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Vorwort.

In dem vorliegenden Lehrbuch wollte ich in knapper Form ein
moglichst vollstdndiges und klares Bild der Pflanzenphysiologie geben,
die sich meiner Meinung nach nur an der Hand von Physik und
Chemie weiterentwickeln kann. Aus diesem Grunde hielt ich es fiir
notwendig, alle Lebenserscheinungen von einem physikalisch-chemischen
Standpunkt aus zu betrachten. Es wire auch zu wenig anregend, wollte
man sich nur darauf beschrinken, die beobachteten Erscheinungen
des Pflanzenlebens zu beschreiben, ohne zu versuchen, sie mit den
gesetzmiBigen Vorgingen in der unbelebten Welt in Zusammenhang
zu bringen.

Es kam mir nicht darauf an, moglichst viele Tatsachen mitzu-
teilen und eine vollkommene Ubersicht iiber die vorhandene pflanzen-
physiologische Literatur zu geben. Vielmehr handelte es sich um eine
streng systematische Anordnung des gut bekannten Materials unter
Anfithrung der hervorragendsten Arbeiten auf diesem Gebiete.

Die Anmerkungen sollen dem in der organischen und physikali-
schen Chemie weniger durchgebildeten Leser helfen, ein selbstindiges
Urteil iiber die angefiihrten Tatsachen zu gewinnen. In wichtigen
Fillen sind die physikalisch-chemischen Grundlagen der physiologi-
schen Erscheinungen im Haupttext erwahnt worden.

Prag, im Marz 1925. W. Lepeschkin.
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Einleitung.
Grundbegriffe der Physiologie.

1. Aufgaben der physiologischen Forschung.

Als Physiologie!) bezeichnet man die Wissenschaft, welche die sich
ausschlieBlich im lebenden Organismus abspielenden Erscheinungen, die
sogenannten Lebenserscheinungen, untersucht. Die Pflanzenphysiologie
ist der Erforschung der Lebenserscheinungen in der Pflanze gewidmet
und stellt sich (wie andere Naturwissenschaften) nicht nur eine mog-
lichst vollstindige Beschreibung, sondern auch eine Erklirung dieser
Erscheinungen zur Aufgabe.

Die erste Aufgabe wird offenbar durch eine sorgfiltige Beobach-
tung der Lebenserscheinung und in manchen Fillen viel genauer durch
irgendeinen registrierenden Mechanismus gelost, wihrend die zweite Auf-
gabe eine geistige Tatigkeit des Menschen verlangt und oft nur mit Hilfe
der wihrend vorhergehender Jahrhunderte erworbenen Kenntnisse ge-
lost werden kann. Es ist somit verstindlich, daB die scheinbare Er-
klirung der Lebenserscheinungen am Anfang der Entwicklung unserer
wissenschaftlichen Erkenntnis gew6hnlich entweder aus einem Vergleich
dieser Erscheinungen mit nicht minder komplizierten Lebenserschei-
nungen oder aus der Annahme einer Seele im Organismus hestand.

Im Gegensatz dazu kann die moderne Physiologie nur diejenige
Erklarung der Lebenserscheinungen anerkennen, welche diese auf ein-
fache, gut bekannte und der direkten Beobachtung zugéngliche Krschei-
nungen zuriickfiihrt. Gewdshnlich zeigt sich aber, daBl die einfachen
Erscheinungen noch bei weitem nicht einfach sind und sich wieder in
noch einfachere Erscheinungen zerlegen lassen. Es fragt sich nun,
welche Erklirung die Physiologie als eine endgiiltige Erkliruny aner-
kennen wird.

Da die Physiologie nur diejenigen Erscheinungen betrachtet, welche
ausschlieflich im lebenden Organismus stattfinden, so ist cffenbar
ihre Rolle nur dann zu Ende, wenn es gelingt zu zeigen, daf} eine
Lebenserscheinung sich auf die Erscheinungen zuriickfiihren 1a6t, welche
auBerhalb des lebenden Organismus beobachtet werden. Da aber die
physiologischen Erscheinungen auerordentlich kompliziert und verwickelt
sind, so laBt sich zur Zeit nicht mit Sicherheit sagen, ob es iiberhaupt
moglich ist, alle diese Erscheinungen auf physikalische und chemische
Erscheinungen zuriickzufiihren.

1) Das Wort ,,Physiologie® ist vom griechischen Wort ,guvatodoyoc ent-
standen, das ,,das Wort von der Natur* bedeutet, wo unter der Neatur die
lebende Natur verstanden wird.

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 1



2 Grundbegriffe der Pysiologie.

2. Eigentiimlichkeiten der physiologischen Erscheinungen.

Die physiologischen Erscheinungen spielen sich ausschlieflich im
lebenden Organismus ab und bedingen den Unterschied zwischen ihm
und leblosen Kérpern. Alle Korper, die solche Erscheinungen zeigen,
werden als lebend bezeichnet.

Nach der Ansicht uralter Vilker war das Leben vor allem mit
Bewegung verbunden, so dall Feuer, Wellen, Wind, Sonne, Sterne und
andere sich bewegende Korper im Altertum personifiziert und als lebend
bezeichnet wurden. Erst mit gesteigertem SelbstbewuBtsein des Men-
schen wurde solche elementare Definition des Lebens allm#hlich durch
eine andere ersetzt, die unseren jetzigen Anschauungen iiber das Leben
nahe steht. Man bezeichnete als lebend alles, was mit seinen Aufe-
rungen an den Menschen erinnerte und also nicht nur Bewegung, son-
dern Wachstum, Vermehrung und Erndhrung zeigte. Spiter wurden
auch Pflanzen zu Lebewesen gerechnet, weil einige Pflanzen (z. B. Mi-
mosa pudica) nicht nur Wachstum und Vermehrung, sondern auch ener-
gische Bewegungen der Blétter zeigten. Auch andere Pflanzen, obwohl
sie zu raschen Bewegungen unfihig sind, verbleiben doch nie in voll-
kommener Ruhe und #ndern die Lage ihrer Organe langsam aber fort-
wihrend.

Auf diese Weise entstand unsere jetzige Definition der lebenden
Organismen, die sich von unbelebten Korpern durch die folgenden Er-
scheinungen unterscheiden sollen:

1. Selbstindige Bewegung, die dem unbewaffneten Auge sichtbar
ist oder doch unter dem Mikroskope beobachtet werden kann.

2. Selbstandiges Wachstum, das durch Eindringen neuer Stoff-
teilchen zwischen schon vorhandene, den Organismus bildende Mole-
kiile, die sogenannte Intussuszeption, zustande kommt.

