihr die
Halfte zuriick.

c) Blatter im Friihling.

In der Friihjahrsentwicklung eines Blattes steigt die Assimilations-
zahl von einem etwas tieferen Werte zu einem hohen und senkt sich
weiterhin zu den Durchschnittswerten.

d) Blatter im Herbst.

In der herbstlichen Verdnderung des Laubes kommt es vor, daf} die
Leistungsfihigkeit der Blatter gleichbleibt, fillt oder steigt.

Es gibt Blitter, die im Herbste abfallen, wahrend sie noch hohen
Chlorophyllgehalt und groBe Assimilationsenergie besitzen.

Anders bei vergilbendem Laube; der Chlorophylligehalt geht zuriick,
dhnlich die Assimilationstiichtigkeit, die Assimilationszahl dndert sich
wenig.

Willstitter-Stoll, Assimilation.
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Es kommt auch vor, daBl das Chlorophyll rascher abnimmt, die
Assimilationsenergie langsamer. Die Assimilationszahl steigt, mitunter
iiber die hohen Friihlingswerte hinaus.

Endlich gelangten Blatter zur Untersuchung mit nur wenig ab-
nehmendem Chlorophyllgehalt und rasch sinkender Leistung. Hier fallt
die Assimilationszahl zu ganz tiefen Werten.

Werden die herbstlichen Blatter der letzten Sorte in warmem, feuchtem
Raum gehalten, so wird die Assimilation wieder belebt und steigt zu an-
sehnlichen Werten.

e) Chlorophyllarme Blitter (gelber Varietdten).

Bei diesen werden &dhnliche Leistungen, auf Frischgewicht oder
Blattfliche bezogen, wie bei normal griinem Laube gefunden. Die Assi-
milationszahlen sind daher auBerordentlich hoch, 10 bis 15 mal groBer
als bei chlorophyllreichen Bldttern.

f) Etiolierte Blatter.

Die ergriinenden etiolierten Blatter zeigen, ahnlich den Bldttern
gelber Varietdten, groBe assimilatorische Leistungsfahigkeit.

Die, auf Chlorophyll bezogen, hohe Leistung findet sich also immer
bei Blattern mit wenig Chlorophyll. An den Grenzféllen, bei fast chloro-
phyllfreien Bldttern, 1aB3t es sich aber zeigen, dal} erst mit dem Auftreten
des Chlorophylls die assimilatorische Leistung sich einstellt.

Von den untersuchten Fallen werden einige Beispiele der ver-
schiedenen Gruppen mit den assimilatorischen Leistungen und den
Assimilationszahlen in der folgenden Tabelle 7 angefithrt. Die Kohlen-
sauremengen, welche stiindlich von den 1 g Chlorophyll enthalten-
den Blattmengen assimiliert werden, bewegen sich zwischen 1 und
130 8.

Das Ergebnis eines quantitativen Assimilationsversuches 148t sich
auch mit einem der Assimilationszahl umgekehrt proportionalen Werte
so darstellen, daf3 die ermittelte Reaktionsgeschwindigkeit veranschaulicht
wird. Die Zeit, in der bei der gewdhlten Temperatur und bei Uberschuf
von Kohlensdure und Licht die molekulare Kohlendioxydmenge durch
die molekulare Menge von Chlorophyll photosynthetisch umgesetzt
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Tabelle 7.
Assimilation

in 5prozentigem CO,, bei 25° und Licht von Sonnenstarke.

| ﬁ Chloro- i P .. | Assimilita-
| phyll- | SERCIT SS9 tionszabl
Pflanzenart | Beschreibung gehalt ’ (stiindl. Assi-
| ~von 1iog von mil. [g] von
] frischem ! VOR IO §g 1 qdm 1 g Chloro-
' Blatt(mg) | Blatt Blatt phyll)
Ulmus normal griin | 16,2 0,III | 0,021 6,9
Sambucus nigra . . 22,2 0,146 | 0,034 6,6
Sambucus nigra | gelbblatterig 0,81 | 0,097 | 0,021 120
Ulmus ) S - 0,008 | 0,024 82
Phaseolus vulgaris etioliert 0,7 . 0,09I — 133
Tilia cordata im Frithjahr | 11,5 0,183 | 0,024 16,0
) . junge Bladtter 6.5 0,092 | 0,018 14,2
Ampelopsis quin- | Herbst, jiing. ' 12,7 0,100 | 0,015 7,9
quefolia Blatter
Ampelopsis quin- | Herbst,dltere 12,9 | 0012 | 0,0024 0,9
quefolia Blatter |

wird, soll als ,,Assimilationszeit‘ angegeben werden, zum Beispiel:
Ampelopsis Veitchii, herbstliche iltere Bldtter . 189 Sekunden
Sambucus nigra, normal griine Bldtter . . . . 284
Sambucus nigra, gelbe Bldtter e e 15

Diese Werte konnen gelegentlich neben den Angaben der stiindlichen
Leistung des Chlorophylls beniitzt werden (Abschnitt IX).

Die Assimilationszahlen, in denen die Disproportionalitit von assi-
milatorischer Leistung und Chlorophyllgehalt Ausdruck gefunden hat,
konnen als Maf fiir die sehr variable assimilatorische Tiichtigkeit gelten
und als MaB fiir die Ausniitzung der vom Chlorophyll absorbierten
Energie (bei iiberschiissiger Belichtung). Die gefundenen Werte gehen
weit auseinander, der Ausniitzungsfaktor des Lichts wichst mit steigen-
der Assimilationszahl. Die Lichtausniitzung, auf die im IX. Abschnitt

eingegangen wird, ist also bei den chlorophyllarmen Blattern der Aurea-
4%
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varietdten viel vollstdndiger als bei normalen Bldttern und sie ist bei
den letzteren weit entfernt von dem theoretischen Werte.

Bei dem in Kiirze geschilderten Versuchsmaterial handelt es sich
nicht, wie bei einigen fritheren Arbeiten iiber verdnderliche Assimilations-
energie, um kiinstliche Eingriffe in die Lebensbedingungen der Pflanzen,
deren Wirkung auf den Assimilationsvorgang weniger eindeutig wadre,
sondern es sind vor allem die unter gilinstigen Assimilationsbedingungen
erzielten Teistungen moglichst verschiedenartiger gesunder Blatter und
gleichartiger Blatter in verschiedenen Entwicklungsphasen verglichen
worden. Die Schlul3folgerungen, die aus den Assimilationszahlen gezogen
werden sollen, finden sich an verschiedenen Stellen bereits in jenen
dlteren Untersuchungen angedeutet. Fiir die Anschauung Pfeffers von
der spezifischen und differenten Assimilationsenergie der Chloroplasten
haben zu nicht geringem Teil die Beobachtungen von A. J. Ewart?)
die Grundlage geboten. Seine eingehende Untersuchung: ,,Uber die
voriibergehende Aufhebung der Assimilationsfahigkeit in Chlorophyll-
kornern‘ ist in Pfeffers Institut ausgefithrt worden und W. Pfeffer?)
hat auch selbst iiber die Ergebnisse kurz berichtet. Es ist beobachtet
worden, dafl die Chlorophyllkérper bei geniigend langem Verweilen
unter solchen Verhiltnissen, die bei noch lingerer Dauer endlich den Tod
des Organismus herbeifiihren, in einen Zustand versetzt werden, in wel-
chem sie nunmehr unfahig sind, bei Wiederherstellung der besten Be-
dingungen Kohlensaure zu assimilieren, dafl aber diese Fahigkeit unter
den normalen Assimilationsbedingungen allmahlich zuriickkehrt. Der-
artige Erfolge konnten nach Einwirkung von extremen Temperaturen,
von intensiven Lichtwirkungen, von Austrocknen und anderen Ein-
fliissen erzielt werden. Die wichtigen Angaben iiber die Wiederbelebung
inaktiver Chloroplasten sind von uns bestatigt worden (Abschnitt VI);
einen anderen Teil dieser mit Hilfe der Engelmannschen Bakterien-
methode ausgefithrten Arbeit Ewarts halten wir nicht fiir einwandfrei,

unsere Messungen treten (Abschnitt V A) in Widerspruch mit seinen

1) A. J. Ewart, Journ. of the Linnean Soc., Botany 31, 364 [1896], 554 [1897].
2) W. Pfeffer, Ber. math.-phys. Klasse d. sichs. Ges. d. Wissensch. 1896, S. 311.
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Beobachtungen iber niedrige assimilatorische Leistungen der Blatter
in der Friihjahrsentwicklung.

In gleichem Sinne wie die Beobachtungen Ewarts ist eine sorg-
filtige Untersuchung von E. Pantanelli') bedeutsam, welche die in
intensivem Lichte auftretenden Ermiidungserscheinungen der Chloro-
plasten behandelt und zu dem wichtigen Satze fiihrt, ,,dall im photo-
synthetischen Betriebe der CO,-Assimilation durch griine Pflanzen die
wesentlichste Rolle der protoplasmatischen Tatigkeit des farblosen Be-
standteils der Chloroplasten zufallt‘.

,Das Plasma der Chloroplasten arbeitet, ermiidet und erholt sich;
das Chlorophyll bleibt dabei in den meisten Fillen primar ganz in-
different.

Eine weitere Untersuchung, die auch aus dem Institut Pfeffers
hervorgegangen ist, scheint gleichfalls fiir die Mitwirkung des Plasmas
bei der Assimilation zu sprechen. O. Treboux?) hat , Einige stoffliche
Einfliisse auf die Kohlensiureassimilation bei submersen Pflanzen
untersucht, wovon hier namentlich die Wirkung des Zusatzes verschie-
dener anorganischer und organischer Sduren von Interesse ist. Der Gas-
wechsel des Chlorophyllapparates wurde bei geringem Sdurezusatz auf
kurze Dauer gesteigert; diese Wirkung entsprach aber nicht, wie bei
enzymatischen Vorgidngen, der Wasserstoffionenkonzentration, sondern
dem Gehalte der Losung an Aquivalentgewichten von starken oder
schwachen Siuren. Es ist auffillig, daf sich in dieser Beziehung die
Kohlensaure gleich den anderen, den organischen Sduren verhalten soll, so-
bald den Pflanzen iiber den Bedarf fiir die Assimilation hinausgehende
Mengen geboten werden. Die Arbeit von Treboux ist nur mit der Gas-
blasenmethode ausgefithrt worden, und es lassen sich Bedenken gegen ihre
Beweiskraft nicht unterdriicken. Es erscheint nicht unméglich, daB das
auf Sdurezusatz lebhafter entwickelte Gas mehr oder weniger Kohlen-
saure anstatt des Sauerstoffs enthielt. Es ist ferner nicht unwahrschein-
lich, da der von Treboux beobachtete Vorgang, der sich wesent-

1) E. Pantanelli, Jahrb. f. wissensch. Botanik 39, 165 [1903].
2) 0. Treboux, Flora 92, 49 [1903].
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lich von einer enzymatischen Beschleunigung unterscheidet, nicht eine
direkte Beeinflussung der assimilatorischen Leistung durch die zugesetzte
Sdure war, sondern eine indirekte Wirkung, ndmlich primér die Wirkung
auf eine Eigenschaft der Pflanzensubstanz, die in der nachfolgenden
dritten Abhandlung beschrieben werden soll, auf ihr Vermdgen, Kohlen-
saure zu absorbieren?).

Am deutlichsten war wohl bisher die Annahme eines mit dem Chloro-
phyll zusammenwirkenden besonderen protoplasmatischen Faktors in
einer Arbeit von A. A. Irving?), ,,Der Beginn der Photosynthese und
die Entwicklung des Chlorophylls* ausgesprochen, die zu der wichtigen
Reihe der , Experimental Researches on Vegetable Assimilation and
Respiration von F. F. Blackman gehort. Der experimentelle Befund
von Irving wird in unseren Versuchen (Abschnitt X) widerlegt. Die
ergriinenden etiolierten Bldtter zeigen nicht, wie Irving fand, sehr
niedrige, sondern sogar besonders hohe assimilatorische Energie, die
Leistung entfernt sich, aber in dem den Angaben von Irving ent-
gegengesetzten Sinne, von der Proportionalitit mit dem Chlorophyll-
gehalt.

Die Erklarung, die fiir die beobachteten Differenzen in der assimila-
torischen Leistung der Bldtter zu geben ist, sollte zunidchst an die ein-
gangs gestellte Frage ankniipfen, ob ein einziges chemisches Agens der
Chloroplasten Trdger von zwei verschiedenen Funktionen ist. Diese
Moglichkeit wird durch die Disproportionalitit zwischen Chlorophyll
und Leistung ausgeschlossen. Die verschiedene Ausniitzung des Vor-
gangs der Lichtabsorption durch den davon abhidngigen Vorgang
der Kohlensaurezerlegung lehrt, dafl zwei Einrichtungen des Assimi-
lationsapparates mehr oder weniger gut zusammen operieren.

Diese Beweistithrung und allgemeiner die theoretische Bedeutung,

1) Wenn die mit der Pflanzensubstanz verbundene Kohleusdure durch eine andere Sidure
verdrangt wird, so ist entweder fir kurze Zeit vermehrte Gasblasenentwicklung durch ent-
weichendes Kohlendioxyd die Folge, oder die Kohlensdure wird den Chloroplasten voriiber-
gehend in erhohter Konzentration zur Verfiigung gestellt. In beiden Fillen ist die Wirkung
des Sdurezusatzes keine direkte Beeinflussung der Assimilation.

%) A. A Irving, Ann. of Botany 24, 805 [1910].
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die der verdnderlichen Assimilationsenergie beigelegt wird, hat eine
wichtige Voraussetzung, die noch zu betonen ist. Es wird dabei mit
gleicher oder wenigstens dhnlicher Verteilung des Chlorophylls in den
Assimilationsorganen gerechnet. Es ist nachgewiesen worden, daB die
Chloroplasten das Chlorophyll in einer Dispersitit wie in der kolloiden
Lésung!) enthalten und es wird nun die Annahme gemacht, wie in der
Pflanzenphysiologie stillschweigend zu geschehen pflegt, dal die Kolloid-
teilchen des Chlorophylls im allgemeinen von dhnlicher GréBe seien und
daB nicht ein wechselseitiger leichter Ubergang zwischen groben und feinen
Dispersoiden stattfinde. Eslassensich manche Erscheinungen der variablen
Assimilationstiichtigkeit anfiihren, die ohne Annahme der Beteiligung
des farblosen Stromas an der Assimilation erklirt werden kénnten, wenn
man voraussetzen diirfte, dafl die hohen Assimilationszahlen durch sehr
feine Verteilung, durch sehr geringe TeilchengréBe des Kolloids, die
niedrigen Assimilationszahlen durch Verminderung der wirksamen Ober-
fliche infolge Kondensation der Partikel bedingt werden. Die bessere
Ausniitzung des Chlorophylls in den chlorophyllarmen als in den chloro-
phyllreichen Bldttern kénnte so verstanden werden, wenn eben nicht
doch die gefundenen Unterschiede im Farbstoffgehalt bei #hnlicher
Leistung zu bedeutend wiren.

Es finden sich indessen in den Beobachtungsreihen wichtige Argu-
mente, welche die Annahme einer derart verschiedenen Verteilung des
kolloiden Pigments widerlegen.

Der Gang der Assimilationszahlen im Friihling miiite so gedeutet
werden, daB die Verteilung des Chlorophylls anfangs gréber dispersoid
sel, darauf giinstiger und dann wieder ungiinstiger werde.

Noch unwahrscheinlicher wire die Erklirung der Assimilations-
verhéltnisse im Herbst. Auch miiBte die Fihigkeit der Chloroplasten,
nach dem herbstlichen Riickgang der Assimilationsenergie sich zu
erholen, so gedeutet werden, daB die groben Partikel sich in kurzem
wieder in feine zerteilten.

1) R. Willstdtterund A. Stoll, Untersuchungen iiber Chlorophyll, Berlin 1913, II1. Kap.,
Abschn. 2 und im folgenden: Vierte Abhandlung, Abschn. II1.
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Namentlich der Vergleich griiner und gelber Blitter ist in dieser
Frage entscheidend.

In dem Temperaturbereich, innerhalb dessen den gelben und griinen
Blattern Licht im Uberschul3 geboten werden kann, ist die Abhingig-
keit der Leistung von der Temperatur verschieden fiir gelbe und griine
Blatter.

Die obere Grenze der Assimilationsleistung wird bei normalgriinen
Blattern schon mit viel geringerer Lichtintensitdt erreicht als bei den
chlorophyllarmen Blattern.

Es ergibt sich also aus den quantitativen Bestimmungen der Assi-
milation, dal auBer dem Chlorophyll und mit demselben ein zweites
chemisches Agens der Chloroplasten fiir die Kohlensdureassimilation
notwendig ist. Die Funktion kann entweder mit oberfldchlicher Betrach-
tung dem gesamten Protoplasma zugeschrieben werden, oder, indem man
naher auf die gegebene chemische Aufgabe (vergleiche die vierte Ab-
handlung) und auf die Losung derselben eingeht, einem spezifischen
Bestandteil des Protoplasmas. Es ist nach den Beobachtungen hinsicht-
lich der spezifischen Assimilationsenergie mit groBer Wahrscheinlichkeit
anzunehmen, daf3 es sich um ein im Stroma enthaltenes bestimmtes
Agens von enzymatischer Natur handelt. Die zu beschreibenden Erschei-
nungen lassen sich mit dieser Annahme simtlich gut erkliren. Daf der
protoplasmatische Faktor enzymatischer Natur ist, wird namentlich
durch die im Abschnitt XIIT mitgeteilten und erérterten vergleichenden
Versuche bei verschiedenen Belichtungen und verschiedenen Tempera-
turen mit chlorophyllreichen und -armen Bldttern angezeigt.

Bei chlorophyllreichen Bldttern ist unter den gewahlten Versuchs-
bedingungen eine Vermehrung des Lichtes ohne EinfluB auf die Assi-
milation; diese sinkt nicht, wenn wir mit der Lichtstdarke auf 3/, herab-
gehen. Dies ist so zu verstehen, daB hier das Chlorophyll gegeniiber dem
assimilatorischen Enzym im Uberschuf} ist. Erhéhung der Temperatur
bewirkt bei den normalen Bldttern Steigerung der Assimilation, weil der
enzymatische Vorgang durch die Temperaturerhdhung stark beschleu-

nigt wird.
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Umgekehrt liegen die Verhiltnisse bei den nur wenig Farbstoff ent-
haltenden Blidttern der Aureavarietiten. Hier finden wir nur einen ge-
ringen EinfluB der Temperatursteigerung von 15° auf 30°. Das Enzym
ist also hier im Uberschul3 gegeniiber dem Chlorophyll, schon bei mitt-
lerer Temperatur (25°) geniigt das Enzym fiir die Leistung, die das Ab-
sorptionsvermdgen des Chlorophylls zulaft. Hingegen ist Steigerung
des Lichtes von Nutzen; bei Verminderung der Lichtstdrke erfolgt
alsbald Riickgang der Assimilation. Nur wenn das Chlorophyll voll-
standig ausgeniitzt wird, ndmlich bei stidrkster Belichtung, 148t sich
in den chlorophyllarmen Bldttern die maximale Leistung fiir das vor-
handene Enzym erzielen.

Die auffilligen Erscheinungen bei den herbstlichen Verdnderungen
des Laubes werden darauf zuriickgefiihrt, dal entweder mehr das Chloro-
phyll leidet als das Enzym (Steigerung der Assimilationszahlen), oder
daB umgekehrt die enzymatische Komponente in hoherem MaBe ge-
schadigt wird als der Chlorophyllgehalt (sinkende Assimilationszahlen).
Die Wiederbelebung der zur Assimilation anndhernd unfihig gewordenen
Blitter beim Verweilen in warmem feuchtem Raume zeigt die Neubildung
des Enzyms oder die Beseitigung von Hemmungen des enzymatischen
Vorgangs an.

Es war bei zahlreichen Versuchen uns ebenso wie {ritheren For-
schern') nicht moglich, mit den von der lebenden Zelle abgetrennten
Chloroplasten oder, worauf die siebente Abhandlung ndher eingeht,
mit dem isolierten Chlorophyll Assimilation auszufiihren; das negative
Ergebnis wird dadurch erkldart, dal das Chlorophyll mit dem Enzym
zusammenwirken muBl. Es zeigte sich, daB schon milde Eingriffe in die
Struktur der Zelle die Assimilation aufheben. Blitter, die wir an der
Unterseite von der Epidermis mit ihren SchlieBzellen und Spaltéffnungen
befreit hatten, assimilierten noch gut; wurden sie aber nur ganz kurz

einem gelinden Druck unterworfen, so erfolgte keine Assimilation mehr

(Abschnitt XIV).

1) Die entgegenstehenden Angaben von F.L. Usher und J. H. Priestley und anderen
Forschern werden in der siebenten Abhandlung (Abschn. IIT) beriicksichtigt.
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Aus der vorliegenden Untersuchung wird also gefolgert, daB eine Teil-
reaktion der Kohlensidureassimilation ein an dem Chlorophyllkolloid-
teilchen stattfindender enzymatischer ProzeB ist. Die Aufgabe des Enzyms
wird es sein, den Zerfall eines aus Chlorophyll und Kohlensiure gebil-
deten Zwischenproduktes!) unter Abspaltung von Sauerstoff zu bewirken.

Experimenteller Teil.
II. Zur Geschichte der quantitativen Beobachtung der Assimilation.

In den neueren Arbeiten werden fiir die Untersuchung der Assimilation
teils Methoden, die als Schitzungen zu bezeichnen sind, teils quantitative
Bestimmungen angewandt. FEine Zwischenstellung gegeniiber beiden
nimmt die Blatthilftenmethode von J. Sachs?) ein, welche in der
Ermittlung der Trockengewichtszunahme wihrend der Assimilations-
periode besteht. Da auf diese Methode viele Fehlerquellen Einfluf3
ausiiben, bedurfte es der eindringenden Kritik in den Arbeiten von
H. T. Brown und F. Escombe?®) sowie von F. F. Blackman und
D. Thoday*), um die hauptsichlichsten Storungen aufzufinden und zu
kompensieren und die Ergebnisse denjenigen der exakteren Bestim-
mungen anzupassen.

Als Schétzungen, die nur fiir besondere Fragen den Wert von Messungen
haben kénnen, sind diejenigen Methoden zu bezeichnen, bei welchen die Ent-

bindung von Sauerstoff unter der Voraussetzung eines ungefahr kon-

: CO . . .
stanten Quotienten _62' zur Anzeige des Reaktionsverlaufes dient. In

diese Gruppe von Methoden gehort namentlich die Engelmannsche
Bakterienmethode?), deren Brauchbarkeitsgrenzen spiter (Abschnitt V A)

bei der Besprechung der Arbeit von A. J. Ewart zu erértern sein werden,

') Siehe dariiber die vierte und fiinfte Abhandlung.

%) J. Sachs, Ein Beitrag zur Kenntnis der Ernéhrungstitigkeit der Blitter, § 6, im dritten
Band, HeftI, der Arb. d. botan. Inst. in Wiirzburg, 1884.
®) H. T. Brown und F. Escombe, Proc. Roy. Soc. Ser. B 76, 29, 49 [1905].
‘) F. F. Blackman und D. Thoday, Proc. Roy. Soc. Ser. B 82, 1 [1909].
)

®) Th. W.-Engelmann, Bot. Ztg. 39, 441 [1881]; 41, 1 [1883]; 44, 43 [1886].
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ferner die Leuchtbakterienmethode von M. W. Beijerinck?), sowie
die Gasblasenmethode, auf welche die Untersuchungen von O. Treboux
(vgl. im theoretischen Teil), von E. Pantanelli?) sowie von A. Kniep
und F. Minder?) gegriindet sind.

Die wichtigsten Verfahren fiir die quantitative Bestimmung kénnen
als ,Kohlensduredifferenzmethoden‘ kurz zusammengefal3t wer-
den. Von den alten klassischen Arbeiten bis zu der Untersuchung (1871)
von W. Pfeffer?) iiber , Die Wirkung farbigen Lichtes auf die Zer-
setzung der Kohlensdure in Pflanzen ist bei der Assimilation von Pflan-
zen oder von Pilanzenteilen in geschlossenem Raum die Anderung
des Gasinhalts bestimmt worden. Die neueren Untersuchungen haben
hingegen die Kohlensiduredifferenzmethode auf assimilierende Pflanzen-
teile in einem Gasstrom angewandt.

Zum erstenmal ist die Bestimmung der Kohlensiuredifferenz im Gas-
strom zur Methode fiir die Untersuchung der Assimilation in eingehenden
Arbeiten von U. Kreusler?) ausgestaltet worden, der kohlendioxyd-
haltige oder kohlendioxydfreie Luft durch eine belichtete oder unbelichtete
Assimilationskammer leitete und die Kohlensidure des gesamten Gasstroms
durch Absorption mit Baryumhydroxyd analysierte.

Das Prinzip von U. Kreusler ist in den letzten Jahrzehnten durch
Verbesserungen in vielen wichtigen Einzelheiten und durch groBe Ver-
feinerung zu den Methoden von H. T. Brown®) und seinen Mitarbeitern
und F. F. Blackman”) und seiner Schule weitér entwickelt worden.
Auch ist es in den Arbeiten von F. F. Blackman und A. M. Smith?®)
gelungen, dasselbe Prinzip auf die Assimilation submerser Pflanzen zu
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E. Pantanelli, Jahrb. f. wissensch. Botanik 39, 165 [1903].
A. Kniep und F. Minder, Zeitschr. f. Botanik 1, 619 [1900].

6) H. T. Brown und F. Escombe, Proc. Roy. Soc. 70, 397 [1902]; Ser. B 76, 29 [1905].

") F. F. Blackman, Phil. Trans. Roy. Soc. Ser. B 186, 485 u. 503 [1895]; G. L. C.
Matthaei, Phil. Trans. Roy. Soc. Ser. B 197, 47 [1904]; F. F. Blackman und G. L. C. Mat-
thaei, Proc. Roy. Soc. Ser. B 76, 402 [1905].

8) F. F. Blackman und A. M. Smith, Proc. Roy. Soc. Ser. B 83, 374 u. 389 [1911].
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tibertragen und auch bei diesen die Bestimmung der Kohlendioxyddifferenz
im Strom zu einer der Gasblasenzihlung {iberlegenen Methode zu gestalten.

Es ist gegeniiber diesem Wesen der Methode von ganz verschwindender
Bedeutung, wie schlieflich der Kohlendioxydbetrag des Gasstroms ana-
lysiert wird. Es wire eine Uberschiatzung der Einzelheiten in der Aus-
fiihrung der chemischen Hilfsarbeit, wenn wir etwa mit Blackman?) die
Untersuchung der Assimilation auf Grund der gasometrischen, volu-
metrischen oder gravimetrischen Analyse des Kohlendioxyds defi-
nieren wollten; die verschiedenen Ausfiihrungsweisen lassen sich zur
gleichen Genauigkeit ausbilden.

Diese Arten der Kohlensdurebestimmung sind von F. Haber um eine
originelle und elegante neue Analysenmethode bereichert worden. Nach
einem vor der Deutschen Chemischen Gesellschaft gehaltenen, noch
unverdffentlichten Vortrag verfolgten F. Haber und J. Neustadt?)
den Assimilationsproze3, indem sie den Kohlendioxydgehalt des Gas-
stroms mit Hilfe des Interferometers bestimmten. Bei Gehaltsinde-
rungen im Strom ergab sich der Betrag von assimilierter Kohlensdure aus
der fortlaufenden optischen Beobachtung.

Die Methode fiir die Bestimmung der CO,-Differenz im Gasstrom
wird von jedem Forscher in einer fiir den besonderen Zweck seiner Unter-
suchung geeigneten Form ausgebildet; die Arbeitsweisen von Brown
und von Blackman und die unsere seien in Kiirze gekennzeichnet.
Bei Brown ebenso wie bei Blackman wird der Gasstrom, sei er Luft
von gewohnlichem oder von erhShtem Kohlendioxydgehalt, gegabelt
zum Zwecke der exakten Bestimmung der CO,-Differenz bei Eintritt
in den Assimilationsraum und beim Verlassen desselben.

Brown und Escombe ermitteln das Volumen des Hauptstromes
und des zur Kontrolle dienenden Zweigstromes mit Gasuhren. Beide
Strome werden in Reiset-Tiirme geleitet, die mit Natronlauge beschickt
sind. Das Kohlendioxyd wird maBanalytisch bestimmt. Die verbesserten
Absorptionsapparate haben es ermoglicht, viel stidrkere Luftstréme

1) F. F. Blackman, Phil. Trans. Roy. Soc. Ser. B 186, 485 [1895].
2) F. Haber und J. Neustadt, Ber. d. deutsch. chem. Ges. 47, 8oo [1914].
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(200—4001 in der Stunde) und kohlensdurereichere Luft anzuwenden, als
es bei Kreusler geschehen konnte.

Die Kohlensaurebestimmung geschieht auch bei Blackman nach
der Absorption in Barytwasser durch Titration. Das Unterscheidende
in seiner Versuchsanordnung wird von Matthaei!) folgendermaBen
ausgesprochen: , Two aspirators are, by an automatic device, kept
dropping at exactly equal rates. The single current of air, enriched
with the required amount of CO,, which enters the apparatus is, by
their action, divided into two perfectly equal half-currents. One of
these currents is led directly through a Pettenkofer tube; the other first
passes through the leaf chamber.” Bei der Ausdehnung der Unter-
suchung Blackmans?) auf Wasserpflanzen wird die Methode durch
folgende Worte angedeutet: ,,a continous current of water containing
dissolved CO, flows over the assimilating plant, and the difference in the
CO,-content of the water before and after contact with the plant is a
measure of the assimilation taking place.

Gegeniiber dem kunstvollen, aber komplizierten Apparate von Black-
man, mit dessen Arbeitsweise die unsere mit Riicksicht auf den hohen
Kohlendioxyddruck verglichen wird, ist unser Apparat und unser Ver-
fahren wesentlich vereinfacht, ohne EinbuBe an Genauigkeit und Lei-
stungsfahigkeit. Die Teilung des Gasstromes und die Kontrolle seiner
konstanten Zusammensetzung wird iberfliissig gemacht, indem wir
die kohlensdurehaltige Luft mit konstanter Geschwindigkeit aus einer
Druckilasche strémen lassen. Der Zweck unserer Untersuchung bedingt
hohe Kohlensiurekonzentration und langsame Strémung. Der Assi-
milationsraum und die Absorptionsapparate sind kleinrdumig gestaltet;
dadurch wird erreicht, daB der Verlauf der Assimilation wihrend der
Versuchsdauer in beliebig kurzen Intervallen beobachtet werden kann.
Die Bestimmung des Kohlendioxyds geschieht auf die einfachste Weise
und mit. vollkommen ausreichender Genauigkeit durch Absorption mit
Natronkalk und Wigung.

1) G. L. C. Matthaei, Phil. Trans. Roy. Soc. Ser. B 197, 55 [1904].
) F. F. Blackman und A. M. Smith, Proc. Roy. Soc. Ser. B 83, 374 [1911].
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III. Die Methode der Untersuchung.

Der Vergleich zwischen dem Kohlensduregehalt des Luftstromes von
konstanter Geschwindigkeit, der iiber die Bldtter im Dunkeln geleitet
worden war und dabei die Atmungskohlensiure aufgenom-
) men hatte, und des Stromes, der iiber die Blitter unter Be-
4 lichtung gewandert ist, gibt uns ohne Einflul der Atmung den
L Betrag des assimilierten Kohlendioxyds.
) Die Blidtter befinden sich in einer Glasdose, die in ein Bad
von konstanter Temperatur eingesetzt ist, und erhalten von

Fig. 1. Assimilationskammer (*; nat. GroBe).

einer Metallfadenlampe Licht groBer Intensitdt; die Temperatur wird
an den Blittern selbst gemessen. Die kohlendioxydhaltige Luft wird
aus einer Stahlflasche durch ein Stromungsmanometer und durch
einen Befeuchter in die Assimilationskammer eingefithrt und von da durch
die Trocknungs- und die Absorptionsapparate fiir Kohlendioxyd in die
Gasuhr entlassen.
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A. Die Assimilationsapparatur.

Die Assimilationskammer (Fig. 1 und 4 in Fig. 2). Eine flache
runde Glasdose, zum Beispiel von 2 cm Héhe und 23 cm Durchmesser,
wird mit einer nur wenig iiberragenden starken Spiegelglasplatte luft-
dicht verschlossen. Diese tragt in einer mittleren Bohrung einen Gummi-
stopfen, durch welchen zwei wagerecht umgebogene, 3 mm dicke Glas-
rohren bis fast zum Schalenrand fithren. Der geschliffene Dosenrand wird
mittels eines heien Drahtes mit Paraffin bestrichen und die Ver-
schluBBplatte durch Bewegen iiber einer Flamme auf etwa 40° angewirmt.
Nachdem man die am Deckel montierten Glasréhren, weil sie die Blitter
beriihren werden, rasch fiir sich allein mit Wasser abgekiihlt hat, wird
die Verschluflplatte aufgesetzt und durch vier mit Korkschutz versehene
Klemmschrauben gleichmiBig angepreBt.

Den Boden der Schale bedeckt ein leichtgewelltes Silberdraht-
netz, das in Abstinden von 3 bis 4 cm etwa 3 mm weite Lcher
enthalt.

Die Blitter, je nach der Dicke 5 bis 20 g, werden mit ihrer Oberseite
nach oben so durch die Locher gesteckt, daB sie die Fliche moglichst
ausniitzen, ohne einander zu iiberdecken, und so, daf} die schiefen Schnitt-
flachen der kurzen Stiele zum Boden reichen und in etwas Wasser ein-
tauchen. Die Kammer ist ndmlich mit 10 ccm Wasser beschickt, und
zwar mit frischem Leitungswasser, da das Spuren von Kupfer ent-
haltende destillierte Wasser unseres Laboratoriums fiir die Pflanzen
unzutraglich ist. Durch Umschwenken wird das Wasser zu Anfang
und bei lingeren Versuchen immer wieder zu den Blattstielen gebracht,
damit die rege Transpiration nicht das Eintrocknen der Blitter zur
Folge hat.

Temperaturablesung. Durch einen seitlichen Tubus der Glas-
dose ist ein rechtwinklig gebogenes Normalthermometer eingefiihrt, in
Zehntelgrade geteilt fiir die Temperaturstrecke von o bis 20° oder von
15 bis 35°. Die Thermometerkugel liegt zwischen dem Drahtboden und
einem Blatt; sie ist mit Silberdrahtnetz doppelt umwunden, das eine
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dem Blatt parallele Fahne von mehreren Quadratzentimetern Fliche
bildet, um die Blattemperatur gut auf das Thermometer zu iibertragen.
Das Blatt, dessen Temperatur man miBt, darf nicht die kiihlende Ver-
schluBplatte berithren, es muB in der Mitte der Schale frei liegen, damit
die mittlere Temperatur der verschiedenen Blitter gefunden werde.
Wir bewirken dies durch Auflegen eines W-férmigen, 3 cm langen und
2z cm breiten Glasrohrchens von 3 mm Dicke, das von dem federnden
Drahtnetz an den Glasdeckel angedriickt wird. Das Thermometer ragt
durch einen Ausschnitt des Lichtschutzzylinders heraus, seine Skala
beginnt erst auBerhalb des oberen Kiihltroges.

G. L. C.Matthaei?)hat in ihren Arbeiten (1903/04) das Beispiel ge-
geben fiir eine sorgfiltigere Temperaturbestimmung der Versuchsblitter,
als in den &lteren Arbeiten angewandt war; sie ermittelte die Temperatur
im Blattinnern mit einer an sich besonders exakten thermoelektrischen
Methode. Freilich 1Bt sich das Verfahren nur bei relativ dicken Blittern
anwenden, und es konnte seinen Zweck nur dann erfiillen, wenn dafiir
gesorgt ware, dal die Blattstelle, an der die Temperatur gemessen wird,
gegeniiber der gesamten Blattfliche in mittlerem Abstand von der
kithlenden Glaswand steht. Hieriiber finden sich aber bei Matthaei
keine nédheren Angaben, obwohl diese Fehlerquelle bei den von Matthaei
gemessenen Temperaturdifferenzen zwischen Blatt und Kiihlbad (bis
10° oder mehr) besonders zu beachten wire. Ein dhnlich hohes Tem-
peraturgefille zwischen Blatt und Kiihlwasser haben wir mit unserer
Methode in Vorversuchen gehabt. Es sank aber auf nur 2 bis 3°
als wir die im folgenden beschriebene doppelte Kiihlvorrichtung
einfiihrten, und bewegte sich bei Blittern mit etwa gleichem Licht-
absorptionsvermdgen innerhalb héchstens 0,5°. Dies zeigt, daf} die
in verschiedenen Versuchen an den Blittern gemessenen Temperaturen
ohne weiteres miteinander vergleichbar sind und daB bei dem kleinen
Unterschied zwischen diesen und den Temperaturen des Kiihlwassers
die wahre Blattemperatur nur wenig verschieden von der abgelesenen sein

1) G. L. C. Matthaei, Phil. Trans. Roy. Soc. Ser. B 197, 47 [1904].
Willstitter-Stoll, Assimilation.
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kann. Die thermometrische Messung geniigt vollkommen fiir den ge-
gebenen Zweck.