3. Vermehrung, die den Ursprung der Organismen von ihresgleichen
d. h. den sogenannten genetischen Zusammenhang bedingt.

4. Stetige chemische Anderungen der im Organismus befindlichen
oder von auflen in ihn gelangenden Stoffe und die Ausscheidung der
gebildeten Produkte nach auBlen, der sogenannte Stoffwechsel.

Alle diese Erscheinungen werden im lebenden Organismus beob-
achtet und doch unterscheiden sie sich von denjenigen der leblosen
Kérper nicht prinzipiell, weil Bewegung, Wachstum, Stoffwechsel und
sogar Vermehrung (bzw. genetischer Zusammenhang) auch in der leb-
losen Natur beobachtet werden.

So sind z. B. sehr kleine in Wasser befindliche Kérnchen und
Tropfchen stets in unaufhorlicher selbstindiger Bewegung begriffen,
die als Brownsche Bewegung bezeichnet wird. Besonders schén kann
man solche Bewegung in mit Wasser verdiinnter Tusche unter dem
Mikroskope beobachten: sehr kleine RulBteilchen zeigen eine unregel-
miBige und sehr lebhafte Bewegung, die an diejenige der Bakterien
erinnert. Die Brownsche Bewegung ist nicht nur sichtbaren Teilchen,
sondern auch Molekiilen eigen.

Selbstindiges Wachstum durch Intussuszeption und Stoffwechsel in



Lebensfihigkeit und lebende Materie. 3

der leblosen Natur kann man durch den folgenden Versuch demon-
strieren. Bringt man einen Krystall gelben Blutlaugensalzes in eine
verdiinnte Kupfervitriollésung, so bekleidet er sich sofort mit einer
braunen schleimigen Haut, die aus Ferrocyankupfer besteht. Da Blut-
laugensalz unter dieser Haut eine gesittigte Losung bildet, die Wasser
von auBen anzieht, so wird die Haut bald aufgebléht und an einigen
Stellen durchbrochen, wobei die gesittigte Losung vom Blutlaugensalz
mit der Kupfervitriollssung in Beriihrung kommt und sofort eine neue
Haut bildet, die ihrerseits aufgebliht wird usw. Auf diese Weise ent-
steht ein wurmformiger brauner Schlauch iiber dem Krystall, der schnell
nach oben wichst und sich an der Losungsoberfliche verbreitet.

Die Vermehrung in lebloser Natur wird bei Krystallbildung beob-
achtet. Bringt man z. B. ein Salzkrystillchen in eine iibersittizte Lo-
sung desselben Salzes in Wasser und rithrt die Losung fortwiihrend,
so vermehrt sich das Krystillchen aullerordentlich rasch, so daB die
Fliissigkeit in einigen Sekunden mit einer Unmenge von Krystillchen
erfiilllt wird?).

Ubersattigte Losungen kénnen in mit Wattepfropfen verschlossenen
Gefaflen unbestimmt lange Zeit unverdndert aufbewahrt werden, weil
die Krystallisation erst nach Einfiihrung eines Krystéallchens von gleichem
krystallographischen System in die Losung beginnt. L&t man dagegen
eine iibersittigte Losung im offenen Gefal stehen, so geraten Krystall-
keime mit Staub in die Losung und die Krystallisation tritt sehr bald
ein. Ein genetischer Zusammenhang der Krystalle ist vielfach bewiesen.

Wir konnen also keinen prinzipiellen Unterschied zwischen den
physiologischen Erscheinungen und denjenigen, die in der unbelebten
Natur beobachtet werden, finden. Der einzige Unterschied zwischen
den Erscheinungen beider Art ist eine aulerordentliche Kompliziert-
heit der physiologischen Erscheinungen. Spiter werden wir erfahren,
daB z. B. der Stoffwechsel der Pflanzen aus Hunderten chemischer Re-

aktionen besteht, die so kompliziert sind, daB wir ihren Verlauf noch
nicht erraten konnen.

3. Lebensfihigkeit und lebende Materie.

Unter den oben aufgezihlten Lebenserscheinungen kdnnen einige
sich erst unter giinstigen Bedingungen einstellen, und es kommt 6fters
vor, dal ein lebender Organismus iiberhaupt keine merklichen Lebens-
erscheinungen zeigt, die erst nach einer Anderung der #uBeren Be-
dingungen oder spontan (freiwillig) auftreten. So fehlen z. B. irgend-
welche Lebenserscheinungen in trockenen Samen, die sich in einer
sauerstofffreien Atmosphare befinden. Bringt man sie aber in feuchten
Boden, so saugen sie Wasser auf und keimen.

1) Zum Versuch paBt am besten Natriumhyposulfit, das als Fisierungs-
mittel in der Photographie verwendet wird. Man 18st das Salz in heifem

Wasser bis zur Sittigung, verschlieBt das GefaB mit einem Wattepfropfen und
kiihlt die Flissigkeit ab.

1*



4 Grundbegriffe der Physiologie.

Trockene Samen sind also zum Leben fihig, obwohl sie keine merk-
lichen Lebenserscheinungen zeigen. Man bezeichnet solchen Lebens-
zustand gewdhnlich als Anabiose oder Scheintod. Dieser Zustand kann
nicht unendlich lange andauern und trockene Samen verlieren mit
der Zeit ihre Keimfahigkeit, so sind z. B. Roggensamen nach vierzig
Jahren, Kaffeesamen schon nach vierzehn Tagen keimunfihig. Wir
konnen also annehmen, daf} in lebenden Organismen die Materie einen
besonderen Zustand besitzt, dessen dynamische AuBerung Lebenser-
scheinungen sind und der sich in den gewdéhnlichen Zustand der leb-
losen Materie verwandeln kann. Wir werden die Materie, welche sich in
dem angegebenen besonderen Zustand befindet, im weiteren als lebende
Materie bezeichnen.

Untersuchen wir eine Pflanze, so finden wir, da nicht alle ihre
Teile Lebenserscheinungen zeigen und zum Leben féhig sind. So weisen
z. B. die innersten Holzteile eines Kiefernstamms auch unter den giin-
stigsten Bedingungen keine Lebenserscheinungen auf. Die lebende Materie
ist also nicht in allen Teilen eines lebenden Organismus vorhanden.

Betrachten wir Laubbléatter, die besonders lebhafte Lebenserschei-
nungen zeigen, unter dem Mikroskope, so finden wir, da8 sie aus kleinen
Zellen gebaut sind, deren feste Winde aus leblosem Material, Cellu-
lose, und deren Inhalt in der Hauptsache aus leblosem Zellsaft (also
einer wisserigen Losung) besteht. Die lebende Materie macht nur einen
geringen Teil der Zelle und des Blattes aus, sie bedeckt nur die innere
Oberfliche der Zellwéinde und bildet einen schleimigen farblosen Schlauch,
der denselben fest anliegt, mit Zellsaft erfiillt ist, und zahlreiche griine
Kérner, Chloroplasten, die auch lebend sind, enthilt. Bei einer auf-
merksamen Beobachtung finden wir in der schleimigen Substanz einen
rundlichen, farblosen Korper, der als Zellkern bezeichnet wird. Die
schleimige Substanz wird Protoplasma (oder Cytoplasma) genannt.

Im Blatte und iiberhaupt in der Pflanze gibt es also drei Arten der
lebenden Materie: Protoplasma, Zellkern und Chromatophoren (Chloro-
plasten), die gemeinsam vorkommen und in denen alle Lebenserschei-
nungen ihren Ursprung haben. Die Zelle, die das Protoplasma und
den Zellkern enthilt, ist lebend. Verschwinden sie, so kann auch unter
den giinstigsten Bedingungen keine Zelle und keine Pflanze mehr Lebens-
erscheinungen aufweisen.

4. Ursachen der Lebensfihigkeit.

Die Fahigkeit des Organismus zum Leben wurde im Altertum durch
die Anwesenheit einer Seele erklirt. In jener Zeit stellte man sich die
Seele als ein geheimnisvolles, mystisches Wesen vor, das einer direkten
Wahrnehmung nicht zugiinglich ist und das die Fahigkeit besitzt, leb-
lose Kérper zu beleben. Die Seele konnte, nach dieser Ansicht, auch
frei, auBerhalb eines Organismus existieren, und unsichtbar iiber der
Erde umherschwirmen.

Diese Lehre wurde im dreizehnten Jahrhundert von GALEN modi-
fiziert. Nach ihm sollte die Seele eine Art sehr feiner und leichter
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Materie darstellen, die in der Luft schwebte und die sich, sobuld sie
in einen leblosen K&rper gelange, in eine der sogenannten Pneumen
verwandelte, welche verschiedene physiologische Erscheinungen bedingen
sollten und die spiter in der Lehre von FERNELIUS den Namen »opirita®
erhielten.

Im sechzehnten Jahrhundert, dank verschiedenen anatomischen und
physiologischen Untersuchungen, von denen diejenigen von HARVEY
iiber den Blutkreislauf besonders wichtig waren, trat die mystische
Pneumenlehre zuriick und wurde im siebzehnten Jabrhundert durch die
Lehre von Jatrophysiker und Jatrochemiker ersetzt, die alle Lebenser-
scheinungen durch physikalische und chemische Gesetze erkléren wollten.
In dieser Lehre wurde zum ersten Male die Ansicht ausgesprochen, daf3
die Atmung eine der Verbrennung analoge Erscheinung sei. Zu jener
Zeit gab es zu wenige systematisch durchgefiihrte physiologische Unter-
suchungen und alles erschien daher einfach.

Am Anfang des achtzehnten Jahrhunderts nahm STAHL an, daB,
der lebende Organismus, obwohl auch in ihm physikalische und che-
mische Krifte wirken, eine Seele (,anima“) besitze, deren Natur un-
bekannt sei. Da aber die Untersuchungen von HALLER iiber die Reiz-
barkeit der Muskeln zeigten, daf abgeschnittene Extremitéten der Tiere
ihre Lebensfidhigkeit eine Zeitlang beibehalten, hatte man anzunehmen,
daB die tote Kérper belebende Seele sich in Teile zerlegen lasse, und
daB die Verbindung der Seele mit dem Korper viel fester sei, als man
denken konnte. Auf diese Ansicht griindete sich der sogenannte Vita-
lismus, die Lehre von der Lebenskraft.

Die Anhinger der genannten Lehre, die Vitalisten, nahmen an,
daB jedes kleine Teilchen des lebenden Organismus eine besondere
Kraft besitze, die alle physiologischen Prozesse bedinge und alle ver-
schiedenartigen Stoffe des Koérpers bilde. Ein wichtiger Grund fir die
Annahme einer Lebenskraft schien die Unm&glichkeit einer kiinstlichen
Darstellung von in Organismen vorkommenden Stoffen zu sein.

Spitere Erfolge der Physik und der Chemie zeigten aber die Un-
richtigkeit solcher Annahme. Am Anfang des neunzehnten Jahrhunderts
verwandte Lavoisier die Wage zur quantitativen Bestimmung der sich
an chemischen Reaktionen beteiligenden Stoffe und der sich dabei bil-
denden Wiarmemenge an. Dieser Forscher stellte bekanntlich fest, daf}
die Substanzmenge bei chemischen Reaktionen unverindert bleibt und
legte somit die Basis der quantitativen chemischen Analyse. Die An-
wendung der neuen Methoden auf die Physiologie zeigte, da die
Wirmemenge, die bei der Atmung und der Verbrennung der Kohle
entsteht, sich in einem bestimmten Verhiltnisse zur Menge des Kohlen-
siuregases befindet, das sich bei beiden Prozessen bildet. Es erwies
sich also, daf eine der wichtigsten Lebenserscheinungen, die Atmung,
den gleichen physikalisch-chemischen Gesetzen wie die Verbrennung
der Kohle folgt.

Der Glaube an die Lebenskraft wurde besonders stark durch die
kiinstliche Darstellung von Harnstoff (WOHLER 1828) erschiittert, weil
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dieser Stoff ausschliefllich im Harn vorkommt und, nach der Meinung der
Vitalisten, durch die Lebenskraft gebildet wird. Eine ausschlaggebende
Bedeutung fiir die Widerlegung dieses Glaubens hatten vor allem die Re-
sultate genauer kalorimetrischer Untersuchungen iiber den Stoffwechsel
der Tiere (HELMHOLTZ u. a.), die nach der Feststellung des Gesetzes
der Erhaltung der Energie (R. MAYER 1819 —1878) angestellt worden
waren. Diese Untersuchungen zeigten, dall erwachsene Tiere eine eben-
sogroB3e Energiemenge in Form von mechanischer Arbeit, Atmung usw.
nach aullen abgeben, wie sie in Form von chemischer Energie, die in
den Nihrstoffen enthalten ist, erhalten, so daB die Existenz einer be-
sonderen Kraft, welche physiologische Prozesse bedingt, dem Energie-
gesetze widersprach.