Temperaturregulierung. Die Assimilationsdose wird zur Kiih-
lung in ein Wasserbad (W der Fig. 2) etwa 3 cm unter dem Niveau ein-
gesetzt. Durch die Regulierung dieses Bades wird die Temperatur der
Blatter geniigend konstant gehalten, so daBl die Schwankungen des in
die Assimilationskammer eingefithrten Thermometers + 0,2 ° nicht iiber-
steigen. Die Regulierung des Bades wird unter Riihren mit einer be-
sonderen Vorrichtung durch die Einstellung eines Kiihlstromes von
konstantem Druck und konstanter Temperatur besorgt. Aus einem
Gefall mit konstantem Niveau (N) von 301 Inhalt, das sich unter der
Zimmerdecke befindet, lassen wir wahrend des Versuches kaltes Wasser,
das die Leitung ohne Temperaturschwankung liefert, in ziemlich starkem
Strom flieBen und stellen diesen mit einem Prizisionshahne (P) ein; die
Temperatur bleibt im Bade stundenlang auf +0,2° konstant.

Um die Temperaturdifferenz zwischen den Bldttern und dem um-
gebenden Bade, die sonst bedeutend zu sein pflegt, zu erniedrigen und das
Konstanthalten der Temperatur zu erleichtern, war es zweckmiBig, die
Hauptmenge der von der Lampe gelieferten Wirmestrahlen mit einem
iber dem Thermostaten angeordneten besonderen Filter zu absorbieren,
einer 5 cm hohen Wasserschicht in einer Glasschale mit ebenem Boden.
Dieses Strahlenfilter (F) ruht auf einem zur Abhaltung seitlichen Lichtes
dienenden schwarzen Blechzylinder (C), welcher Bohrungen fiir Zu-
und Ableitungen des Gasstromes und fiir Kithlwasser hat. Der Wasser-
inhalt des Filters wird unter gleichzeitigem Riihren gekiihlt durch einen
raschen Strom von kaltem Wasser, das durch eine an der Peripherie der
Schale liegende Bleischlange (B,) lauft. Wir erreichen durch die Ab-
haltung der Wairmestrahlen, daBl der Temperaturunterschied zwischen
dem Bade W und den Blittern 2 bis hochstens 3°, je mnach ihrem
Chlorophyllgehalt, betrdgt und bei gelben Blittern nur 1°. Ist der
Unterschied fiir eine Blattsorte ermittelt, so braucht man auch, um
Temperaturanderungen vorzunehmen, nur das Bad auf die gewihlte

Temperatur, abziiglich dieser Differenz, einzustellen. Die Temperatur
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der Blitter riickt dann in 5 bis 10 Minuten auf den gewiinschten
Stand nach.

Das Filter fiir die Warmestrahlen dient bei Assimilationsversuchen
in farbigem Lichte auch als Lichtfilter, indem die Wasserfiillung durch
eine Farbstofflosung ersetzt wird. Um seitliches weiBes Licht abzu-
blenden, ist die obere Glasschale G, bis zur halben Hohe mit einer dop-
pelten Lage von schwarzem Papier verklebt, das auch unter dem Boden
des GefdBes bis zur Peripherie des im Bade W stehenden schwarzen
Blechzylinders hereinreicht. Auch dieses Bad (W) von annihernd kon-
stanter Temperatur ist in erster Linie fiir die Versuche mit farbigem,
zweckmidBig auch fiir die mit weilem Licht, am ganzen Boden und bis
zur halben Hohe der Seitenwinde mit schwarzer Bespannung versehen.

Das Wasser des Bades und des Strahlenfilters muB} in starker Be-
wegung gehalten werden, ohne daBl die Blitter von gréBeren Riihr-
vorrichtungen beschattet werden. Wir verwenden dafiir kleine, rasch
rotierende Fliigelrithrer (R, und R,), die wir nach Art der Schiffsschraube
hergestellt haben. Der an vertikaler Achse iiber den Bidern erfolgende
Antrieb mit Elektromotor oder Wasserturbine wird unter Wasser durch
konische Zahnrdder auf die Schraubenachse iibertragen. Der Apparat
ist mit einer federnden Doppelklammer iiber den GefiBrand gesteckt
und geniigend festgehalten. Die Schraube (R,) von 2,5cm Durch-
messer bewegt im Raum zwischen Lichtschutzzylinder und Badrand
das Wasser energisch und st6B8t es zum Teil zur Assimilationskammer,
ndmlich durch eine im Blechzylinder angebrachte 6 qcm groBe Offnung,
welche durch ein Blechdach seitlich und oben gegen Licht geschiitzt ist.
Das Wasser flieBt aus dem Innern des Zylinders durch kleine Offnungen
an seiner unteren Kante ab. Temperaturinderungen, die man durch
Eingielen von kaltem oder heiBem Wasser an einer Stelle des Bades
bewirkt, verteilen sich infolge des wirksamen Riihrens in einer viertel
bis halben Minute gleichmiBig im Bade von 61 Inhalt und im Apparate.

Wihrend die beschriebenen Kiihlvorrichtungen durch die Wirme-
zufuhr im Assimilationsversuch nétig gemacht werden, muf3 der Apparat
tiir den Vergleichsversuch der Atmung auf die nimliche konstante Tem-

< *
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peratur geheizt werden. Fiir diesen Zweck ist das Kiihlbad auf einen
elektrischen Heizapparat (H) von Heraeus aufgesetzt, der mit einer
automatischen Regulierung (R/) versehen ist. Der Wasserinhalt wird
bei abgestelltem Kiihlwasser meistens auf 25° gehalten.

Beleuchtung . Fiir die Versuche ziehen wir in Anbetracht ihrer
Dauver und wegen der Unabhingigkeit von duBeren Umstinden eine
kiinstliche Lichtquelle gegeniiber dem Sonnenlichte vor, da nur mit einer
Lampe die sehr wichtige Bedingung der konstanten Lichtzufuhr erfiillt
werden kann.

Als sehr geeignete Lichtquelle diente uns eine !/,-Watt-Metall-
fadenlampe der Deutschen Gasgliihlicht-Aktiengesellschaft, deren Kerzen-
stirke von der Fabrik zu 3000 angegeben wird. Der im allgemeinen ein-
gehaltene Abstand des glithenden Drahtes vom Objekte betrug 25 cm,
nur in besonderen Fillen (bei der Priifung, ob das Licht im UberschuB
ist) wurde er auf 15cm verringert. Die Intensitit des Lichtes kann,
je mnach der Entfernung (25 bis 15 cm) auf 48 000 bis 130 000 Lux!) ge-
schitzt werden, also ungefdhr auf einfache bis iiber doppelte Sonnen-
starke. Die Lampe wurde friiher erneuert, als ihre Lichtstirke nachlieB.

Die '/,-Watt-Osramlampe brennt gerduschlos und gleichmiBig mit
weiBem Lichte, das an photochemisch wirksamen Strahlen verhiltnis-
méBig arm, aber an assimilatorisch wirksamen reich ist. Die Armatur
der Lampe trdgt einen Glasreflektor; um noch vollstindiger, als es von
diesem bewirkt wird, die Strahlen auf die Blitter zu werfen, iiberdecken
wir ihn mit Filtrierpapier und legen um seinen Rand einen 20 cm hohen
Zylinder von 3 facher Filtrierpapierlage, um auch seitliches Licht zu
sammeln. Von dem Leuchtkdrper (L), der aus einem Kreisring: von
5 cm Durchmesser besteht, und von den reflektierenden Flichen des
Schirmes (S) erhalten die Blitter ein in gewissem MaBe diffuses Licht,
sie werden nicht nur senkrecht, sondern auch schief beleuchtet und ec
treten in der Assimilationskammer keine Schatten auf.

Die nachfolgenden Versuche werden bestitigen, daB das Licht bei

1) Die Einheit der Beleuchtungsstirke, das Lux, ist die Beleuchtung einer Fliche unter
rechten Winkeln durch 1 Hefnerkerze in 1 m Entfernung.
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25 cm Abstand des Leuchtkérpers in allen Bestimmungen der Assimi-
lationszahlen, aufler bei den gelben Blittern, im Uberschufl angewandt
wurde; eine Anndherung der Lichtquelle war nicht imstande, die Assi-
milation zu steigern. Die Betriage des assimilierten Kohlendioxyds ent-
sprechen, wie die folgende Tabelle 8 zeigt, denjenigen, die in der Lite-
ratur') bei Versuchen unter dhnlichen Verhiltnissen mit Sonnenlicht

verzeichnet worden sind.

Tabelle 8.
Assimilation bel natiirlicher und kiinstlicher Beleuchtung.

‘ J Assimilation
; in 1 Stunde
Autoren Pflanzenart 4 Jahreszeit \ Belichtun T t C’OZ (& €0o) o
3 | s | g emperatur | (Vol.- fiir
: , Proz.) fiir 10 g | 50 qgem
: ‘ Blatt | Blatt-
) fliche
Blackman u. Helianthus August i Helle Mittags- |[30bis3ri°®| 5,8 0,188 | 0,021
Matthaei tuberosus 'sonne mit Cumulus-
wolken
Blackman u. Helianthus August Helle Sonne 29,2° 6,3 0,273 | 0,028
Matthaei tuberosus
W. u. St. Helianthus Anfang | 3000 Kerzen in 25,0° 5,0 0,230 | 0,039
annuus Juli 25 cm Abstand
W. u. St. Helianthus Ende | 3000 Kerzen in 25,0° 5,0 0,228 | 0,036
annuus Juli 25 cm Abstand
Blackman u. Prunus Laurc- | August Intensives 29,5 ° 5,8 0,097 | 0,015
Matthaei cerasus Sonnenlicht
Blackman u. | Prunus Lauro- | August | Sehr helle Sonne 29,6° 6,0 0,089 | 0,014
Matthaei cerasus (
W. u. St Prunus Lauro- | Januar | 3000 Kerzen in 30,5° 5,0 0,099 —
cerasus 20 cm Abstand
W. u. St. Prunus Lauro- | Januar 1 3000 Kerzen in 30,5° 5,0 0,093 | —
cerasus | 20 cm Abstand | |

Zufiihrung von Kohlendioxyd. Der Forderung, den Blittern
auch das Kohlendioxyd im Uberschull zuzufithren, geniigt gemiB den
Vorversuchen die Anwendung eines Luftstromes mit 5 Vol.-Proz. CO,,
der die Assimilationskammer in der Regel noch mit einem Gehalt von
3'. Prozent verlif3t. Durch Erhéhung des Kohlensduredrucks wird in den
untersuchten Fillen die Leistung nicht gesteigert, andererseits vertrigt
das Blatt die angewandte Konzentration ohne Schaden.

1) F. F. Blackman und G. L. C. Matthaei, Proc. Roy. Soc. Ser. B 76, 402, z. B. S. 428,
437, 439, 442 [1905].
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Das Gasgemisch fiillen wir in eiserne Flaschen (D), indem wir durch
einen Kompressor oder mit Hilfe einer Vorratsflasche z. B. in eine Bombe
von 101 zuerst unter 5 Atmosphidren Druck Kohlendioxyd, dann unter
100 Atmosphidren Luft einpressen. Die Druckflasche wird vor der Ver-
wendung unter zeitweisem Umdrehen einen Tag lang stehen gelassen.
Zur Analyse leitet man das Gas aus der Flasche durch den Trocknungs-
und den Natronkalkapparat in die Gasuhr und bestimmt das zu einem
Liter Luft gehérende CO, .

Regulierung des Gasstromes. Wihrend der Assimilations-
versuche soll der Gasstrom wegen des schidlichen Raumes, hauptsichlich
in der Assimilationskammer, konstant sein. Das Kohlendioxyd wird in
einem Intervall fiir ein bestimmtes Luftvolumen ermittelt, und bei un-
regelmédfBigem Strom wiirde sich ein verdnderlicher Gehalt desselben im
schadlichen Raum einstellen ; man finde dann bei konstanter Assimilation
schwankende Betrige von CO, auf das Liter austretende Luft.

Die GleichmiBigkeit des Gasstromes wird mit einem Strémungs-
manometer (M) beobachtet, das wir durch die Freundlichkeit des Herrn
F. Haber dem Kaiser Wilhelm-Institut fiir physikalische Chemie ver-
danken. Es ist zwischen Blasenzihler (Z) und Befeuchter (Bf) einge-
schaltet. Das Gas findet in einer langen gewundenen Capillare einen
mit der Strémungsgeschwindigkeit steigenden Reibungswiderstand. Der
fir eine bestimmte Geschwindigkeit erforderliche Druck wird als Diffe-
renz zweler mit dem Anfang und dem Ende der Capillare kommuni-
zierender Quecksilbersdulen abgelesen. Diesen Apparat haben wir auf
eine Quecksilberh6he von 40 mm bei einer Stromungsgeschwindigkeit
von 31 in der Stunde geeicht.

Befeuchtung. Um das Eintrocknen der Blitter zu verhiiten, ist
es, obwohl ihre Stiele in Wasser eintauchen, nicht ausreichend, den
Gasstrom bei gewohnlicher Temperatur mit Wasserdampf zu sittigen.
Die meisten Bliatter blieben aber auch bei langer Versuchsdauer und
starker Transpiration in frischem Zustand, da wir den Luftstrom einen
Befeuchtungsapparat (Bf) von etwas hoherer Temperatur passieren
lieBen. Er befindet sich zwischen dem Strémungsmanometer und der
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Assimilationskammer. Das Gas nimmt seinen Weg durch eine mit Glas-
wolle und Wasser gefiillte Wetzelsche Absorptionsflasche, die in einem
Thermostaten 5 ° iiber die Versuchstemperatur erwdrmt wird. Die Ver-
bindungsréhre von hier zum Assimilationsraum liegt auf einer schwach
geheizten Asbestplatte. Den Thermostaten wenden wir an, um den Be-
trag der im Wasser des Befeuchters gelosten Kohlensaure konstant zu
halten; wegen der Nahe der heiBen Lampe 1a8t man zur Einstellung des
Thermostaten in ithm durch eine Bleischlange (B,) Kiihlwasser flieBen.

Trocknungs-und Absorptionsvorrichtungen. Die analytischen
Apparate sind zum Schutz vor Bestrahlung von der Lampe durch einen
Schirm (Sch) getrennt. Beim Austritt aus der Assimilationskammer wird'der
Gasstrom in die Trockenrohre und dannin den Natronkalkapparat gefiihrt.
Der Trockenapparat (T") besteht aus einem kleinen Reservoir fiir Kondens-
wasser und einer Réhre mit vier senkrecht stehenden und vier wagrecht
liegenden Kugeln. Ein kleines Manometer an dem Kondenstépfchen zeigt
an, daB in den analytischen Apparaten keine Verstopfung droht. Von den
Kugeln im aufsteigenden Teil sind die zwei unteren mit grobem, die oberen
mit feinkérnigem Chlorcalcium beschickt, die horizontal angebrachten Ku-
geln mit Phosphorpentoxyd. Diese Fiillung bleibt monatelang brauchbar.

Das Kohlendioxyd wird sehr gut mit Natronkalk absorbiert in U-
Rohren (U), die wir paarweise parallel stellen und verbinden. Die an das
Trocknungsrohr anstoende U-Roéhre ist ganz mit feinkdrnigem Natron-
kalk gefiillt, die zweite U-Rohre auch zur Hilfte mit Natronkalk, und
zwar mit frisch ausgegliihtem. Darauf folgt in dieser R6hre ein Stopfen
Glaswolle und iiber der leeren Hilfte des Schenkels wieder ein Bausch
Glaswolle und dariiber Phosphorpentoxyd; dadurch wird vermie-
den, daBl entstehende Phosphorsdure zum Natronkalk gelangt. Das dop-
pelte U-Rohr, dessen Gewicht etwa 150 g ist, wird auf + 0,1 mg genau
gewogen. Bei linger dauernden Versuchen schalten wir den Einflufl der
Luftfeuchtigkeit aus durch Wagung eines Kontrollapparates.

Die Gasuhr. Der von Kohlendioxyd befreite Luftstrom passiert auf
dem Wege zur Gasuhr ein offenes Manometer (Mo), das zur Kontrolle des
Dichtseins der ganzen Apparatur dient. Die Priifung nehmen wir vor,
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indem das Einleitungsrohr der Gasuhr geschlossen und so viel Gas aus der
Druckflasche entnommen wird, da3 im Steigrohr des Manometers die einge-
fiillte Kochsalzlosung 50 cm hoch ansteigt ; die Siule muf3 nach dem SchlieBen
des Reduktionsventils an der Stahlflasche unverdndertes Niveau behalten.

Die exakte Bestimmung des durchgeleiteten Luftvolumens hiangt von
aufmerksamer Arbeit mit der Gasuhr ab. Zum Schutz vor plétzlichen
Temperaturdnderungen ist sie in ein Asbestgehiuse eingeschlossen. Wir
vermeiden den Zutritt kohlensdurehaltiger Luft in die Uhr; bei Versuchs-
beginn, wenn ein Gasstrom von 6o Litern Stundengeschwindigkeit etwa
5 bis 7 Minuten lang die ganze Apparatur durchspiilt, absorbieren wir das
Kohlendioxyd in Waschflaschen, die mit konzentrierter Kalilauge be-
schickt sind. Am Ende von jedem MeBintervall wird vor dem Abnehmen
der Natronkalkrohren der EinlaBhahn der Gasuhr geschlossen, um in ihr
den kleinen Uberdruck zu erhalten, der zur Uberwindung der Reibung
des Werkes erforderlich ist. Wenn das Ziahlwerk nicht von genau sym-
metrischer Konstruktion ist, so beniitzt man zweckmaBig nur ganze Um-
drehungen. Die in den Versuchen der vorliegenden Abhandlung angewandte
Gasuhr gestattete die Ablesung von 10 ccm und die Schitzung von 1 ccm.

Die Temperatur der Gasuhr und der Barometerstand werden bei den
Berechnungen beriicksichtigt.

Durch die Entbindung des aquivalenten Sauerstoffvolumens aus dem
assimilierten Kohlendioxyd erfihrt die austretende Luft Volumvermeh-
rung, fiir welche ein Abzug gemacht werden muB; diese Korrektur ist
bei den mitgeteilten Werten angebracht worden.

B. Das Pflanzenmaterial.

Die Blitter sind in allen Fillen in gleichméaBigem, frischem Zustand,
moglichst unverdndert nach der Abtrennung von der Pflanze, fiir die
Assimilationsversuche angewandt worden; die Einwirkung kiinstlich ge-
schaffener Bedingungen nach dem Pfliicken haben wir vermieden. Die
bis zum Beginn der Messung erforderliche Zeit der vorbereitenden Perio-
den fiir die Sattigung mit Kohlendioxyd und fiir die Atmung betrug nur
eine bis anderthalb Stunden.
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G.L.C.Matthaei') hat die Erfahrung mitgeteilt, daB3 die Bldtter in der
ersten Zeit nach dem Pfliicken unregelmiBige Atmung besitzen und auch
mitunter UnregelmiBigkeiten der Assimilationstatigkeit zeigen. Um sol-
che Zufilligkeiten zu vermeiden, hilt Matthaei ein mindestens 24stiin-
diges Aufbewahren der Bldtter unter geeigneten Bedingungen fiir ratsam
zur Vorbereitung fiir den Assimilationsversuch. Zum Unterschied von
diesem Standpunkt ist es die Absicht unserer Versuche, diejenigen Eigen-
tiimlichkeiten zu bestimmen, welche das Blatt zur Zeit der Abtrennung
von der Pflanze besitzt. Eine ausgleichende Vorbehandlung wiirde die
Besonderheiten des Verhaltens zu verwischen und die Einfliisse innerer
Faktoren auf die Assimilation abzuschwichen drohen. In der Tat sind
wir gerade dadurch, daB8 die Bldtter moglichst frisch zur Untersuchung
gelangten, keinen anderen Stérungen begegnet als solchen, die zu den
physiologischen Eigentiimlichkeiten der untersuchten Pflanzen gehérten,
zum Beispiel zu den herbstlichen Verdnderungen. Und wir finden, wie
einige Beispiele in der folgenden Tabelle g zeigen, an verschiedenen Tagen
mit Blattern derselben Pflanze in frischem Zustand und unter gleichen
Bedingungen, mit gleichem Trockengewicht und gleicher Fldche, iiber-

einstimmende Betriage der Assimilation.

Tabelle g.
Assimilation gleichartiger Bldtter unter gleichen Bedingungen.

Assimiliertes CO, (g) in 1 Stunde bei 25°
Pflanzenart Zeit . fiir 1 g Trocken- .
fir 10 g Blatt substanz fiir 1 qdm

Helianthus annuus 2. Juli 0,230 0,134 0,079
" v 3. 0,250 0,129 0,075

”» » 31. 0,228 0,137 0,072
Sambucus nigra 13. Juli 0,146 0,053 0,033
'y 'y 4. 0,145 0,056 0,032
Sambucus nigra var. aurea 9. Juli 0,096 0,050 0,020
" ' 10. ,, 0,097 0,051 0,021

Hingegen machten sich Stérungen, die nicht von den natiirlichen Ver-
haltnissen des Objektes, sondern von den ihm aufgezwungenen Bedin-

gungen verursacht waren, gerade dann bemerkbar, wenn wir gewisse

1) G. L. C. Matthaei, Phil. Trans. Roy. Soc. Ser. B 197, 47, 61 [1904].
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Blitter, sei es nur einen halben Tag, vorsichtig aufbewahrten. In folgen-
dem Beispiel (Tabelle 10) zeigten Bldtter von Quercus Robur schon nach
6 Stunden eine Schidigung der Assimilation, die vielleicht auf teilweiser
SchlieBung der Spaltéffnungen beruhte.

Tabelle 10.
8,0 g Blatter von Quercus Robur.

1 | i s aps .
' Fliche der Blitter | Trockengewicht Assimiliertes CO, (g) bei 25°
Vorbehandlung in gem ; der Blitter ! in der 1. Stunde ! in der 2. Stunde
. ' X ! i
Blatter, sogleich verwendet . 383 | 3,60 , 0,157 0,151
Blidtter, 6 Stunden nach dem : :
Sammeln verwendet . . . 435 | 3,10 | 0,065 0,070

Fiir vergleichende Vérsuche, auch wenn sie zeitlich weit auseinander
liegen, wihlen wir von demselben Zweige eines Baumes (Ulme, Ahorn),
Strauches (Holunder) oder Krautes (Kiirbis, Sonnenblume) gegenstandige
Blatter aus oder in vielen Féllen die entsprechenden Bldtter benachbarter
Zweige einer Pflanze.

Die Blatter werden morgens gepfliickt, in ein feuchtes Tuch gelegt
und mit Papier umhiillt. Nachdem die ersten Vorbereitungen fiir den
Versuch getroffen sind, werden die Blatter gut vermengt und in drei
Quanten geteilt. Fiir den Versuch, zweitens fiir Flichen- und Trocken-
gewichtsbestimmung, drittens fiir die Bestimmung des Chlorophyllgehal-
tes. Fiir den Versuch schneiden wir die Stiele unter frischem Leitungs-
wasser mit einem scharfen Messer etwa 3 bis 5 mm von der Blattbasis ent-
fernt und parallel der Blattspreite ab und breiten die Bldtter durch Ein-
stecken in das Silberdrahtnetz der Assimilationskammer zu einer mog-
lichst liickenlosen Fldche aus.

Die Bestimmung des Trockengewichts geschieht, unter Vermeidung der
bei langsamem Trocknen eintretenden Gewichtsminderung durch Verat-
mung, in einem mit Schwefelsdure und Alkali beschickten Exsiccator, der
mit der Hochvakuumpumpe evakuiert und mit elektrischen Gliithbirnen
geheizt wird. Die Blattflichen bestimmen wir nach der Angabe von

W. Plester!), und zwar mittels kartonstarken Celloidinpapieres, auf das

1) W. Plester, Beitr. z. Biol. d. Pflanzen 11, 249, 253 [1912].
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wir die Blatter, mit Glasstreifen beschwert, zum Kopieren ausbreiten. Die
Flachen werden nach dem Gewichte derausgeschnittenen Kopien berechnet.

Zu jedem Assimilationsversuch gehdrt die quantitative Bestimmung
des Chlorophyllgehaltes der Blidtter nach der in unseren ,,Untersuchungen
tiber Chlorophyll“t) angegebenen und in der ersten Abhandlung dieser
Reihe ausgearbeiteten Methode. Sie beruht auf colorimetrischem Ver-
gleich mit isoliertem Chlorophyll, dem natiirlichen Gemisch der beiden
Komponenten a und b.

In manchen pflanzenphysiologischen Untersuchungen findet man, daB
zur relativen Bestimmung der Chlorophyllgehalte verschiedener Blédtter in
Ermangelung einer brauchbaren Methode die Extrakte ohne weiteres mit-
einander colorimetrisch verglichen werden?). Die Bestimmung wird aber
dadurch gestort, daB3 manche Bliatter mehr, andere weniger Carotinoide
enthalten. Namentlich bei chlorophyllarmen Blidttern wird die Genauig-
keit der Analyse sehr beeintrachtigt, wenn man das ganze Gemisch der
griinen und gelben Farbstoffe fiir die colorimetrische Bestimmung an-
wendet. Diese 148t sich nur so mit hinreichender Genauigkeit ausfiihren,
daB man mit dem Gemisch der Chlorophyllkomponenten 4 und b in ihrem
natiirlichen Verhiltnis den Extrakt der Blatter vergleicht, nachdem durch
Behandeln mit Alkali das Chlorophyll gebunden ist und die Carotinoide
durch Ausdthern entfernt sind.

Die frischen Blatter werden mit Quarzsand zerrieben und mit Aceton
extrahiert. Den Gesamtfarbstoff fithrt man in Ather iiber und trennt
das Chlorophyll durch Verseifung und Kaliumsalzbildung mit methyl-
alkoholischer Lauge von  den gelben Begleitern ab.

Um bei allen Beispielen sowohl fiir Trockengewicht, Chlorophyllgehalt
wie fiir die assimilatorischen Leistungen vergleichbare Werte angeben
zu konnen, sind die gefundenen Zahlen fast durchwegs auf 10 g frische
Bldtter umgerechnet worden, und zwar, wo es geschehen ist, unter gleich-

zeitiger Angabe der fiir den Versuch wirklich angewandten Blattmenge.

1) S. 8o (Berlin 1913).
%) In der im folgenden zu besprechenden Arbeit von W. Plester werden die gesamten
Extrakte von Blittern griiner Stammiformen und gelber Varietidten colorimetrisch verglichen.
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C. Zur Ausfiihrung der Versuche,

Nachdem die Assimilationsdose mit den Bldttern beschickt ist, wird
sie in das Bad eingesetzt und die Temperatur derselben auf 25 °, die des
Befeuchters auf 30 ° gebracht. Der Versuch beginnt mit dem Durchspiilen
des Apparates mit Ausnahme des Stréomungsmanometers und der Trock-
nungsréhre durch einen kraftigen Strom der 5proz. Kohlensdure.
Nach 5 Minuten wird der Gasstrom auf die endgiiltige Stundengeschwin-
digkeit von 3 Litern eingestellt und auf der einen Seite der Assimilations-
kammer das Stromungsmanometer, auf der anderen der Trockenapparat
angeschlossen. Zugleich werden die Blatter vor Licht geschiitzt und 10
bis 20 Minuten lang in dem Gasstrom gehalten, ehe die Vorperiode der At-
mung beginnt. Nach dieser Zeit beginnt die Messung derselben, indem der
EinlaBhahn der Gasuhr, wenn der Zeiger den Nullstrich erreicht, geschlos-
sen und ein Natronkalkapparat angeschaltet wird. Zuerst vergewissern wir
uns, dall der Apparat dichtist, mit Hilfe eines Uberdrucks aus der Druck-
flasche, entspannen dann langsam den Druck durch Offnen des EinlaB-
hahnes an der Gasuhr und fithren den Gasstrom in der richtigen, mit dem
Stromungsmanometer eingestellten Geschwindigkeit durch den Apparat.

Fiir die Beriicksichtigung der Atmungskohlensdure oder vielmehr fiir
die Bestimmung der auf ein Liter austretender Luft treffenden Kohlen-
saure des Gasstromes, vermehrt um den Betrag der Atmung, geniigt die
Beobachtung eines Intervalls von 20 Minuten. Die Atmungswerte sind
verhdltnismafBig geringfiigig und auch konstant genug, so dafBl die eine
Messung ausreicht, zumal es wichtiger ist, die Blidtter so friithzeitig als
moglich assimilieren zu lassen.

Waihrend der Atmungsperiode wird das Niveaugefall des Kiihlwassers
(N 1in Fig. 2) mit Wasser von konstanter Temperatur beschickt und die
Kiihlleitung eingerichtet. Kurz vor Ablauf der 2o Minuten wird das
Strahlenfilter (F) iiber dem Bade (W) angebracht, die Temperatur des
Bades auf 23 ° erniedrigt, die Heizplatte abgestellt und im richtigen Augen-
blick bei geschlossenem EinlaBhahn der Gasuhr der Natronkalkapparat
gewechselt und die 3000-Kerzen-Lampe im erforderlichen Abstande ein-
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geschaltet. In der ersten Zeit verlangt die Temperaturregulierung volle
Aufmerksamkeit. Die Natronkalkapparate werden in 20-Minuten-Inter-
vallen gewechselt.

, Diese Ausfithrung des Versuches bringt es mit sich, daB von den Be-
stimmungen fiir die einzelnen Intervalle die erste bedeutungslos ist; sie
ergibt nur einen scheinbaren Wert fiir die Assimilation, nimlich einen
viel zu tiefen. Das rithrt vom schidlichen Raum der Assimilationskammer
und des Trockenapparates her, der im ganzen etwa ein halbes Liter
betrdgt. Er ist natiirlich bei Versuchsbeginn mit dem angewandten Luft-
Kohlensdure-Gemisch + Atmungskohlensdure gefiillt und erst im Laufe
des Assimilationsintervalles oder in Fillen sehr intensiver Assimilation
sogar erst wahrend des zweiten Intervalles ist das kohlendioxydreichere
Gas vollstandig verdringt, und es hat sich in jedem Raumteil des Appa-
rates die durch den Kohlensiureverbrauch der Blitter bedingte Kohlen-
saurekonzentration eingestellt.

Die Messung des ersten Intervalles ist daher nur zur Ermittlung des
Gesamtbetrages des assimilierten Kohlendioxyds zu beriicksichtigen.

D. Der Gang der Assimilation,

Im folgenden soll an beliebigen Beispielen aus dem in den nichsten
Abschnitten behandelten Versuchsmaterial der Gang der Messungen und
die Ableitung der Ergebnisse dargelegt werden, so daB es weiterhin geniigen
wird, das Resultat eines Versuches mit einer einzigen Zahl zu verzeichnen,
welche die assimilatorische Leistung ausdriickt.

In der Regel ist das Resultat das arithmetische Mittel des zweiten bis
vierten, bei Versuchen mit besonders hoher Leistung das Mittel des drit-
ten und vierten Intervalles.

Da es sich in dieser Arbeit darum handelt, die groBten Leistungen zu
registrieren, die das Blatt bei der gewihlten Temperatur zu vollfithren
imstande ist, und die Leistung fiir weitere SchluBfolgerungen auf den
Chlorophyllgehalt zu beziehen, so wihlen wir fiir die Berechnung der As-
similationszahlen in Fillen rasch nachlassender Assimilation die héchsten
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beobachteten Werte, die dann infolge der Stérung durch die schiidlichen
Raume immerhin noch zu tief gefunden sein diirften.

Erstes Beispiel (Tabelle 11): Helianthus annuus.

Blédtter: Von Anfang Juli, Frischgewicht 9,0 g, Fliche 302 qcm, Trocken-
gewicht 1,75 g, Chlorophyll 13,5 mg, Xanthophyll 1,1 mg, Carotin 0,6 mg.

Versuchsbedingungen: 25°, 3000 Kerzen in 25cm Abstand, 5 vol.-
proz. CO,, Gasstrom 4,51 in der Stunde.

Zusammensetzung des Gasstromes im Dunkelversuch: 0,1037 g CO,
im Gemisch mit 11 feuchter Luft (23° 756 mm).

Tabelle 11.
| | .
| | €O, (g) im Ge- Assimiliertes CO, (g)
Temperatur . Inte'rvall Austret.ende Luft | misch mit 1 1 2
in Minuten ‘ (in 1) | austretender Luft | fiir das Intervall fir 1 Stunde

25,0° 21 | 1,60 0,0755 0,045T 0,126
25,0° 19 1,40 0,0569 0,0055 0,207
25,0° 20 1,50 0,0544 0,0739 0,222
25,0° 20 ( 1,55 0,0542 0,0767 0,230
25,5° 22 ! I 65 0,0561 0,0784 0,213
26,0° 18 1,35 0,0559 0,0645 0,215
25,5° 20 1,40 0,0517 0,0728 0,218
25,0° 21 1,55 0,0561 0,0738 0,211

Zweites Beispiel (Tabelle 12): Sambucus nigra.

Blatter: Von Mitte Juli, Frischgewicht 8,0 g, Fliche 359 qcm, Trocken-
gewicht 2,05 g, Chlorophyllgehalt 18,8 mg.

Versuchsbedingungen: 25°, 3000 Kerzen in 25 und in 35 cm Abstand
4,5 vol.-proz. CO, Gasstrom 31 in der Stunde.

Zusammensetzung des Gasstromes im Dunkelversuch: 0,0874 g CO,
im Gemisch mit 11 feuchter Luft (24°, 761 mm).

Tabelle 12.
Temperatur Beleuchtung .Inte‘rvall Austretf:nde Luft (ﬁicégg::l ?T Assimiliertes CO, (g)
(Lux) in Minuten ! (in 1) austretender Luft | fiir das Intervall | fiir 1 Stunde
25,0° 48 ooo 20 1,00 0,0698 0,0176 0,053
25,0° 48 ooo 20 1,00 0,0502 0,0372 0,112
25,0° 48 ooo 20 1,00 0,0486 0,0388 0,116
25,0° 24 000 20 1,00 0,0501 0,0373 0,112
25,0° 24 000 20 1,00 0,0500 0,0374 0,II2
25,0° ! 24 000 21 1,05 0,0516 0,0375 0,108
25,0° 12 000 19 0,95 | 0,0534 0,0319 0,102
| ee e .o Pt e ‘
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Drittes Beispiel (Tabelle 13): Acer Pseudoplatanus.

Alte Blitter: Von Ende Juni, Frischgewicht 6,0 g, Flache 469 qcm,
Trockengewicht 2,15 g, Chlorophyll 24,0 mg, Xanthophyll 1,3 mg, Caro-
tin 0,7 mg.

Versuchsbedingungen: 25°, 3000 Kerzen in 25 cm Abstand, 5 vol.-
proz. CO,, Gasstrom 31 in der Stunde.

Zusammensetzung des Gasstromes im Dunkelversuch: o0,1046 g CO,
im Gemisch mit 11 feuchter Luft (20,5° 762 mm).