Diese wichtigen Ergebnisse fiilhrten im neunzehnten Jahrhundert
zu der Notwendigkeit, den mystischen Begriff der Lebenskraft auf immer
zu verlassen, und wenn man auch im zwanzigsten Jahrhundert an der M&g-
lichkeit der Erklarung aller Lebenserscheinungen mit physikalischen und
chemischen Gesetzen zweifelt, so nimmt man doch stets an, da3 lebende
Organismen diesen Gesetzen gehorchen. Die modernen Vitalisten (,Neo-
vitalisten) verstehen unter ,Lebenskraft“ gewthnlich ungemein ver-
wickelte Kombination verschiedener physikalischer und chemischer Pro-
zesse, die physiologische Erscheinungen bedingen, oder sie geben die
Verwandlung der chemischen Energie der Nihrstoffe in noch unbe-
kannte Energieformen im Organismus zu. In seltenen Fillen greift
man schlieflich zu einem unbekannten psychischen Wesen, das all diese
komplizierten physikalischen und chemischen Krifte in einer bestimmten
Richtung leitet.

Um die Ursache der Lebensfahigkeit zu finden, ist es sehr wichtig,
zuniichst die Frage zu beantworten, ob es einen stofflichen Unterschied
zwischen dem lebenden und dem toten Organismus gibt. Unter den
Versuchen, diese Frage zu beantworten, verdient die Hypothese PFLUGERs
eine Erwihnung.

Einen der wichtigsten Bestandteile des Protoplasmas bilden be-
kanntlich EiweiBkérper. PrLUGER setzte voraus, daB diese Stoffe im
lebenden Protoplasma eine andere chemische Zusammensetzung haben,
als im toten Organismus. Die Molekiile ,lebenden® EiweiBes sollen
nach PFLUGER (im Gegensatz zu denjenigen toten Eiweilles) in einer
besonderen Weise an andere Atome gebundenen Sauerstoff und aufer-
dem noch Cyangruppen (—CN—) enthalten. Leider hat sich diese Hypo-
these nicht bestétigt und ist zur Zeit vollkommen verlassen.

Die zweite Hypothese eines stofflichen Unterschieds zwischen dem
lebenden und toten Protoplasma wurde von VERWORN aufgestellt. Das
lebende Eiweifl oder ,,Biogen“ soll nach diesem Forscher einen stickstoff-
haltigen und einen stickstofffreien Anteil enthalten, von denen der
letztere bei der Atmung zerstért aber sofort wieder hergestellt wird.

Die Annahme, da3 EiweiBkérper des lebenden Protoplasmas chemisch
anders gebaut sind als die des toten, widerspricht vor allem unseren
jetzigen Anschauungen iiber die chemische Konstitution von Stoffen.
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Alle Eiweillkérper miissen nach einem und demselben Schema chemisch
gebaut sein, und ,Eiwei}“, das eine andere chemische Konstitution
als die iibrigen EiweiBlarten besitzt, darf nicht als Eiweill bezeichnet
werden. Andererseits zeigt schon die Tatsache, dal die lebende Ma-
terie durch Anilinfarben nicht gefiirbt werden kann, obwohl Eiweil3-
korper oder das tote Protoplasma dieselben aufnehmen, daBl Eiweil-
korper im lebenden Protoplasma nicht frei sind. Nach dem Verfasser
dieses Buches sind sie mit fettartigen Substanzen verbunden. .AuBer-
dem befinden sich die Stoffe der lebenden Materie in einem beson-
deren Zustand, der als kolloidaldispers bezeichnet wird und der beim
Absterben verdndert wird.

Um physiologische Erscheinungen erkliren zu kdnnen miissen wir
also die Eigentiimlichkeiten dieses Zustandes kennen lernen.

5. Kolloidaler Zustand der Korper.

GrAHAM, der zum ersten Male die Bedeutung der kolloiden Eigen-
schaften der im Organismus vorkommenden Stoffe erkannte, teilte
die Natur in zwei Welten der Materie. Die eine von ihnen war die-
jenige der Krystalloide und umfaite die unbelebte Natur, die andere
war diejenige der Kolloide und umfaBte die lebende Natur. Kolloide
unterschieden sich nach GRAHAM von Krystalloiden durch ihre Unfihig-
keit, einen krystallinischen Zustand anzunehmen, und durch ihre Un-
fahigkeit, bei der Osmose durch Membranen hindurchzudringen.

Bringt man eine Losung von Leim (Kolloid) und Kochsalz (Kry-
stalloid) in eine Flasche, deren Boden entfernt und durch Pergament-
papier oder Schweinsblase (also eine Membran) ersetzt ist und die
mit der Membran in Wasser taucht, so beginnt Salz sofort sehr rasch
aus der Flasche durch die Membran in das Wasser zu diffundieren,
wiahrend Leim in der Flasche bleibt. Zu den Kolloiden gehdrer. nach
GraHAM EiweiB, Stirke, Dextrin, Gelatine usw., wihrend Salze, Zucker
usw. Krystalloide sind.

Die Einteilung der Natur in zwei verschiedene Welten erwies sich
im weiteren nicht haltbar, weil es einerseits bewiesen wurde, daBl manche
Kolloide, z. B. Albumin, gut krystallisieren kénnen und durch Mem-
branen durchgehen. Andererseits gelang es, aus typischen Krystal-
loiden, so z B. aus verschiedenen anorganischen Salzen, kolloidal-
amorphe Bildungen darzustellen. Deshalb spricht man zur Zeit ge-
wohnlich nicht von kolloiden Stoffen, sondern von einem kolloiden
Zustand der Stoffe. Unter diesem Namen versteht man den Zustand
einer sehr feinen Zerteilung, einer sehr starken , Dispersitit” eines
Stoffes,

Je nach der GroBe der Teilchen des zerteilten Korpers unter-
scheidet man grob disperse und kolloidal disperse Systeme. In ge-
wohnlichen Ldsungen (z. B. in einer Zuckerldsung) sind Substanzen
ebenfalls zerteilt, aber die Teilchen sind in diesem Falle den Molekiilen
gleich, so da man von molekulardispersen Systemen reden kann.
Eine Aufschwemmung von Lehm in Wasser ist ein grobdisperses System.
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Die Teilchen des zerteilten Kérpers sind in diesem Falle unter dem
gewohnlichen Mikroskop sichtbar, weil ihre GréBe zwischen 0,0005 und
0,005 mm (bzw. 0,5 und 5 u) variiert. Die besten Objektive des Mikro-
skops gestatten noch ein Teilchen wahrzunehmen, dessen GréSe nicht
unter 0,0001 mm (= 0,1 1) liegt. Wenn die Teilcheri kleiner als 0,1 u sind,
konnen sie nicht unter dem gewéhnlichen Mikroskop gesehen werden.
Die dispersen Systeme, welche solche Teilchen enthalten, nennt man
kolloidal. Ihre Teilchen (Micellen) kénnen nur mit Hilfe eines Ultra-
mikroskops sichtbar gemacht werden, dessen Erfindung wir ZSIGMONDY
und SIEDENTOPF verdanken (1903).