Tabelle 13.
Temperatur i Intervall Austretende Luft I Icncl)tz z(gl) ;ilst(r;::e ]rﬁlci Assimiliertes CO, (g)
| o Minuten (in 1) I Luft fiir das Intervall fir r Stunde
25,0° 20 1,00 0,0863 0,0183 0,055
25,0° 20 : 1,00 0,0661 0,0385 0,116
25,0° | 20 1,00 0,0631 0,0415 0,124
25,0° 21 1,05 0,0054 0,0412 0,118
25,0° 19 0,95 0,0716 0,031I0 0,098
25,0° 20 1,05 0,0784 0,0273 0,082
25,0° 20 0,95 ! 0,0769 0,0260 0,078
25,0° 20 1,00 ] 0,0825 0,0218 0,065

Viertes Beispiel (Tabelle 14): Acer Pseudoplatanus.

Junge Blatter: Von Ende Juni, Frischgewicht 6,0 g, Fliche 358 qcm,
Trockengewicht 2,00 g, Chlorophyll 5,0 mg, Xanthophyll 0,6 mg, Caro-
tin 0,3 mg.

Versuchsbedingungen: 25° 3000 Kerzen in 25cm Abstand, 5 vol.-
proz. CO,, Gasstrom 31 in der Stunde.

Tabelle 14.
Temperatur ) Inte‘rvall Austretende Luit r(;]?tz z(gl) ;:;t?:tx;izcel; Assimiliertes CO; (g)
in Minuten (in 1) Luft fiir das Intervall fiir 1 Stunde
25,0° ‘i 20 0,95 ‘ 0,0988 0,0048 0,014
25,5° ] 20 1,00 ‘ 0,0841 0,0198 0,059
25,0° } 21 1,05 ) 0,0853 0,0195 0,056
25,0° | 20 % 1,00 ‘ 0,0843 0,0195 0,059
25,0° ' 19 0,95 ‘ 0,0842 0,0186 0,059
25,0° 21 1,00 | 0,0854 0,0183 0,0521)
25,0° 19 ‘f 0,90 \ 0,0831 0,0185 0,058
25,0° } 20 l 1,00 ‘ 0,0833 0,0204 ‘ 0,061

1) Dieser Wert wurde .infolge Verstopfung des Gasweges zu tief gefunden.
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Zusammensetzung des Gasstromes im Dunkelversuch: 0,1039 g CO,
im Gemisch mit 11 feuchter Luft (21,5° 758 mm).

Den Beispielen kommt noch eine iiber die Technik des Versuchs
hinausgehende Bedeutung zu, indem sie die mehr oder minder groBe
Konstanz der Assimilationsleistung erkennen lassen, die bei Licht-
iiberschuB3 und Kohlensaureiiberschufl und bei giinstiger Temperatur er-
zielt wird.

Das dritte und vierte Beispiel sind direkt vergleichbar, da hier gleich-
zeitig zwel Blattproben von demselben Baum untersucht sind: junge
(Beispiel 4) und alte Blatter (Beispiel 3). Die Leistung der ersteren ist
stundenlang konstant, die Leistung der alten Blitter fillt schon in der
zweiten Stunde. Dasselbe Bild gleichbleibender Assimilation in gewissen
Fallen, inkonstanter in anderen, zeigt sich auch an vielen weiteren Bei-
spielen, von denen noch einige in der folgenden Tabelle (15) zusammen-
gestellt werden. Man erkennt an ihnen, welche Umstinde fiir die Kon-
stanz entscheidend sind.

Blatter, die reich an wasserigem Zellinhalt sind, arm an Trocken-
substanz (Beispiel 1 und 2 der Tabelle), wie Krauter und junge Baumblitter,
assimilieren mit groBer Konstanz. Dasselbe ist der Fall bei chlorophyll-
armen Bldttern der gelbbldttrigen Varietiten von Ahorn, Ulme und
Taxus (Nr. 3, 5 und 7). Das Gegenteil trifft zu bei trockenen (Beispiel
11 und 12), chlorophyllreichen Blittern und bei solchen, die sehr hohe
Assimilationsbetrdge liefern (Nr. 4 und 6).

Man kann aus diesen Beobachtungen mehrere interessante Folge-
rungen ziehen:

Der Riickgang der Assimilation ist nicht durch eine Schidigung des
Chlorophylls infolge der starken Belichtung oder der hohen Temperatur
bedingt.

Das Chlorophyll iibt keinen Schutz aus; gerade die chlorophyllarmen
Blatter erweisen sich ja als die ausdauerndsten.

Das Sinken der assimilatorischen Leistung erklirt sich durch die An-
hdufung der Assimilate in hoher Konzentration. Bei der intensiven Assi-

milation in wasserarmen Blidttern kommt es wahrscheinlich zu Stérungen,
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Tabelle 15.

Gang der assimilatorischen Leistung verschiedener Blidtter unter
Bedingungen von maximalem Licht und Kohlendioxyd.

Versuche mit 10 g frischen Blittern.

Nr. ! Pflanzenart Beschre}bung Datum T;:?:;ﬁ Tempe- ASSimﬂi‘eﬂeS 0= ® Wéh;rend der
1 der Blatter | Ging) | ratur x.Stundejz‘Stundefg.Stundj4.Stunde
1| Pelargonium peltatum - junge Blitter 1 Ende | 0,6 | 30° {0,118 Eo,ug 0,118
2 . zonale o, . f}Februar 1,0 | 30° :o,ogzio,093 0,093
3| Acer Negundo, gelbe |alte Blatter 1,0 | 30° [0,150 /0,154 | 0,154 | 0,144
Varietit | Mitte | !
4| Acer Negundo, griine vy " 1 Juni 2,0 | 30° 10,260/0,188 | 0,152 —
Stammform | ,
5| Ulmus, gelbe Varietdt |alte Blitter 17. Juli | 2,3 | 25° [o,099! — | — i 0,096
6 ,, grine Stammform| ,, " 21. ,, 3.0 | 25° |o,135 — g — o116
7| Taxus baccata, gelbe junge Zweige |26. Juni 2,5 | 25° 0,020 0,019]0,019]0,0Ig
Varietat {
8| Taxus baccata, griine . v | 27. 2,8 | 25° 0,066 | 0,062 0,056 | —
Stammform J
9| Taxus baccata, griine 'alte, vorjihrige| 28. ,, 3,5 | 25° |0,051 |0,047 0,040] —
Stammform - Zweige ; ;
10! Laurus nobilis junge Blatter |30. Juni| 3,1 | 25° |0,075]0,072 0,071 —
Tl o, . alte, vorjdhrige | 1. Juli | 5,0 | 25° 0,078 | 0,070 | 0,065 ’ —_
, Blatter 1
12| Prunus Laurocerasus alte Blatter Mitte 2,9 | 30° 0,080 0,067 0,650
| Februar ‘, ;

indem die Assimilate nicht rasch genug in 18slicher Form abtransportiert
oder in unloslicher Form abgeschieden werden.

DaB dieses allmédhliche Nachlassen der Assimilation nicht beobachtet
wird bei den chlorophyllarmen Blittern, zeigt, daB unter den angewand-
ten Bedingungen der Belichtung nicht von einer Ermiidung der Chloro-
plasten gesprochen werden kann. Die Erscheinung sinkender Assimila-
tion, die E. Pantanelli') bei seinen Versuchen mit der Gasblasen-
methode an Wasserpflanzen beschreibt und als Ermiidung der Chloro-
plasten betrachtet, ist von ihm unter Bedingungen sehr intensiver Be-
lichtung beobachtet worden.

Bei hoheren Temperaturen (iiber 30°) kénnen auch noch andere Um-

!) E. Pantanelli, Jahrb. f. wissensch. Botanik 39, 165 [1903]; vgl. dazu die Kritik
von F. F. Blackman und A. M. Smith, Proc. Roy. Soc. Ser. B 83, 389 [1911].
Willstitter-Stoll, Assimilation. 6
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stinde verzogernd auf den Assimilationsvorgang einwirken, wie Stérun-
gen im Protoplasma durch gesteigerte Atmung, Stoffwechselanomalien
und Veranderungen osmotischer Art.

IV. Assimilationsleistungen normaler Blitter verschiedener
Pflanzenarten.
Eine Anzahl verschiedener Pflanzenarten wurde hinsichtlich der assi-
milatorischen Energie normaler Blidtter verglichen. Die angewandten
Bldtter waren nur unter Vermeidung besonderer Verhiltnisse ausgewihlt,

also unter AusschluB von chlorophyllarmen, von jungen und alten Blit-

tern.
Tabelle 16.
Normale Assimilationszahlen a) bei 25°.
5proz. CO,, ungefihr 48 ooo Lux.
Fir den Assimiliertes CO, (g) in d
Versuch {Von 10 g frischen Blittern stmilierte 2 (g) in der
ange- Stunde von Assimi-
Nr. Pflanzenart Datum wandtes lations-
Gewicht | Trocken- Fliche Chloro- 108 1g 1 qdm zahl.
der |substanz (qdm) phyll | frischen |Trocken-| Blatt-
Blitter (g) (mg) |Blittern |substanz | fliche
1 | Aesculus Hippocastanum| 3.VI. | 8,0 | 2,04 | 482 | 24,7 |0,159| 0,054| 0,033 | 6,4
2 | Acer Negundo 4. VL. 5,0 | 2,22 | 646 | 24,8 |0,192| 0,086| 0,040 | 7,7
3 | Ampelopsis quinguefolia 8.VI.| 5,0 | 2,00 | 638 | 28,8 |0,178| 0,089| 0,028 | 6,2
4 | Acer Pseudoplatanus 24.VI. | 6,0 | 3,58 | 782 | 40,0 |0,207| 0,058]| 0,027 | 5,2
5 ! Tilia cordata 25. VI. 8,0 | 3,19 | 663 | 28,1 {0,188 0,058]| 0,028 6,6
6 | Laurus nobilis?) 1. VIL. | 10,0 | 3,10 | 388 | 12,7 |0,075| 0,024|0,019| 5,9
7 | Sambucus nigra 13. VII. | 8,0 | 2,95 | 429 | 22,2 | 0,146 0,056 | 0,034 | 6,6
8 | Ulmus 20. VIL. | 8,0 | 2,04 | 526 | 16,2 |0,III| 0,038|0,022| 6,9
9 | Rubus 25. IX. | 50 | 3,60 | 712 | 32,4 |0,188| 0,052|0,026| 5,8

Aus den Tabellen 16 und 17 ergeben sich fiir viele gewohnliche Laub-
bldatter dhnliche Assimilationszahlen. Dieselben liegen fiir die Assimila-
tion bei 25° zwischen 5,2 und 7,7 und ihr Mittelwert betrdgt 6,4. Fiir die
Assimilation bei 30° bewegen sich die Zahlen zwischen 6,5 und 9,1 und
das Mittel ist 8,0.

Die gewdhlten Beispiele weisen in der Beschaffenheit der Blatter,
namentlich im Chlorophyllgehalt, bedeutende Unterschiede auf, denen eine
anndhernde Ubereinstimmung in der Assimilationszahl gegeniiber steht.

1) Diesjahrige Blitter, aber nicht von der Spitze der jungen Sprosse.
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Tabelle 17.
Normale Assimilationszahlen?) b) bei 30°.
5proz. CO,, ungefihr 48 ooo Lux.

. i U
Von 10 g frischen Assimiliertes CO, (g)
An(g;:v‘:;ia;ﬁtes Blittern in der Stunde von Assimi-
Nr. Pflanzenart Datum | 3. pistter | Trocken- | Chloro- 0g 1g lations-
substanz phyll frischen Trocken- zahl
() ) (mg) Blittern | substanz
1 | Prunus Laurocerasus Febr. 10 3,40 12,2 0,098 0,029 8,1
2 | Primula v 10 0,90 11,4 0,105 | 0,117 9,1
3 | Hydrangea opulodes C. Koch| ,, 10 1,21 9,2 0,060 | 0,050 6,5
4 | Pelargonium zonale v 10 0,96 12,5 0,003 0,097 7.4
5 |Hostia plantaginea Aschers. . 10 1,00 10,0 0,088 | 0,088 8,8

In diesen Fillen scheint die Assimilationsenergie der Blidtter einfach
durch ihren Chlorophyllgehalt bedingt zu sein. Die Frage, ob die assi-
milatorische Leistung verschiedener Pflanzen dem Chlorophyllgehalt ihrer
Blitter proportional sei, ist in der Pflanzenphysiologie schon vor Jahr-
zehnten erértert worden, noch ehe es moglich war, sie auf Grund quan-
titativer Bestimmungen des Pigmentes zu behandeln.

Im Institut von Sachs hat C. Weber?) fiir mehrere Pflanzen nach
einer Methode, die Sachs spater mit der Blatthilftenmethode iibertrof-
fen zu haben glaubte, die Mengen der von gleichen Blattflachen und in
gleichen Zeiten gebildeten Trockensubstanz ermittelt, um die Assimila-
tionsenergien zu vergleichen. Er fand, daf die verschiedenen Pflanzen-
arten spezifische Assimilationsleistungen vollbringen, also ,,dal die Assi-
milationsenergie unter iibrigens gleichen Bedingungen nicht die ndmliche,
sondern eine jeder Spezies eigenartige sein wird‘.

Assimilationsenergie nach C. Weber (Leistung von 1 qm in 10 Stunden).

Tropaeolum majus. .. ....... ... 4,466 g
Phaseolus multiflorus . .. ........ 3,215 g
Ricinus communis . ... ... ...... 5,202 g
Helianthus annuus . . .. ... ... ... 5,569 g

Die Erklirung fiir diese Beobachtungen hat wenige Jahre spiter

1) Versuche mit Warmhauspflanzen.
2) C. Weber, Arb. d. botan. Inst. in Wiirzburg 2, 346 [1879] und Inauguraldissertation
,,Uber spezifische Assimilationsenergie”, Wiirzbarg 1879.

6*
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G. Haberlandt?®) gegeben in seiner Untersuchung iiber die , Verglei-
chende Anatomie des assimilatorischen Gewebesystems der Pflanzen.
Nachdem Haberlandt die Frage aufgeworfen, worauf diese spezifische
Assimilationsenergie beruhe, ,ist es der Unterschied im anatomischen
Bau der assimilierenden Laubbldtter, oder ist es Verschiedenheit im
Chlorophyllgehalte, oder ist es die spezifische Konstitution des assimilie-
renden Plasmas, welche die Ungleichheit der Assimilationsenergien zur
Folge hat? hielt er es fiir das Néchstliegende, ,,in dem ungleich groBen
Chlorophylligehalte die Ursache fiir die in Rede stehende Erscheinung auf-
zusuchen®. In diesem Sinne wurde die Menge der Chlorophyllkérner in den
Blattspreiten der von Weber beniitzten vier Spezies durch Zihlung be-
stimmt und pro Quadratmillimeter Blattfliche folgende Werte gefunden :

Tropaeolum majus . . ... .... .. 383 000 Chlorophyllkérner
Phaseolus multiflorus . ... ... .. 283 000 '
Ricinus communis . . ... ... ... 495 000 .
Helianthus annuus . . .. .. ... .. 465 000 '

Es zeigte sich, ,,daf} bei dhnlich gebauten Laubblittern die spezifischen
Assimilationsenergien annihernd proportional sind den Gesamtmengen
der Chlorophyllkérner in den betreffenden Blattflicheneinheiten®,

Spezifische Anzahl
Assimilationsenergie  der Chlorophyllkérner
nach C. Weber nach G. Haberlandt
Bezogen auf Tropaeolum majus = 100 100
Phaseolus multiflorus 72 64
Ricinus communis 1185 120
Helianthus annuus 124,5 122

so daf3 der SchluB} gezogen werden durfte: | Die spezifischen Assimilations-
energien werden sich also héchstwahrscheinlich in allen Féllen aus der GroBe
des Chlorophyllgehaltes und aus dem anatorischen Bau der Assimila-
tionsorgane in geniigender Weise erkliren lassen.” Diese Folgerung ist
aber spiter von Haberlandt?) mit folgender Bemerkung erginzt und

) G. Haberlandt, Jahrb. f. wissensch. Botanik 13, 84 u. 179 [1882].
®) G. Haberlandt, Physiologische Pflanzenanatomie, 4. Aufl.,, S. 252 [1909].
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vertieft worden: ,, Wahrscheinlich ist die Assimilationsenergie der Chloro-
plasten bei verschiedenen Pflanzen auch eine spezifisch verschiedene.

In den Beispielen der Tabellen 16 und 17, in welchen entsprechend der
von Haberlandt gefundenen Proportionalitidt der Chloroplastenzahl und
der Assimilationsenergie auch der Chlorophyllgehalt mit der Leistung
proportional geht, handelt es sich freilich um Bldtter, die dhnliche Ver-
héltnisse aufweisen, ndmlich um gut assimilierende, chlorophyllreiche
Pflanzen. Es wire verfriiht, aus der hier gefundenen annidhernden Uber-
einstimmung auf eine einfache quantitative Beziehung zwischen Chloro-
phyllmenge und Assimilationsbetrag zu schlieBen.

Schon einige weitere Beispiele von gleichfalls normalen, chlorophyll-
reichen Blidttern, die also in eine Reihe mit den oben angefiihrten gehéren,
zeigen betrdchtlich hohere Assimilationszahlen. Sie werden in der Ta-
belle 18 aufgefiihrt. Es sind Bldtter von einigen Pflanzen, die demnach
tiir besonders rasches Wachstum und energische Assimilation organisiert
zu sein scheinen und auch zum Teil bei den quantitativen Versuchen
fritherer Autoren iiber die Assimilation Rekordleistungen ergeben haben.

Tabelle 18.
Hohe Assimilationszahlen normaler Blatter.

jproz. CO,, ungefdhr 48 ooo Lux.

J Ange- Von 10 g frischen Assimiliertes CO, (g) in ’

wanc}tes Blittern der Stunde von Assimi-
Nr. Pflanzenart Datum | lem- | Gewicht lations-
peratur| der |Trocken- Flich Chloro-|{ 10 g 1g 1 qdm zahl

Bldtter (substanz ache phyll | frischen |Trocken-{ Blatt-

% 1 (g) (8) (gem) (mg) |Blattern |substanz| fliche

| . i

1 |Helianthus annuus | 2. VIL.| 25° | 13,5 | 1,72 | 288 | 16,5 | 0,230|0,134 | 0,080 | 14,0
2! ., ), [ 3. VIL| 25° | 9,0 | 1,94 | 336 | 15,0 | 0,250|0,129 | 0,075 | 16,7
3 v ’s 31 VII.| 25° 9,0 | 1,67 | 317 | 20,8 | 0,228 0,137 |0,072| 10,9
4 Cucurbita Pepo 22. VIL.| 25° 8,0 | 1,3 336 | 17,5 | 0,213 0,164 |0,063 | 12,1

5 |Clerodendron tricho- |27. X. |25°| 6,2 | 2,07 | 340 | 15,0 | 0,185 /0,089 0,054 | 12,3
tomum Thumb.
6 Fragaria vesca

1o, XL 25° 8,0 | 3,00 | 495 | 17,7 | 0,234 |0,078 0,052 | 10,6
7 Populus pyramidalis ’ 2

. XI. | 25° 8,0 | 3,19 | 470 | 19,0 | 0,190 | 0,060 | 0,040 | 10,0
hort.

8 | Pelargonium pel-
tatum?) : ‘ 1 |

126. II. 130° | 10,0 | 0,60 — 8,2 | 0,119 0,198 | — I14,5

>

1) Pflanze aus dem Warmhaus.
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Die assimilatorischen Leistungen sind von H. T. Brown, von F.F.
Blackman und anderen Forschern allein auf die Blattflichen bezogen
worden. Wir halten es zur Beurteilung des Zuwachses an Assimilaten, der
an Hand der prozentischen Gewichtszunahme der Blitter betrachtet
werden sollte, fiir niitzlich, in den Tabellen auBerdem die Beziehungen
der Assimilationsleistung zum Frischgewicht und zum Trockengewicht
der Blatter mitzuteilen.

Die grofite beobachtete Assimilationsleistung ist nach Blackmanund
Matthaei?) in einem Versuche (Exp. XVI der angefithrten Arbeit) mit
Helianthus tuberosus erreicht worden:

In brillanter Augustsonne, bei 29,3 bis 31,0°, 6,3 vol.-proz. CO,,in einer
Stunde fiir 50 qcm Blattfliche 0,029 g CO,, also 5,8 gauf das Quadratmeter.

Die hochsten Leistungen, die in der oben stehenden Tabelle (18,
Nr. 1 bis 3 und 4) verzeichnet sind, gehen sogar bei tieferer Temperatur
noch dariiber hinaus, ndmlich:

bei Helianthus annuus, 25° bis 8,0 g CO, auf das Quadratmeter,

bei Cucurbita Pepo, 25° 6,3 g CO, auf das Quadratmeter.

Fiir ein Quadratmeter Blattfliche, einschlieBlich der Nervatur, er-
gibt sich daraus die Bildung von 5,4 und 4,3 g Hexose in der Stunde.
Der Zuwachs betriagt nach diesen Beobachtungen 9,0 und 11,2 g Hexose
fiir 100 g angewandtes Trockengewicht von Helianthus und Cucurbita.
Die Kohlehydratbildung, bezogen auf die Blattfliche, ist ungefihr das
10 fache der in atmosphirischer Luft von Brown und Escombe?) ge-
messenen, die in einer Stunde bei 19° betrug: o,55 g Kohlehydrat
(0,88 g CO,) auf ein Quadratmeter Blatt von Helianthus.

V. Anderung der Assimilationszahl beim Wachstum.
A. Die Assimilation in der Frithjahrsentwicklung.

Uber die Ausbildung der Fahigkeit des Plasmas zur Assimilation im
Friihjahr hat A. J. Ewart?®) in der schon angefiithrten Arbeit Versuche

1)
%)
3

)

F.F.Blackman und G. L. C. Matthaei, Proc. Roy. Soc. Ser. B., 76, 402, 442 [1905].
H. T. Brown und F. Escombe, Proc. Roy. Soc. Ser. B, 76, 29, 44 [1905].
A. J. Ewart, Journ. of the Linnean Soc., Botany, 31, 364, 452 [1895/96].
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ausgefithrt. Er findet ,that when the foliage is developing in spring,
it is only when the leaves have reached a certain size and condition of
development, which varies very much in different plants, that any power
of assimilation can be detected‘.

Das Ergebnis, daB die Fahigkeit zur Photosynthese sich langsamer
als der Chlorophyllgehalt einstelle, wird durch unsere Versuche wider-
legt. Das Resultat von Ewart ist durch die von ihm angewandte Me-
thode vorgetduscht, deren Leistungsfahigkeit fiir die Untersuchung iiber-
schitzt worden ist. Mit Hilfe der Bakterienmethode kann nicht die Assi-
milation selbst festgestellt werden, sondern nur die Differenz zwischen
der Entbindung des Sauerstoffs infolge der Assimilation und seinem Ver-
brauche durch die Atmung. Gerade bei den Knospen und bei den aus
ihnen hervorbrechenden jungen Blittern ist die Atmung besonders be-
deutend. Um fiir diesen Fall die Bakterienmethode zum Nachweis der
Assimilation anzuwenden, wire es zum mindesten erforderlich, durch
Darbietung von konzentrierterer Kohlensdure die Assimilationsbedin-
gungen im Verhiltnis zur Atmung giinstig zu gestalten.

Mit den fiir die Assimilationsversuche in verschiedenen Phasen der
Friihjahrsentwicklung angewandten Blattern haben wir auch die Atmung
gemessen, deren Werte, durch die Ausfithrung der Versuche in 5 proz.
Kohlensiure in der Genauigkeit allerdings beeintrichtigt, fiir einige
von den Beispielen im folgenden angefiihrt werden.

Tabelle 19.
Atmung von Bléattern in der Frithjahrsentwicklung.
Fiir den Ver- Von 10 8 frischen Blattern in gg;tfliagll:;
Datum | such ange- 1 Stundel) gebildetes CO, (mg) bei der ersten
Nr. Pflanzenart der ersten wax}dtes Ge- Bei der |9 Tage nach |1 Monat nach| Messung in
Messung wicht der ersten der ersten | der ersten |I Stunde er-
Blatter (g) | Messung Messung Messung zeugt(c;s) CO,
1 A.c«'er Negundo 1. Mai 5,0 41 25 13 0,84
2 Tilia cordata 4. 6,0 39 24 II 0,69
3 Populus pyramidalis hort.| 5. ,, 8,0 42 17 10 0,96
4 Ampelopsis quinquefolia | 10. ,, 5,0 45 26 — 1,11
5 Quercus Robur 1. ,, 5,0 49 35 13 0,89

1) Die Bestimmung ist nur fiir ein Intervall von 2o Minuten gemacht und die Zahlen
fir eine Stunde umgerechnet.
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Man erkennt, dal mit der fortschreitenden Entwicklung der Blatter
die Atmung, bezogen auf das Blattgewicht, von den auBerordentlich
hohen frithesten Betrigen auf etwa ein Viertel zuriickgeht und daB ihre
Werte bei den jungen Bldttern im Zahlenbereich der in atmosphirischer
Luft beobachteten Assimilation liegen und sogar iiber deren Betrag noch
hinausgehen. Fiir das Quadratmeter Blattfliche betridgt beispielsweise
die Atmung bei 25° im Beispiel Nr. 3 der Tabelle 19, Populus pyrami-
dalis, in der Stunde 0,96 g CO,.

Die Besonderheit der Assimilation in der ersten Entwicklung des
Laubes ist eine ganz andere als Ewart angenommen hat. Die Assimila-
tionszahlen der Blitter sind ndmlich in der Frithjahrsentwicklung hoéher
als nach der vollendeten Entwicklung.

In den Versuchen mit 8 verschiedenen Pflanzen finden wir durch-
gehends bei sehr jungen Bliattern assimilatorische Leistungen, die, be-
zogen auf den Chlorophyllgehalt, hoher sind als bei voll entwickelten
Blattern. Fiir die frithesten Versuche wurden die eben aus den Knospzn
ausgetretenen und zwar noch kaum entfalteten gelbgriinen Bldttchen ge-
wihlt. Dabei ist der Chlorophyllgehalt der jungen Blitter, auf das Frisch-
gewicht berechnet, etwa !/, bis 1/, von dem &lterer Bldtter.

In der Mehrzahl der Fille zeigen bei etwas spiteren Proben die Assi-
milationszahlen noch ein weiteres merkliches Ansteigen, um erst dann,
wenn der iibliche Chlorophyligehalt der entwickelten Blitter erreicht wird,
zu den normalen und ungefihr konstanten Werten zu sinken. Zugleich
sehen wir 6fters die absoluten Betriage der assimilierten Kohlensdure trotz
zunehmenden Chlorophyllgehaltes zuriickgehen. Allerdings ist es nicht
immer gelungen, die Bldtter in so frithem Zustand der Entwicklung zur
Untersuchung zu bringen, dafl die Eigentiimlichkeit des Ansteigens der
Assimilationszahlen zutage trat, aber in allen Fillen sind die Assimila-
tionszahlen viel hoher gefunden worden als nach vollendetem Wachstum
der Blatter.

Bei den jungen, noch gelbgriinen Blittchen sind die Assimilations-
zahlen berechnet mit den am Ende der Assimilationsversuche bestimmten
Chlorophyllgehalten, die in der Tabelle 22 allein angefiihrt werden, und
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mit den, gleichfalls am Ende der Versuche, namlich im vierten Intervall

der Messung, gefundenen Assimilationsbetragen.

Wihrend der Assimilationsversuche hat, wie die Tabelle 20 zeigt,

durch die Wirkung der giinstigen Temperatur-, Licht- und Ernahrungs-

verhiltnisse eine rasche Zunahme des Chlorophyllgehaltes stattgefunden

und parallel damit eine Steigerung der Assimilationsleistungen vom zwei-

ten bis zum vierten Intervall (Tabelle 21). Schon bei den mit 10 Tage

dlteren Frithjahrsblittern ausgefiihrten Assimilationsbestimmungen blie-

ben Chlorophyllgehalt und Leistung wihrend der Versuche ungefahr

konstant.
Tabelle zo.
Chlorophyllzuwachs in jungen Blédttern.
25° sproz. CO,, ungefdhr 48 ooo Lux, in 8o Minuten.
Durchschnittliche 10 g frische Blitter ent- | Zuwachs in Pro-
Fliche eines einzel- | halten Chlorophyll (mg) | zenten des ur-
Nr. Pflanzenart Datum nen der zum Ver- spriinglich vor-
suche angewandten | vor dem | nach dem |handenen Chloro-
Bldtter (qcm) Versuch Versuch phylls
I Aesculus Hippocastanum | 29. April —_ 8,6 10,1 18
2 Acer Negundo 1. Mai 6,6 7,0 9,0 29
3 Tilia cordata 4. — 6,3 8,3 2
4 | Acer Pseudoplatanus 5 . 13 9,7 10,7 10
5 | Populus pyramidalis hort. | 5. , 3,7 9,2 10,6 15
6 | Ampelopsis quinquefolia 10. ,, 2 7.4 7,4 o
7 | Quercus Robur Ir. 3 5.4 6,6 22
Tabelle 21.
Steigerung der Assimilation junger Bliatter wihrend des Versuches.
In zo Minuten assimiliertes CO, Steigerung der Assi-
Fiir den Versuch (g) im milationsleistung in
Nr. Pflanzenart angewandtes Prozenten, bezogen
Gewicht (g) auf den Wert des
2. Intervall | 3. Intervall | 4. Intervall | ,weiten Intervalls
1 Tilia cordata 6,0 0,044 0,051 0,053 20
2 Acer Pseudoplatanus 6,0 0,044 0,051 0,055 25
3 Populus pyramidalis hort. | 8,0 0,083 0,086 0,092 11

Im Zusammenhang mit den Bestimmungen der Assimilation im Friih-

ling sind in der folgenden Tabelle einige Werte von der spiteren Jahres-

zeit angefiihrt zur Bestdtigung, daB die Assimilationszahlen ungefihr auf
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der bald nach der ersten Entwicklung erreichten Hohe verharren. In der
Tabelle 22 u. a. sind die gefundenen Betrige der Assimilation auf gleiche

Tabelle 22.
Gang der Assimilationsleistungen

in der Friihjahrsentwicklung der Blitter.

25° s5proz. CO,, ungefihr 48 coo Lux.

Von 1o g frischen

Assimiliertes CO, (g)

Blattern in 1 Stunde von
Ne.| Datum Planzenart Fiir den Versuch angewandte B © 15: E, g g g 5 %’ ;:i?g;l;:
Menge Sz Y189 £:]33| 58 |
g2 3 |88 wE | <2 | T3
IR 27 @
I |29. IV. | Aesculus Hip- | 8,0 g hellgriine, gefal-|2,10]| 264 | 10,1 |0,113|0,054|0,043|11,1
pocastanum tete Blattchen
7. V. 71/, Teilblatter, 8,0 g|2,06 | 467 | 15,1 | 0,182 0,088 |0,039 | 12,1
3. VL. 3%/, Teilblitter, 8,0 g!2,94 | 482 | 24,7 .0,159| 0,054 |0,033| 6,4
8. X. 2 Teilblitter, 8,0g 3,62 | 342 | 31,2 |0,I51 0,041 0,044 | 4,8
2| 1. V. | Sambucus 85 Fiederblittchen, 1,85 | 315 | 11,7 | 0,143 | 0,078 | 0,046 | 12,2
nigra 8o0g
8. V. 35 Fiederblittchen 2,25 | 402 | 23,1 |0,227|0,101{0,057| 9,8
8,08
14. VII. 80g 2,56 | 449 | 23,5 | 0,145|0,057 | 0,032| 6,2
3| 1. V. | Acer Negundo | 37 ganze Blitter, 5,0g | 2,24 | 488 | 8,6 | 0,128 |0,057 | 0,026 | 14,9
10. V. 14 Blitter, 5,0 g 2,28 | 606 | 18,8 | 0,242 | 0,106 0,040 | 13,0
4. VI. 4 Blatter, 5,0g 2,22 | 646 |24,8 | 0,192 {0,086 0,030 | ¥%,7
4| 4.V. |Tilia cordata |6,0 g 2,18 | 573 | 8,3 0,088 0,040 |0,015 | 10,6
12. V. 14 Blitter, 6,0g 2,15 | 771 | 11,5 10,183 | 0,085 | 0,024 | 16,0
5. VL. 9 Blitter, 6,0g 3,52 | 701 | 28,8 {0,205 | 0,058 | 0,029 7,1
25. VI. 8,0 g 3,19 | 662 | 28,1 | 0,185 0,058 | 0,028 | 6,6
51 5.V. | Acer Pseudo- |24 Blitter, 6,0g 2,60 | 523 | 10,7 | 0,091 | 0,035 | 0,017 | 8,6
platanus
14. V. 21/, Blatter, 4,0 g 2,55 | 915 | 18,7 | 0,200 | 0,078 | 0,022 | 10,7
24. VI. 6,0g 3,58 | 782 | 40,0 | 0,207 | 0,058 | 0,026 | 5,2
6| 5. V. | Populus pyra- |95 Blitter, 8,0g 2,50 | 440 | 10,6 | 0,115 |0,046 |0,026 | 10,8
midalis hort.
14. V. 23 Blatter, 8,0 g 2,27 | 450 | 16,4 | 0,205 | 0,090 | 0,046 | 12,5
5. VL. 191/, Blatter, 8,0¢g 2,81 | 422 | 18,7 | 0,175 /0,062 | 0,041 | 9,3
7 |10. V. | Ampelopsis 65 Teilblatter (antho-|1,84 | 406 | 7,4 0,078 | 0,042 0,018 | 10,5
quinquefolia| cyanhaltig, rot-
braun), 5,0g
19. V. 15 Teilblitter, 5,08 |1,98| 548 | 15,4 | 0,208 0,105 |0,038 13,5
8. VI. 6 Teilbliatter, 5,0 g |2,00| 638 | 28,8 0,178 0,089 0,628 6,2
8 |11. V. | Quercus Robur| 94 Blitter, 5,0¢ 2,76 | 552 | 6,6 | 0,072 0,026 0,013 10,9
20. V. 19 Blatter, 5,0¢g 2,64 | 578 | 8,6|0,136|0,051]|0,024]15,8
9. VL. 11 Blitter, 5,0g 4,14 | 510 121,6 | 0,194 | 0,047 | 0,038 | 9,0
20. VI. 8,0 g 14,50 | 479 25,0 0,196 | 0,044 | 0,041 | 7,8
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Frisch- und Trockengewichte und Blattflichen umgerechnet. Von den
zweiten Bestimmungen der einzelnen Reihen an bleiben die Betrage unge-
fihr gleich fiir gleiche Fliachen, hingegen sinken die Assimilationsbe-
trige, bezogen auf die Trockensubstanz der Bldtter, obwohl diese
chlorophyllreicher wird. In vielen Fillen findet sich der Riickgang
auch in den Werten, die sich auf gleiche Frischgewichte beziehen.

Bei den fiir die Versuche angewandten ganz jungen Bldttchen, von
denen zum Beispiel 85—9g5 Stiick im Gewicht von 5—8 g die Fiillung
der Assimilationskammer ausmachten, war mit besonderer Aufmerksam-
keit dafiir zu sorgen, daf3 die Fliachen sich nicht iiberdeckten und daf}
die frisch unter Wasser abgeschnittenen Stielchenin die Wasserbeschickung
der Schale eintauchten.

Aus den angefithrten Assimilationszahlen ergibt sich, daf bei Beginn
der Laubentwicklung und ofters in besonders bemerkenswerter Weise
kurze Zeit (zum Beispiel g Tage) nach der ersten Laubentfaltung die Pro-
duktion des assimilatorischen Farbstoffs und die Ausbildung der Funk-
tionstiichtigkeit des Plasmas nicht paralle]l gehen. Die Abweichungen
sind groB genug, um erkennen zu lassen, daf3 die Assimilation auBer vom
Chlorophyll noch von einem anderen inneren Faktor abhédngt, dessen Ent-
wicklung im Friihjahr der Erzeugung des Chlorophylls voraneilt und erst
spater hinter der reichlichen und sogar zu reichlichen Bildung des Chloro-
phylls zuriicksteht.

B. Vergleich junger und alter Blitter.

Dem in der Friihjahrsentwicklung beobachteten Einflul} eines inneren
Faktors auf die Ausniitzung des Chlorophylls begegnen wir unabhingig
von der Jahreszeit beim Vergleiche verschieden alter Blitter von dem-
selben Sprosse einer Pflanze, zum Beispiel der jungen hellgriinen Bldtter
vom oberen Ende eines Zweiges und der tief griinen von der Basis des-
selben. Es zeigt sich (Tabelle 23), da3 die Pigmente mit dem Wachstum
des Blattes stark zunehmen und dalB3 die assimilatorische Leistung (Ta-
belle 24) ebenfalls steigt, aber nicht entfernt in gleichem Ma@e; folglich
sinkt die Assimilationszahl.
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Tabelle 23.
Gehalt jiingerer und dlterer Bldtter an Chlorophyll und Carotinoiden.