Beim gewohnlichen Mikroskopieren wird das Objekt bekanntlich
von unten beleuchtet, so daB die Lichtstrahlen durch dasselbe in
das Auge direkt gelangen. Im Ultramikroskop wird das Objekt mit
einem konischen Biindel starker Lichtstrahlen von der Seite beleuchtet,
so dal das Auge nur die vom Objekte reflektierten Strahlen be-
obachtet. Die Kolloidteilchen erscheinen auf diese Weise als sehr helle
Piinktchen auf schwarzem Grunde.

Grobdisperse Systeme mit festen Teilchen (z. B. eine Lehmauf-
schwemmung in Wasser) werden oft Suspensionen genannt, wihrend
grobdisperse Systeme mit fliissigen Teilchen gewohnlich als Emulsionen
bezeichnet werden.

Als Beispiel der kolloidal dispersen Systeme kénnen kolloide Lo-
sungen von Metallen dienen. Um diese Losungen zu erhalten, leitet
man nach der Vorschrift von BREDIG einen starken elektrischen Strom
durch zwei Metalldrihte, die in Wasser getaucht sind und sich mit
den freien Enden beriihren. Zieht man die Enden auseinander, so
entsteht zwischen ihnen ein elektrischer Funke, der von der Draht-
oberfliche kleine Teilchen von Metallen losreilt und im Wasser zer-
teilt. Auf diese Weise lassen sich z. B. Silber- und Goldlgsungen erhalten.

Die kolloiden Losungen von Metallen und andere #hnliche Lo-
sungen werden gewdhnlich als hydrophob bezeichnet, weil sie unbe-
stindig sind. Durch ein langdauerndes Zentrifugieren dieser Losungen
kann der geloste Stoff abgeschieden werden. Ein selbstindiges Absetzen
findet nur deshalb nicht statt, weil die Teilchen solcher Ldsungen
elektrisch geladen sind und sich gegenseitig abstoSen. Spiter wird
dariiber berichtet, dafl in Salzlésung und iiberhaupt in Lésungen der-
jenigen Stoffe, welche elektrischen Strom leiten (Elektrolyte), Mole-
kiile zu sogenannten Ionen zerfallen, die elektrisch geladen sind. Wenn
man daher zu einer Metallosung etwas Salz zusetzt, so wird die Ladung
der Metallteilchen durch die entgegengesetzte Ladung der Ionen neutra-
lisiert, und bald kleben sich die Metallteilchen aneinander und setzen
sich ab. Ist eine geniigende Salzmenge (z. B. 0,5 % Kochsalz) zugesetzt,
so tritt das Absetzen des geldsten Stoffes schon nach einigen Sekunden
ein. Man bezeichnet solches Absetzen als Koagulation. Sie ist bei hydro-
phoben Lésungen stets irreversibel, d. h. der sich bildende Niederschlag
I6st sich nicht mehr in Wasser.

Im Gegénsatz zu hydrophoben Kolloidlésungen sind die sogenannten
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hydrophilen Kolloidlésungen, zu denen Lésungen von Eiweiflkérpern,
Dextrin, Gummi arabicum, Gelatine usw. gehoren, sehr bestindig. Solche
Losungen lassen sich nicht durch das Zentrifugieren absetzen und
werden erst durch starke Konzentrationen von Salzen zur Koagulation
gebracht. Diese Bestindigkeit erklirt sich dadurch, daf zwischen Kol-
loidteilchen und Wasser Anziehungskrifte vorhanden sind, die das Zu-
sammenkleben der Teilchen vollkommen hemmen.

Da zwischen Teilchen der hydrophilen Kolloide und Wasser eine
Anziehung besteht, braucht man diese Kolloide nicht zwangsweise in
Wasser zu zerteilen, um eine kolloide Losung zu erhalten, wie dies
bei hydrophoben Kolloiden der Fall ist. Hydrophil-kolloidale Stoffe
zerteilen sich selbstiéndig in Wasser. Als Beispiel solcher Stoffe be-
trachten wir Eiweill des Hiihnereies. Nach dem Zusatz von kleinen
Salzmengen (1—5 %) bleibt es unverindert. Setzen wir aber zum
Hiihnereiweifl eine grofle Menge konzentrierter Losung von Ammonium-
sulfat (oder anderer Salze), so entsteht sofort ein weiBler Niederschlag,
der sich jedoch im Wasser wieder gut 1ost. Das zugesetzte Salz hat
eine grofe Affinitdt zum Wasser, so daB ein UberschuB an Salz die
Anziehungskrifte zwischen EiweiBteilchen und Wasser so stark ver-
mindert, dafl sie in hohem Grade entwissert werden und sich wie Teil-
chen hydrophober Kolloide verhalten, d. h. zusammenkleben und sich
absetzen. Die Koagulation ist aber in diesem Falle deshalb reversibel,
weil Wasserzusatz die Anziehung zwischen Salzmolekiilen und Wasser
der Eiweilteilchen wieder vermindert.

Verschiedene Alkalisalze iiben ungleich stark entwissernde Wirkung
auf Eiweilkorper aus. In neutralen und alkalischen Losungen entwissern
Citrate mehr als Tartrate, diese mehr als Sulfate und Nitrate usw.l)

Anders wirken Salze schwerer Metalle (z. B. diejenigen von Queck-
silber, Blei, Kupfer) auf Eiweilosungen. Schon sehr kleine Konzen-
trationen dieser Salze rufen die Koagulation hervor. Die Ursache
liegt darin, da Schwermetallsalze mit Eiweilkérpern chemische Ver-
bindungen bilden, die einen hydrophoben Charakter besitzen und
durch kleine Salzmengen zur Koagulation gebracht werden. Selbstver-
standlich ist in diesem Falle die Koagulation irreversibel.

Eine irreversible Koagulation der EiweiBlosungen wird ebenfalls
durch ein Erhitzen (auf 60 —70° C) hervorgerufen. Das Erhitzen be-
schleunigt eine chemische Reaktion zwischen Eiweil und Wasser aufler-
ordentlich stark, wobei sich ,,denaturiertes“ Eiwei3 bildet, das hydro-
phobe Eigenschaften besitzt und durch eine kleine Salzmenge, die im
Hiihnereiweil stets anwesend ist, sofort zur Koagulation gebracht wird.