(In 10 g Trockengewicht.)

Nr. Pflanzenart Datum Beschreibung Chlorophyll | Carotin Xanthophyll
1 (mg) (mg) {mg)
1 | Acer Pseudoplatanus 23. Juni | junge, hellgrine Blatter 2 1,5 3,0
24. alte, tiefgriineBlatter 112 3,2 6,0
2 | Tilia cordata 25. Juni | junge, hellgrine Blitter 25 0,7 2,4
26. ,, alte, tiefgriine Blatter 88 2,7 7,4
3 | Laurus nobilis 30. Juni | diesjdhrige, heligriine
Blatter 41 1,9 4,5
1. Juli | vorjdhrige, dunkelgriine
Bléatter 43 2,8 4,4
4 éETaxus baccatal) 27. Juni | diesjahrige, griine Zweige 49 ] 1,4 4,2
'i 28. ,, | vorjahrige, dunkelgriine i
'; ] . Zweige 67 | 2.4 4,5
Tabelle 24.
Assimilatorische Leistungen jiingerer und dlterer Bldtter.
25° 5proz. CO,, ungefihr 48000 Lux.
|'§ 8 | Von 10 g frischen | Assimiliertes CO; (g) | —
gﬁ% Blittern in 1 Stunde von §
. P8R 58| 3 || B.] 8.3 8
Nr.| Pflanzenart Datum Beschreibung iE gow % § i) & 2 § g Z& B e k=
2% (8% m 8% EZ | BE| EE 3
1 2E | BF | BF | g
() | {e) |(gem)| (mg) | 8 oA N 2
1 |Acer Pseu-|23.VI. | 4.bis 6. Blatt von oben am
doplatanus Zweige, hellgrin ..... 6,0/3,33|697 | 8,3|0,098/0,030|0,016|11,8
24. V1. | tiefgriine Blatter von der
Basis der Zweige . . . .. 6,0|3,58| 782 140,0/0,207|0,058 |0,026| 5,2
2 | Tilia cor-|25. VL “junge,hellgrﬁne,nichtmehr
data anthocyanhaltigeBlétter | 8,0(2,56] 526 | 6,5/0,092{0,036!0,01814,2
26. V1. | untere, tiefgriine Blatter
desselben Zweiges . 8,0/3,19| 662 |28,1!0,1850,058/0,028| 6,6
3 | Laurus no- | 30. VI. | gut ausgebildete, hellgriine
bilis Blitter dieses Jahres. . |10,0{3,10|388 12,7(0,075/0,024(0,019| 5,9
1. VIL.| tiefgriine, vorjahrige Blit-
ter...... .. 10,0(4,95| 345 |21,2]0,078/0,016|0,023| 3,7
4 | Taxus bac-| 27. VL. | junge Zweige ......... 20,02,82| — |13,8/0,066 0,024 — | 4,7
cata 28. VI. | vorjahrige, dunkelgriine !
Zweige . . ... ... 20,0(3,52| — 23,710,051;0,014 — | 2,1
1 1

1) Ganze Zweige.
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Die jungen Sommerbldtter von Linde und Ahorn in der Tabelle 24
geben dhnliche Assimilationszahlen wie die zweiten Messungen in der
Reihe der Friihjahrsentwicklung (Tabelle 22), aber sie zeigen bei der Be-

rechnung auf gleiche Trockengewichte doch lange nicht so hohe Assimila-
tionsleistungen.

VI Schwankungen der assimilatorischen Leistung im Herbste.

A. Normale und steigende Assimilationszahlen im Herbste

(Verhalten des vergilbenden Laubes).

Die Féhigkeit zur Assimilation gibt im Herbste ein ungemein wech-
selndes Bild von Verdnderungen. Eine haufige und am wenigsten inter-
essante Erscheinung ist das Verhalten des vergilbenden Laubes. Werden
die vergilbenden Bldtter unter die Bedingungen maximaler Assimilation
gebracht, so ist ihre Leistung im Verhidltnis zum Chlorophyllgehalt gegen-
iber dem normalen Zustand nicht viel verindert, denn mit dem Gehalte
an assimilatorischem Farbstoff hat in ungefihr gleichem MafBe die Funk-
tionstiichtigkeit des Protoplasmas abgenommen.

Tabelle z35.
Vergleich von Bldtternim Sommer und nach herbstlicher Vergilbung.
25°% 5proz. CO,, ungefihr 48 ooo Lux.

! ’g 2 Von 10 g frischen Assimiliertes CO, (g) =

| =] Blattern in einer Stunde von <

\ LEE - o : = I g

Beschreibung “BEl E= 2 d=| B £E. | & g

Nr. Pflanzenart Datum der Blitter "S gbu é-; § 3 = Ei g % g j ) =

P 2 o) R peli=t [ 3 Gl =

2 a3 o ';)g &2 _5 = g

= 2 £

® | © |(qem)| @mg | 2% | ®2 | T | Z

. . .. |
1 | Sambucus nigra | 14. VIL.| tiefgriin 8,0 12,56 | 449 | 23,5 |0,145 (0,057 | 0,032 | 6,2
14. X. |hellgriin, leicht| 8,0 ,05 | 445 | 10,2 | 0,061 | 0,030 | 0,014 | 6,0
abfallend

1 . - - ‘ ] S R
2 |Populus pyra-| 5. VL. |tiefgriin 8,0 | 2,81 | 422 ‘ 18,7 10,175 | 0,062 0,041 | 9,3
midalis hort.| 2. XI. | gelbgriin 8,0 | 2,04 454 i 4,9 0,039 | 0,013 {0,009| ¥7,9

Dieser Vergleich von sommerlichen und von vergilbenden herbstlichen
Bléttern wird durch das dhnliche Bild erginzt, welches. gleichzeitig im

Herbst gepiliickte noch griine und schon vergilbende Blitter von derselben
Pflanze ergeben.
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Tabelle 26.
Vergleich von herbstlichen griinen und vergilbenden Blittern.

25°, s5proz. CO,, ungefdhr 48 ooo Lux.

G 2 Von 10 g frischen Assimiliertes CO, (g) —
é-‘g’ 2 Blattern in 1 Stunde von E
Q w
. > a8 & . ] B = =]
Nr. Pflanzenart Datum Besc}gelaglzg-g der !E Eﬂ 5) % 'g é é ;5;. é 5 _% :ﬁ: 72 % '_g
B &8 B |88 & 24828 E5 | E
L@ | @ |(m| @ | 2 2o e | &
1 | Populus pyra-| 2. XI. | tiefgriin 8,0 3,19 { 470 | 19,0 | 0,190 | 0,060 | 0,040 10,0
midalis hort.| 2. XI. |gelbgrin 8,012,941 454 | 4,9|0,039|0,0130,009| 7,9
2 | Platanus 7. XI. | juingere, schén| 6,0 | 3,42 | 510 | 19,6 {0,197 | 0,058 | 0,039 |10,0
griine Blatter
5. XI. | 4ltere, gelb- 6,0 13,33] 582 | 7,5]0,055|0,017|0,000]| 7,3
griine Blatter
3 | Fragaria vesca 9. XI. |alte, tiefgriine | 8,0 3,69 | 465 | 19,2 {0,152 |0,04I |0,033| 7,9
Blitter
10. XI. |alte, gelbgriine | 8,0 |3,62 | 496 | 5,110,043 |0,012|0,009| 8,3
Blatter

Die Abnahme im Chlorophyllgehalt und der Riickschritt in der assi-
milatorischen Leistungsfiahigkeit gehen aber nicht immer parallel, son-
dern es kommt vor, daBl wihrend des scharfen Riickganges im Farbstoff-
gehalt der Assimilationsbetrag etwa konstant bleibt, daB folglich die
Leistungstdahigkeit, die wir auf den Chlorophyllgehalt beziehen, einen giin-
stigeren Wert annimmt. Diese Erscheinung wird in mehreren Beispielen
veranschaulicht, in welchen wir den Gang der Assimilationszahlen vom
Sommer bis zum Spatherbst verfolgen (Tabelle 27). Zwischen den unge-
fahr gleichen Werten im Sommer und im Spatherbst liegen die bis zum
doppelten Betrage ansteigenden Assimilationszahlen in der Zeit des be-
ginnenden Vergilbens.

Bei vergilbendem Laube ist iibrigens jeder mogliche Fall der Leistungs-
fahigkeit gefunden worden, konstante, steigende und fallende Assimila-
tionszahlen. So begegnete uns auch der Fall, daB die assimilatorische Lei-
stung enorm zuriickgeht, so daB trotz gleichzeitiger rapider Abnahme des
Chlorophylls die Assimilationszahl dennoch tief wird. Bei vergilbten Blat-
tern, und zwar schon in den spiatesten Versuchen der letzten Tabellen, wie

auch in einer Anzahl von Beispielen der folgenden Tabelle 28 ist der
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Tabelle 27.
Gang der Assimilationszahlen wihrend der Vergilbung.
25°, 5proz. CO,, ungefihr 48 ooo Lux.
K Von 10 g frischen Assimiliertes CO, (g) =
é;‘;s Blittern in 1 Stunde von ]
Gl =] %]
. >Sg g o 5o S $ 2 g
Nr. Pflanzenart Datum Bdf:hBrEtt’g;g < g%oé %'g :§ EE. § g = é 5 2 ‘%
55 88| & E2 | 2% 2|z
£ (&8 B |8*% GE | 6Z ) EE|E
(8) | (& |(gem)| (mg) | 2 R <
1 | Acer Pseudo- | 30. VIL | tiefgriin, diinn 4,013,88) 678 | 49,2 | 0,200 | 0,052 | 0,030 | 4,1
platanus 17. IX. | schén grin " 4,0)3,88| 840 | 31,2 0,208 0,053 |0,025| 6,6
5. X. |griine Blitter mit| 4,0|3,62| 860 | 19,5|0,160 | 0,044 {0,019 | 8,5
gelben Flecken |
19. X. |fast gelb ( 4,013,38| 842 | 5,2{0,025]0,007|0,003| 4,8
2 | Acer Negundo | 4. VI. |tiefgrin 5,0]2,22| 646 |24,8|0,192 0,086 |0,030| 7,7
6. X. |grin 5,0|2,80]| 470 |13,8|0,166 | 0,059 | 0,035 | 12,0
6. X. | beinahe gelbe ! 5,0]2,80]| 506 | 2,9|0,016|0,006|0,003| 5,5
Blatter |
3 | Tilia cordata |30. VII. tiefgriin 5,0| 2,00 | 696 | 28,6 0,154 | 0,077 |0,022| 5,4
18. IX. | hellgriin 5,01 3,70 | 618 | 15,0|0;166 | 0,045 | 0,027 | I1,I
10. X. |schénvergilbend!j| 5,0( 3,50| 774 | 9,6 0,022 |0,006|0,003| 2,3
4 | Helianthus 3. VII.| tiefgriin 9,0| 1,94 | 336 | 15,0|0,250/0,129 |0,075 | 16,7
annuus 31. VIL.| dunkelgriin 9,0| 1,67 | 317|20,8]|0,228}0,137|0,0721} 10,9
19. IX. | Blatter?) m.wenig| 9,0| 2,33| 301 | 7,0|0,134|0,058|0,045| 19,2
gelben Flecken
31. X. |gleichméBiggriin- (11,0 | 2,20 | 305 | 3,7|0,0460,021 |0,015! 12,4
gelbe Blitter?)

Chlorophyllgehalt oft so klein geworden, wie
die weiter unten behandelt werden, gefunden wird. Wiahrend die letzteren
aber Assimilationsbetrdge dhnlich und auch gleich denjenigen normal
griiner Blitter aufweisen, sind die Werte der verarbeiteten Kohlensdure

in dieser Gruppe gelbgewordener Herbstbldtter nur noch Zehntel von
normaler Leistung.

er bei den gelben Varietiten,

In der Tabelle 28 sind die stark vergilbten Blitter, die nur noch sehr
schwach assimilieren, mit gleichzeitig von den Spitzen derselben Zweige
genommenen Proben verglichen, an denen die herbstliche Verdnderung
noch nicht so weit vorgeschritten ist.

1) Bldtter von einem anderen Baum als bei den vorigen Versuchen.
2) Blatter von benachbarten Pflanzen.
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Tabelle 28.
Sinken der Assimilationszahlen bei gdnzlichem Vergilben.

25°, 5 proz. CO,, ungefihr 48 coo Lux.

; I’g 2 | Von 10 g frischen i Assimiliertes CO, (g) =
! Eee! Blittern in 1 Stunde von g
i 128 2. - & 2 g
Beschreibung 22 B & 2 o= 1 24 S = .8
Nr. Pflanzenart Datum der Bléttero s 23 2 § Gl 8 2 8E R 22 . &
|5 § 25 = S& (2 232 S 3
= ° = © b= = 3 2@ | g
>m wE | 2T 1 F
) ; (& (8 |(gem) | (mg) | 2 - o <
1 |Morus alba |22.IX.|griine Blitter von! 5,012,00| 528 | 10,0| 0,164 : 0,057 | 0,031 (16,4
: !
den Spitzen der | f
Zweige ; ! 1
3 . ! i
23.1X.| vergilbte Blitter | 50]2,90| 592 i 3,4 0,030 0,010 0,005 | 8,8

5
2 |Populus alba |13.X. | dunkelgrine Blatter | 5,0 3,70%i 488 | 21,8 | 0,200 | 0,054 | 0,041 | 9,2

12.X. | schon vergilbende 5,01 3,40| 484 | 5,6|0,010 0,003 0,002 1,8
Blatter |
3 |Aesculus Hip-|29.X. | schén vergilbende 5,0| 3,00{ 710 | 5,7 /0,018 0,006 0,003‘ 3.2
pocastanum Blatter

4 |Syringa  vul-|28.X. | tiefgriin, ohne schad- |12,0| 2,87 | 309 | 11,7 ! 0,076 0,027 | 0,025 | 6,5
garis hafte Stellen
30.X. | gelbgriin, mit wenig |12,0| 2,83 336 | 5,6 |0,021|0,007|0,006| 3,7

‘ braunen Flecken

|

Von den Beispielen der Tabelle 27 sind einige wihrend der ganzen Vege-
tationsperiode von der ersten Entwicklung der aus den Knospen aus-
tretenden Blatter bis zur vollen herbstlichen Vergilbung untersucht wor-
den, und zwar mit Bldttern von denselben Biumen (Acer Pseudoplatanus,
Tilia cordata). Wir fassen das Mitgeteilte zusammen in der folgenden
graphischen Darstellung (Fig. 3) der Beobachtungen des Chlorophyll-
gehaltes, der auf gleiche Trockengewichte und auf gleiche Flichen bezo-
genen Assimilationsbetrige unter den Bedingungen der iiberschiissigen

Licht- und Kohlensdurezufuhr bei 25 ° und des Ganges der daraus berech-
neten Assimilationszahlen.

B. Niedrige Assimilationszahlen im Herbste
(Verhalten des griinbleibenden Laubes).
Fiir die Betrachtung der die Assimilation beeinflussenden Faktoren
ist von gréBerer Bedeutung die herbstliche Verdnderung solcher Blitter,
die griin bleiben und zum Teil auch in griinem Zustand abfallen.
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a) Assimilationsleistung). . . -
b) Chlorophyllgehalt in der Vegetationsperiode von Tilia cordata und Acer Pseudo-

platanus (25°, 5 vol.-proz. CO,, Licht von Sonnenstirke).
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c) Assimilationszahl
Willstiatter-Stoll, Assimilation.
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Der milde, bis zum 17. November frostfreie Herbst des Jahres 1914
war der ungestérten Durchfithrung der Versuche giinstig. Wir fanden
unter den bis zum beginnenden Frost griinbleibenden Bldttern solche,
bei denen das Assimilationsvermogen ungeschwacht erhalten blieb, und
andere, die es bei anscheinend unveranderter Beschaffenheit groBen Teils
oder ganzlich einbiillten.

Zunichst sollen die Beispiele vorangeschickt werden, in denen die Assi-
milationsfahigkeit unvermindert war, sogar nach dem Abfallen der Blit-
ter, als diese einen oder zwei Tage spater vom Erdboden gesammelt wur-
den (Beispiel 1—3 der Tabelle 29). In den weiteren Beispielen (4—56) der
Tabelle handelt es sich nicht um abgefallene, sondern um solche Blitter,
die nach zweitdgigem und nach mehrtdgigem Frost gepfliickt worden
sind. Die Assimilationsbetrdge waren noch hoch, daher trotz des ansehn-
lichen Chlorophyllgehaltes die Assimilationszahlen immer noch normal.
Das Vorkommen von wasserloslichen gelbbraunen und braun gefirbten
Stoffen, das den herbstlichen Blattern mitunter eine mehr olivgriine Farbe
verlieh und das bei dem Verfahren der quantitativen Chlorophyllbestim-
mung besondere Beriicksichtigung erheischte?), war ohne EinfluB3 auf die
Assimilation.

Gliicklicherweise wurde auch der interessantere entgegengesetzte Fall
aufgefunden, in dem die Funktionstiichtigkeit der noch schén griinen
oder erst im Beginn des Vergilbens stehenden Bldtter abgenommen hat.
In einer Anzahl von Fillen (Aesculus Hippocastarium, Acer campestre
und andere der Tabelle 30) ist der Chlorophyllgehalt noch ansehnlich, die
assimilatorische Leistung -aber gering.

Noch ausgesprochener begegnen wir dieser Erscheinung bei vier an-
deren Pflanzen, ndmlich bei Robinia Pseudacacia, Tilia cordata und zwei
Arten von Ampelopsis. Altere Blatter wurden im Oktober und November
in noch gut griinem Zustand gepfliickt. Sie zeigten nur sehr geringe Assi-
milationsleistungen oder fast keine mehr, wiahrend vom gleichen Stamm

und zur selben Zeit von den Spitzen der Zweige gepfliickte jiingere Blatter

1) Siehe die erste Abhandlung, Abschn. II A.
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labelle 29.
Assimilation griinbleibender herbstlicher Blitter.
25°, 5prozentiges CO,, ungefihr 48 ooo Lux.

! }5 @ Von ro g frischen Assimiliertes CO, (g) =

| 42%2 Bléttern in 1 Stunde von S

. LES L . . & 2

. y Beschreibung = % £l £ 2 2= g = Ej 5 = £
Nr. Pflanzenart } Datum der Blétter 52 53 g £ E‘ :?‘ = e § _gg = % |
! 2= & S| & (SRR = = &z ] g

z *2 | wEF | 2T | %

| i (g | (g) |(qem)| (mg) | 2 | = @ o <

1 Cydonia japo-|26. X. |tiefgriine, abfallende|10,0 4,5o§ 301 |16,3/0,119|0,026{0,038| 7,3
nica Thumb. - Blédtter
var. Moerlosii ! :

2 |Clerodendron 27. X |tiefgrine,abgefallene| 6,2|2,07| 340 |15,0/0,185/0,089|0,055/12,3
trichotomum Blatter ! |
Thumb. ’

3 |Lonicera tata-|14. X. |griine, abgefallene | 4,0/3,0 17471 8,210,050.0,017/0,007, 6,1
rica | Blitter | |

4 |Populus pyra-|19. XI. |tiefgriine Blitter, 8,0{3,62| 522 | 24,4 |0,156! 0,043 |o,03,oE 6,4
midalis hort. nach 2 Tagen Frost ‘ f \

| von —2,5°in De- | ; ' |
warschem Gefi3 : , ’,
| in 1/, Stunde auf <‘
+10° gebracht { * (
5  Fragaria vesca |21. XI. |alte, tiefgriine Bldt-| 8,0|3,62| 435 %I7,430,I36l0,038 0,031, 7,8
f ter, nach 4 tigigem t f
; Frost (bis — 4 °) in J
= I Stunde erwdrmt x | ;
; auf 4 1° g | l !
6 {Hedera Helix | 8. XII.|tiefgriine Blitter, 8,013,831 398 |29,6|0,161,0,042/0,040! 5,4
| 10Tage nach Frost !
‘ bei 4 10° gesam-
‘ melt ?

noch gute Assimilationszahlen ergaben. Der Vergleich der beiden Blatt-
sorten vom ndmlichen Zweig und von derselben, iibrigens noch friihen
Zeit des milden Herbstes ergibt fiir Ampelopsis quinquefolia (Beispiel 3
der Tabelle 31) bei genau iibereinstimmendem Chlorophyllgehalt eine iiber
achtmal gréBere assimilatorische Leistung der jiingeren Blitter. Dieser
Unterschied findet in den Assimilationszahlen 0,9 und 7,9 der alten und
der jungen Blitter seinen Ausdruck.

Bei den nicht mehr funktionstiichtigen Bldttern vermdgen wir an
mikroskopischen Schnitten keine anatomischen Verinderungen wahr-
zunehmen, die fiir die Aufhebung der Assimilation verantwortlich wiren.
Die Chloroplasten der jiingeren und der dlteren Blitter waren etwa gleich

S
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Tabelle 30.
Niedrigere Assimilationszahlen griiner herbstlicher Blidtter.
25°, 5proz. CO,, ungefihr 48 ooo Lux.

£ a ? Von 10 g frischen Assimiliertes CO, (g) =

| a5 i Blittern in 1 Stunde von 3

| ST = P . @

! . >E3 22 o . 3 - © z

; Beschreibung £2. c5 | 2 Szt 2z ¢ S8 = -8

Nr. Pflanzenart . Datum der Blitter v 251 -§§ ] 8z 3§ | -g S Z 2 3

= 3 a0 = Sal 525 ST =S =

' = ® — 0 o = =2 E é g

i i = w0 A E @

§ ! L © | @ j@m| me| ¢ - <

1 |Aesculus Hip- 13. X. |tiefgrine Blitter mit; 8,0 :3,62| 342|31,2|0,151|0,042|0,044| 4,8

pocastanum wenig roten Fleck-|
chen |

29. X. tiefgriine Teile frischz 8,0 {3,50| 431 |20,7|0,060|0,017|0,014| 2,9
abgefallener Blat-|
ter ;

2 |Acer campestre| 12. X. igrﬁne Blitter vom | 4,0 | 4,12| 557 |23,5]0,075|0,018|0,013| 3,2
“ Baume, ohne gelbe
' Rander
13. X. \frisch abgefallene 4,0 14,12| 672 15,2/0,020(0,005|0,003| 1,3
Blitter

3 |ClematisVitalba| 4. XI.[saftiggriine Blatter| 7,0 [2,86| 594 |20,3/0,133/0,046|0,022] 6,6
von den Spitzen
der Zweige |
3. XI.|alte griine Blitter: 7,0 3,0011 491 15,0/0,05710,019|0,012| 3,8
ohne schadhafte! ! |
Stellen i ;

! L
4 |Cornus mas 6. XI.{schon grine Blatter| 5,0 |3,60| 668 |28,0|0,062|0,017|0,009| 2,2
vom Strauch, ohne
braune Rinder

groB3 und gleich geformt und alle gekdrnt; sie erschienen bei den alten
Bldattern zahlreicher und dichter gedriangt, 6fters zu Klumpen vereinigt,
und die Farbe war hier etwas dunkler und braunlich, wahrscheinlich in-
folge der Fiarbung des die Chlorophyllkérner umgebenden Zellsaftes. In-
folge der geringeren Zahl der Chloroplasten erscheint am jungen Blatte
der Schnitt iibersichtlicher und klarer; der Chlorophyllgehalt ist zwar
fiir das Frischgewicht derselbe, aber er verteilt sich bei den jungen Blat-
tern auf eine groflere Fliache. Die Zellwidnde wiesen bei dern verschiedenen
Blattern dhnliche Beschaffenheit und Dicke auf, sie waren mit Chloro-
plasten ausgekleidet. Auch die Spaltéffnungen erschienen bei den alteren
und den jungen Blattern gleich zahlreich und gleich weit ge6ffnet. An-
haufung von Stdrke liel sich in den gealterten Bldttern nicht nachweisen.



Schwankungen der assimilatorischen Leistung im Herbste. I0I

Tabelle 31.
Aufhoren der Assimilation bei noch griinen herbstlichen Blattern.

25°, 5proz. CO,, ungefdhr 48 ooo Lux.

€ g | Von 1o g frischen ! Assimiliertes CO, (g) E =
= Blittern in 1 Stunde von % 8

[OER=1r3}
SO I R . = & A .
) Beschreibung “EZ = 2 S= . Z¢ Sx | 3 |2
Nr. Pflanzenart Datum der Blitter _:. %L’: %2 < 5z SE 2 Z g e E E
5 E ez = 5", B2 S 2 R
= e © = | =2 EE | &

wen e 2 LTl

(&) (e |(@om)| (mg) | o N <

. R . .. |
1 {Robmla 26. X. | jungere, tiefgriine 4,0 13,50 85028,50,207|0,059|0,024 7,3

Pseudacacia Blatter
24. X. | von denselben Zweigen,| 4,0 |3,37| 887 15,5 0,027,0,008|0,003| 1,8
dltere, gelblichgriine

| Blatter

2 | Tilia cordata| 9. X.|frischabgefallene,gelb-| 5,0 |2,70| 798| 7,2|0,000|0,000,0,000| ©
griine Blatter |
10. X. | griinere, frisch abge- | 5,0 |3,30| 858 11,8 0,005 0,001 |0,001} 0,3
fallene Blatter
10. X. | gelbgriine Blatter vom | 5,0 13,50| 774 | 9,6|0,022|0,006|0,003]| 2,3
Baum

3 | Ampelopsis | 16. X. | frischabgefallene, griine| 5,0, [1,90! 600| 9,8 |0,004 0,001 |0,001| 0,4
quinquefolia Blatter ohne braune ;
Flecken
16. X. | gepfliickte, altere, gut | 5,0 |2,10| 502 |12,9 0,012|0,006|0,002] 0,9
griine Blatter
17. X. | jlingere Blatter von | 5,0 2,30| 650 12,7|0,100 0,044|0,015! 7,9
den Spitzen d. Zweige

-

4 | Ampelopsis 1. X1.| frische, griine Blatter| 7,0 {2,14 438| 9,7|0,020|0,009|0,005! 2,0
tricuspidata von der Pflanze
Veitchii 13. XI.| ebenso 7,0 |2,28| 423| 7,610,017|0,007|0,004| 2,2
17. XI.; schén grune Blitter 7,0 |3,14| 434 11,1 |0,01T|0,004 0,003 0,8

Belebung der Assimilation.

Die Mannigfaltigkeit der bei der Assimilationstdtigkeit herbstlicher
Blédtter beobachteten Verhiltnisse 148t sich durch die Annahme erkliren,
daB sich der Gehalt an Chlorophyll und an einem mit ihm in der Photo-
synthese zusammenwirkenden Enzym im Laufe der herbstlichen Verinde-
rungen der Blitter in mannigfacher Weise verschiebt; in einem Teil der
Félle leidet mehr das Pigment, in einem anderen Teil, am ausgesprochen-
sten in der zuletzt behandelten Gruppe von Pflanzen, leidet das enzyma-
tische System.

Mit dieser Annahme steht es im Einklang, daB wir eine allmihliche
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Wiederbelebung beobachten beim Verweilen der Blitter in warmem,
feuchtem Raume, so daB die fast erloschene Assimilation nochmals bis
zu einem groBen Betrage ansteigt. Neubildung von Chloroplasten ist
dabei sehr unwahrscheinlich, denn der Chlorophyllgehalt dndert sich nicht,
wahrend bei den Assimilationsversuchen mit Blédttern in der Friihjahrs-
entwicklung zugleich mit der steigenden Assimilation auch die Zunahme
des Chlorophylls festgestellt worden ist. Es ist auch nicht anzunehmen,
daB durch Eintrocknen ein VerschlieBen der zu den Chlorophyllkérnern
leitenden Bahnen stattgefunden habe, die sich wihrend der Einwirkung
von Wirme und Feuchtigkeit wieder 6ffnen wiirden. Die Trockengewichts-
bestimmung der herbstlichen Bldtter mit tiefen Assimilationszahlen hat
normale Betrdge ergeben; iibrigens ist ein Beispiel von Ampelopsis quin-
quefolia mit erloschener und wieder erweckter Assimilation vor Beginn
der kiihlen Witterung untersucht worden, zu gleicher Zeit mit jiingeren
Blattern der Pflanze, die ungeschwicht funktionierten. Die Wiederher-
stellung der Assimilation ist wahrscheinlich auf eine Verbesserung des
enzymatischen Systems zuriickzufiihren, sei es, dal Hemmungen des
enzymatischen Prozesses beseitigt oder aktivierend wirkende Stoffe her-
beigefiihrt werden oder daB sogar das Enzym selbst neugebildet oder
wieder wirkungsfiahig gemacht wird.

Die Wiederbelebung der Assimilation ist in unseren Versuchen nicht
zum erstenmal beobachtet worden. A. J. Ewart?) hat nidmlich schon
in der groBen Arbeit, auf die wir bereits in dem Abschnitt iiber die Friih-
jahrsentwicklung der Bldtter eingegangen sind, an ausgedehntem Ver-
suchsmaterial beschrieben, dal gewisse frostbestidndige Pflanzen, wie Ilex
Aquifolium, Buxus sempervirens, Pinus montana, Taxus baccata und
andere, nachdem sie wochenlang anhaltendem, oft bis unter —15° rei-
chendem Frost ausgesetzt waren, zunichst keine Assimilationsfahigkeit
mehr besallen, daB sie diese aber wieder erlangten, wenn sie acht Stunden
bis einen Tag bei 15° gehalten wurden. Weiterhin hat Ewart gezeigt,
daB3 auch krautartige Pflanzen, wie Primula marginata, Heleborus lividus,

) A. J. Ewart, Journ. of the Linnean Soc., Botany, 31, 364, 389 [1895/96].
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Poa pratensis und andere in der Mitte des Winters, nachdem sie wochen-
lang von Schnee bedeckt gewesen, bei der Untersuchung zunichst nicht
assimilierten, dal} sie aber bei 15° in drei bis fiinf Stunden méaBig aktiv
und in einigen Tagen ganz aktiv wurden. Ewart bemerkt auch, daB
manche Krauter fihig sind, fortgesetzt tiefe Temperaturen zu ertragen,
ohne die Assimilationsfdhigkeit einzubiiBen. In Ubereinstimmung damit
hat sich auch bei unserer quantitativen Bestimmung ergeben, dall zum
Beispiel Pappel-, Erdbeer- und Efeubldtter nach mehrtdgigem Froste so-
fort normale Leistung der Chloroplasten besaBen.

Die Wiederbelebung zeigte am schonsten ein Versuch mit Ampelopsis
tricuspidata Veitchii. Den Blattern dieser Pflanze ist auch im Spétherbst,
bis sie vergilben oder durch Frost zerstért werden, ein besonders frisches
Aussehen eigen; als sie fiir den Versuch dienten, enthielten sie noch nicht
viel Anthocyan und sie waren noch an den Zweigen festhaftend. Die
Assimilation ist in 1!/, Stunden auf den dreifachen, im ILaufe eines

Tages auf den sechsfachen Betrag angestiegen.

Tabelle 32.
Versuch unter den gewdhnlichen Bedingungen mit Ampelopsis Veit-
chii; am 17. November bei 4° gepfliickte, schén griine Bldtter.

7,0 g Blatter; 2,2 g Trockengewicht; 304 qcm Fliche; 7,8 mg Chlorophyll.

Intervall Austretende Luft Assimiliertes CO, (g) Assimilationszahl
in Minuten (in 1, im Intervall j in 1 Stunde o
L ——
I T
20 1,00 ! 0,0019 0,006 <70,8
i ‘ ~
20 | 1,00 ' 0,0029 0,009 1,2
22 1,10 } 0,0041 0,011 | 1,4
18 0,90 0,0043 0,014 ; 1,8
20 1,05 0,0067 : 0,020 : 2,6

Unterbrechung; die Blitter werden 15 Stunden bei 25° aufbewahrt und neu angeordnet.

i ' -

..... R k
\ .
i

20 1,00

0,0107 0,032 ' 4,1
20 1,00 | o,0095 | 0,029 { 3,7
21 1,05 | o,0119 | 0,036 4,6
19 0,95 ' o,0102 I‘ 0,031 ; 4,0

Ein zweites Beispiel ist ein Versuch mit Ampelopsis quinquefolia, der

einen Monat friiher, noch vor Eintritt rauher Herbstwitterung mit alteren,
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schon griinen, am Stiel noch festhaftenden Bldttern ausgefiithrt wurde.
Die Assimilationszahl war zu Beginn tief und sie stieg auf mehr als das
Doppelte, als die Bldtter nach einer Assimilationsperiode zur Erholung
12 Stunden lang bei midBiger Wiarme aufbewahrt wurden.

Die Atmung zeigte einen nur kleinen Anstieg; das einem Liter aus der
Gasuhr austretender Luft entsprechende Kohlendioxyd (CO, des Gas-
stromes -+ Atmungskohlensdure) erhdhte sich von der ersten Beobach-
tungsperiode bis zur Fortsetzung des Versuchs am folgenden Tag von
0,0973 auf 0,0976 g.

Tabelle 33.

Versuch unter den gewohnlichen Bedingungen mit Ampelopsis

quinquefolia, am 16. Oktober, mit schén griinen Bldttern.

5,0 g Blétter; 1,05 g Trockengewicht; 251 qcm Fliache; 6,4 mg Chlorophyll.

Austretende Luft Assimiliertee COy (g)
(m 1) im Intervall in 1 Stunde

Intervall ‘

in Minuten

Assimilationszahl

0.9

20 1,00 0,0018 0,003 0,8
20 1,00 0,0015 0,005

| |
0,0019 t o, 006 ‘

|

|

J

0,7

Unterbrechung; die Blitter werden, frisch beschnitten und mit Wasser verseben, 12 Stunden

bei 26 bis 20° aufbewahrt.

L7

20 1,00

0,0036 0,011
20 1,00 [ 0,004 1 ‘ 0,012 1,9
20 1,00 0,003 4 0,010 1,6
20 1,00 0,0046 0,014 i 2,2
|

In einigen weiteren Bestimmungen mit Ampelopsis Veitchii, die zu
gleicher Zeit mit dem ersten Beispiel, aber mit Bldttern von anderen
Standorten vorgenommen wurden, trat gleichfalls ein mdBiges Ansteigen
der assimilatorischen Leistung ein. Die Blitter blieben nach der Beob-
achtung einer Assimilationsperiode von 1!/, Stunden iiber Nacht bei etwa
25° im Dunkeln liegen (Nr. 1 und 2) oder sie wurden unter Belichtung in
und 4 der Tabelle 34). Dabei
sind die Beobachtungszeiten durch Intervalle mit gelinderen Bedingungen

fortlaufender Messung beobachtet (Nr. 3

von Belichtung und Temperatur abgelést worden.
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In einem Vergleichsversuche mit jiingeren Ampelopsisblittern (vom
17. Oktober) verlief die Assimilation vier Stunden lang mit vélliger Kon-
stanz.

Tabelle 34.

Belebung der Assimilation mit Ampelopsis Veitchii. Versuch unter
den gewdhnlichen Bedingungen mit 7,0 g Bliattern.

Trocken- Fliche Chlorophyll- Assimiliertes CO, (g) in 1 Stunde Assimilationszahl
Nr. Datum gewicht gehalt zu Beginn des nach der zu { am
2) (qem mg) Versuches Erholungszeit Beginn Ende
T
H
I 11. Nov. | 1,50 307 6,8 0,014 ] 0,023 2,0 3.4
2 | 14. 1,40 312 5,3 0,019 ‘ 0,030 3.6 57
777777 o B 1. Stunde f 3. Sh;lde 5.Stunde | 7. Stunde :
3 13. Nov. 1,60 296 5,3 0,012 j 0,013 — | o022 | 23 4,2
4 6. 2,00 348 7,7 0,021 ] 0,032 { 0,038 l — ] 2,7 5.4

Bei den herbstlichen Bldttern mehrerer anderer Pflanzen (Fragaria
vesca, Cornus mas, Platanus acerifolia, Syringa vulgaris) ist eine Belebung
der Assimilation unter giinstigen Bedingungen nicht eingetreten.
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