) Die ganze Salzreihe ist die folgende: Citr. > Tartr. >> Sulfate > Ace-
tate > Chloride >> Nitrate > Jodite >> Rhodanide. Diese Salzreihe ist derjenigen,
welche bei der Untersuchung der Wirkung der Salze auf Gelatinequellung er-
halten wird, gleich und wird gewdhnlich als Hormerstersche lyotrope (oder
hydrotrope) Reihe bezeichnet. Merkwiirdigerweise kehrt sich die Reihe um,
wenn die Reaktion der Eiweifllosuug sauer wird, so daB jetzt Rhodanide am
stirksten fillen.
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Eine sehr starke beschleunigende Wirkung auf die Bildung dena-
turierten EiweiBes iiben ebenfalls Alkohol, Azeton, Chloroform, Ather,
Ssauren, Schwermetallsalze und andere Stoffe aus, so daf3 sie in stirkeren
Konzentrationen eine irreversible EiweiBkoagulation hervorrufen. Von
diesen Stoffen wirken Alkohol, Azeton und andere in Wasser leicht
16sliche Stoffe zunichst entwissernd auf EiweiBteilchen (wie Salze), rufen
aber bald ihre ,Denaturation® hervor. Das entstehende denaturierte
Eiweill ist in Wasser unléslich.

Alle hydrophil-kolloiden Lésungen sind je nach der Konzentration
mehr oder minder zéhe und zeigen unter dem Ultramikroskop keine
Kolloidteilchen, weil sie zu klein sind und zu wenig Licht reflektieren.

6. Kolloidaler Bau der lebenden Materie.

Die Hauptmasse des Protoplasmas hat bekanntlich eine zahfliis-
sige Konsistenz (Stromungen im Protoplasma, Kugelform der frei-
gelegten Protoplasmastiicke, kuglige Gestalt der Wassertropfen im Proto-
plasma) und besteht in der Hauptsache aus Eiweilkorpern, fettartigen
Substanzen und Wasser. Diese Stoffe bilden aber nur kolloidale
Losungen oder Emulsionen, so dal man von vornherein erwarten kann,
daB sie auch im Protoplasma kolloidal zerteilt sind.

In der Tat sind die physikalischen Eigenschaften des Protoplasmas
denjenigen der EiweiBllosungen sehr ahnlich. Wie diese zeigt das Proto-
plasma eine variierende Zahigkeit, und weist unter Einwirkung kleiner
Konzentrationen von Salzen keine Koagulation auf. Stirkere Konzen-
trationen rufen dagegen oft ein Auftreten zahlreicher Ko6rnchen im
Protoplasma, die sich nach Herstellung normaler Bedingungen wieder
16sen kénnen, also eine reversible Koagulation hervor. Schwermetall-
salze rufen dagegen eine irreversible Koagulation im Protoplasma und
schliefllich ein Absterben hervor.

Hohe Temperatur, Alkohol, Azeton, Ather und Chloroform in stir-
keren Konzentrationen bewirken ebenfalls eine irreversible Koagulation
und das Absterben des Protoplasmas.

Man kann also behaupten, daB das Protoplasma einen kolloidalen
Bau besitzt, der demjenigen der hydrophil-kolloiden Ldsungen dhnlich
ist. Aber es gibt auch einen Unterschied zwischen beiden kolloidalen
Systemen.

Im Gegensatz zu Eiweikorpern zeigt das Protoplasma eine irre-
versible Koagulation unter Einflul verschiedener mechanischer Ein-
wirkungen, z. B. eines Druckes, Stofes, einer Reibung, Mischung usw.
Diese Unbestandigkeit fiir mechanische Einwirkungen héngt nach Verf.
damit zusammen, daf die Hauptmasse des Protoplasmas aus sehr un-
bestindigen Verbindungen von EiweiBkorpern mit fettartigen Substanzen
besteht, die sogar durch mechanische Eingriffe in ihre Komponenten
zerlegt werden, wobei sich EiweiBlkorper in koagulierter Form aus-
scheiden.

Die beschriebene Zersetzung der Grundmasse des Protoplasmas
zerstort freilich das ganze kolloidale System desselben und fithrt zum
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Absterben. Alle stirkeren Koagulationen im Protoplasma bewirken
ebenfalls das Absterben. Seine Lebensfihigkeit ist also mit kolloidaler
Zerteilung von Stoffen verbunden.

Andere Arten der lebenden Materie verhalten sich #hnlich, weil
auch diese aus Eiweillstoffen, Fettsubstanzen und Wasser bestehen,
die ein hydrophil-kolloidales System bilden. Die Eingriffe, welche eine
Koagulation und Zersetzung des Protoplasmas bewirken, rufen auch
eine Koagulation und Zersetzung des Zellkerns und der Chromato-
phoren hervor und bedingen ihr Absterben.

7. AuBere und innere Lebensbedingungen.

Wie frither erwéhnt, kann ein lebender Organismus nur unter giin-
stigen duleren Bedingungen physiologische Erscheinungen aufweisen.
Werden aber diese Bedingungen ungiinstiger, so gehen diese Erschei-
nungen langsamer vor sich und héren bald auf. Bringen wir z. B.
keimende Samen in einen kalten Raum, so hort die Keimung auf. Das
gleiche Resultat erhalten wir durch Austrocknen der Samen. Geniigend
hohe Temperatur und ausreichende Feuchtigkeit sind also die Haupt-
bedingungen des Lebens.

Andererseits kann das Wachstum nur auf Kosten der in der um-
gebenden Welt vorhandenen Stoffe stattfinden. Auch zeigt die Beob-
achtung, daB die Mehrzahl der Pflanzen ihre Lebenserscheinungen in
Abwesenheit der Luft sistieren.

Das Leben wird also nicht nur durch das Vorhandensein der leben-
den Materie im Organismus, sondern auch durch bestimmte #ulere
Bedingungen hervorgerufen. Je nach den FEigenschaften ihrer leben-
den Materie und nach ihrem anatomischen Bau bediirfen aber ver-
schiedene Pflanzen ungleicher AuBenbedingungen. So keimen z. B. Roggen-
samen schon bei 2° C, wihrend bei gleicher Temperatur und Feuchtig-
keit Bohnen- und Gurkensamen kein Wachstum aufweisen, das erst bei
einer Erhohung der Temperatur auf 9—16° C moglich wird. Ein auf-
fallendes Beispiel der Ungleichartigkeit der Organismen wird bei der Er-
ndhrung der Bakterien beobachtet. Wahrend sich die meisten von
ihnen in Fleischbriihe ausgezeichnet entwickeln, stellt Fleischbriihe fiir
einige Bodenbakterien ein Gift dar.

Das Leben wird also durch Bedingungen von zweierlei Art be-
stimmt: durch die inneren Bedingungen, die von der Eigentiimlichkeit
des Pflanzenbaus abhingen, und durch die AuBlenbedingungen. Fiir
die Moglichkeit normalen Lebens mufl zwischen diesen Bedingungen
eine Harmonie vorhanden sein, der Pflanzenbau muB sich also an die
AufBenbedingungen anpassen.

8. Reize und Reizbarkeit.

Die beschriebene Abhingigkeit der Pflanze von der umgebenden
Welt 148t es verstdndlich erscheinen, dafl Verinderungen der letzteren
physiologische Erscheinungen beeinflussen, ihre Geschwindigkeit verin-
dern, sie hemmen oder hervorrufen kénnen usw. Jede Veréinderung der
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AuBlenbedingungen, die einen Einflu} auf physiologische Erscheinungen
ausiibt, werden wir im weiteren als Reiz bezeichnen. Die Verianderung
der Lebenserscheinungen unter EinfluB eines Reizes ist Reaktion der
Pflanze auf diesen Reiz. Die Fahigkeit der Pflanze oder ihrer Teile,
auf Reize zu reagieren, ist ihre Reizbarkeit oder Empfindlichkeit.
Die Abb. 1a gibt ein Blatt der Sinnpflanze (Mimosa pudica) wieder.
Beriihrt man das Blatt dieser Pflanze, so senken sich die Blattstiele, und
die Blattchen klappen zusammen (Abb. 15). Die Berithrung des Blattes

Abb. 1. Das Blatt der Sinnpflanze. ¢ im normalen Zustande. b im gereizten
Zustande.

ist eine Veranderung der AuBlenbedingungen, eine Verinderung des
Drucks, den das Blattgewicht auf die Zellen der Ansatzstelle des Blatt-
stiels ausiibt, also ein Reiz. Die durch Beriihrung hervorgerufene Be-
wegung ist eine Reaktion der Pflanze auf diesen Reiz, die nur bei
gewisser Reizbarkeit der Pflanze mdoglich ist.

Die beschriebene Reizerscheinung von Mimosa pudica kann als ein
Prozefl betrachtet werden, in welchem eine verhiltnismiBig geringe
Kraft eine komplizierte und mit groBer Kraft ausgefiihrte Bewegung
hervorruft. Weitere Untersuchung zeigt, dal zwischen den GréBen
beider Krifte keine quantitative Beziehung vorhanden ist: eine leise
Beriihrung oder ein starker Stof ruft dieselbe Bewegung hervor. Auch
eine rasche Abkiihlung der Pflanze, die mit einer negativen Arbeit
verbunden ist, bewirkt dieselbe Erscheinung. Wir kommen also zu
dem Schlusse, dafl die Blattbewegung bei Mimosa pudica durch die
Krafte der Pflanze selbst ausgefilhrt wird. Die potentielle Energie
der Pflanze verwandelt sich offenbar in die kinetische Energie, die
diese Bewegung bewirkt.

Die meisten bekannten Reize sind gewdhnlich auch Kraft aus-
lssende Reize und die meisten Reizerscheinungen sind Auslésungser-
scheinungen. Man kennt aber auch Reize, welche die Krifte in der Pflanze
nicht befreien, sondern umgekehrt ihre Wirkung unméglich machen.
Wenn wir z. B. zur Kulturfliisssigkeit, in welcher Bakterien wachsen
und sich vermehren, eine kleine Giftmenge zusetzen, so bleiben die Bak-
terien am Leben, ihre Vermehrung und ihr Wachstum werden aber
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langsam und horen schlieBlich auf. Eine analoge Erscheinung kann
auch durch eine Abkiihlung der Fliissigkeit erzielt werden. Solche Reize
diirfen als deprimierende Reize, im Gegensatz zu auslsenden, stimu-
lierenden Reizen, bezeichnet werden.

Ein und derselbe Reiz kann stimulierend auf eine Lebenserscheinung
und deprimierend auf die andere wirken. So ruft Chloroform ein Aui-
héren der Bewegungen und eine Verstirkung der Atmung der Pflanzen
hervor.

9. Der Organismus als Mechanismus.

Wie erwshnt, gibt ein stimulierender Reiz gewdhnlich nur einen
AnlaB zu komplizierten Prozessen im Organismus, die sich in einer Re-
aktion &duBern. Der im Organismus befindliche Energievorrat wird be-
freit und verwandelt sich in die kinetische Energie, welche die Reaktion
ausfiihrt.

Wir kénnen also annehmen, dafl im Organismus Einrichtungen vor-
handen sind, die ihm gestatten, nicht nur die Energie zu akkumulieren,
sondern sie auch nach ihrer Befreiung auf bestimmte Bahnen zu lenken.
In dieser Beziehung erinnern die Organismen an automatisch wirkende
Mechanismen, welche ebenfalls Einrichtungen zur Ansammlung der
Energie und zu ihrer Ausniitzung besitzen. Gewdhnlich bestehen solche
Mechanismen aus einer groBen Anzahl einzelner Teile, die eine be-
stimmte Beziehung zueinander haben. Ein &hnliches Bild treffen wir
auch im Organismus.

Wie in der Uhr eine passende Kombination von Federn, Rédern
und Hebeln, von denen jedes allein keine Bedeutung hat, einen Me-
chanismus bildet, der die Spannungsenergie der Feder ausniitzt, so
bilden auch im Organismus einzelne Teile, die zum selbstdndigen Leben
unfahig sind, in passender Kombination eine lebensfihige Pflanze.

Um die Verwandlung der potentiellen Energie in die kinetische inner-
halb eines Mechanismus zu veranschaulichen, betrachten wir diese Ver-
wandlung in einer Dampfmaschine, die mit einem Kessel verbunden
ist, dessen Heizung mit einer automatischen Einrichtung zur Befor-
derung von Kohle in den Ofen versehen ist. :

Bei der Verbrennung der Kohle wird bekanntlich die chemische
Energie, die in Kohlenstoff und Sauerstoff vorhanden ist, in der Haupt-
sache in Form von Wirme befreit, teilweise aber durch gebildetes Kohlen-
dioxydgas zuriickgehalten. Das Molekiil des letzteren enthilt also viel
geringere Mengen chemischer Energie, als ein Atom C und zwei Atome O.
Die frei gewordene thermische Energie verwandelt Wasser im Kessel in
Dampf, der auf die Kesselwinde einen Druck ausiibt. Die thermische
Energie verwandelt sich also in die potentielle mechanische. Dreht man
aber den Hahn, der den Kessel mit der Dampfmaschine verbindet, auf, so
strémt Dampf aus dem Kessel in den Dampfzylinder der Maschine und
setzt sie in Bewegung. Die potentielle mechanische Energie verwandelt
sich also in die kinetische mechanische. Da die Dampfmaschine auch
die Einrichtung zur Kohlebeférderung in Bewegung setzt, so kann sie
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lange Zeit automatisch funktionieren, wenn Kohle in Uberschu3 vor-
handen ist. Ist aber diese verbraucht, so sistiert die Dampfmaschine so
wohl Arbeit als auch Bewegung.

Organismen erhalten, dhnlich wie die Dampfmaschine, die nétige Ener-
gie in Form einer potentiellen chemischen Energie; die Rolle der Kohle
spielen aber die Stoffe der Nahrung, die einen groBen Vorrat an che-
mischer Energie enthalten. Eine Ausnahme bilden nur griine Pflanzen,
welche notwendige Nihrstoffe mit Hilfe der strahlenden Energie des
Lichts selbstindig darzustellen vermdgen, indem sie diese fiir eine Zer-
setzung von Kohlendioxyd der Luft zu Sauerstoff und Kohlenstoff aus-
niitzen. Solche Ausniitzung der strahlenden Energie fithrt zur Bildung
komplizierter Kohlenstoffverbindungen, die einen bedeutenden Vorrat
an potentieller chemischer Energie enthalten und der Pflanze als Nihr-
stotfe dienen.

Ahnlich wie im Heizraum des Dampfkessels werden Nahrstoffe im
Organismus teilweise in Kohlendioxydgas unter Aufnahme von Sauer-
stoff verwandelt; die sich bei diesem Proze$ bildende Energie wird teil-
weise in Form von Wirme frei, teilweise wird sie aber in verschiedenen
physiologischen Prozessen direkt ausgeniitzt. Im Gegensatz zur Dampf-
maschine, in der alle chemische Energie sich zunichst in die Wirme-
energie verwandelt, bildet sich ein Teil dieser Energie im Organismus
direkt in potentielle und kinetische mechanische Energie um.

Jedenfalls kommen wir zu dem Schlu8, daB vom Standpunkt der
Physik aus der Organismus als ein Mechanismus betrachtet werden
kann, in welchem verschiedene Energieformen ineinanander iibergehen.
Da aber das Protoplasma und seine lebenden Einschliisse die alleinigen
Triger des Lebens darstellen, so kénnen sie gleichfalls als eigentiimliche
Mechanismen betrachtet werden, die sich von unseren automatischen
Mechanismen durch Fehlen von Hebeln, Ridern und Federn und durch
ihre schleimig-fliissige Konsistenz unterscheiden.

10. Klassifikation der physiologischen Erscheinungen der Pflanze.

Alle physiologischen Erscheinungen der Pflanze kénnen in drei Grup-
pen geteilt werden.

Die erste Gruppe umfaBt Erscheinungen des Stoffwechsels der Pflanze.
Hierher gehoren alle Erscheinungen, die mit Aufnahme von Stoffen durch
die Pflanze, mit Transport, Speicherung, chemischer Verinderung und
mit ihrer Ausscheidung nach auBen verbunden sind.

Die zweite Gruppe umfaBit alle Wachstumserscheinungen. Hierher
gehoren alle permamenten Anderungen des Volumens und der Form der
Pflanze und auch ihre Vermehrung.

Die dritte Gruppe umfa8t alle Bewegungserscheinungen, d. h. alle
Orts- und Lageinderungen, welche die Pflanze oder ihre Organe zeigen.

Entsprechend der angefiihrten Klassifikation wird das vorliegende
Lehrbuch in drei Teile geteilt: 1. Physiologie des Stoffwechsels der

Pflanze, 2. Physiologie des Wachstums und 3. Physiologie der Bewegung
der Pflanze.



Erster Teil.
Physiologie des Stoffwechsels der Pflanze.

A. Allgemeine Charakteristik, physikalische und chemische
Grundlage der Stoffwechselerscheinungen.

1. Ubersicht der Stoffwechselerscheinungen.

Der Stoffwechsel besteht im einfachsten Falle aus Aufnahme und Aus-
scheidung von Stoffen durch die Pflanze. Die aufgenommenen Stoffe
werden aber in der Hauptsache im Inneren derselben chemisch ver-
andert und zur Erhaltung der Lebenserscheinungen ausgeniitzt. Jedoch
gibt es Stoffe, die ohne einen sichtbaren Nutzen durch die Pflanze
aufgenommen werden und sich sogar als giftig zeigen. Die Aufnahme
der fiir das Leben notwendigen Stoffe wird gewGhnlich als Erndhrung
der Pflanze bezeichnet.

Alle fiir das Leben ndtigen Stoffe miissen in die lebende Materie
der Pflanze gelangen, weil diese Materie das einzige Laboratorium dar-
stellt, in welchem die aufgenommenen Stoffe der erwithnten chemischen
Verarbeitung unterworfen werden kénnen. Bei den einfachsten Pflanzen,
z. B. bei einzelligen und fadenformigen Algen, die noch keine Fixierung
einzelner physiologischer Funktionen an bestimmte Organismusteile (Or-
gane) zeigen, ist die Aufnahme von Stoffen durch die Pflanze zugleich
auch die Aufnahme derselben durch die lebende Materie. Im Gegen-
satz dazu miissen die aufgenommenen Stoffe bei hoheren Pflanzen, die
gut differenzierte Organe besitzen, manchmal einen weiten Weg zu-
riicklegen, um die Stelle ihrer chemischen Veréinderung und Ausniitzung
zu erreichen.

Nachdem die aufgenommenen Stoffe in die lebende Materie gelangt
sind, mischen sie sich mit derselben und verlieren ihre Eigenschaften;
.man bezeichnet gewshnlich diesen ProzeB als Assimilation von Stoffen
durch die Pflanze. Im weiteren werden dieselben chemisch verandert
und die entstandenen Produkte entmischen sich teilweise und werden
vom Protoplasma ausgeschieden. Dieser ProzeB wird als Dissimilation
bezeichnet und darf in lebenstitigen Zellen nur ausnahmsweise mit
einer groBeren Geschwindigkeit als die Assimilation vor sich gehen,
weil eine fortdauernde Abnahme der lebenden Substanz gewéhnlich zum
Absterben einer Zelle oder Pflanze fiihrt.

Nicht alle Dissimilationsprodukte werden durch die Pflanze nach
auBen ausgeschieden; manche sind in Wasser unléslich und kénnen die
Oberfliche der Pflanze nicht erreichen. Sie werden gewdhnlich in der
Zelle als Exkrete und Vorratsnihrstoffe (Reservestoffe) gespeichert; zu
solchen Stoffen gehdren so z. B. Starke, Fette und EiweiBstoffe der Samen,
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Wurzeln, Knollen usw. Unter passenden Bedingungen kOnnen diese
Stoffe wieder gelost und assimiliert werden.

Alle aufgezihlten Erscheinungen werden durch die Physiologie des
Stoffwechsels erforscht. Stoffaufnahme, Stofftransport zu Verbrauchs-
stellen, Assimilation, chemische Verinderung und Dissimilation der auf-
genommenen Stoffe, Ausscheidung der Abbauprodukte, Speicherung der
Vorratsstoffe und Auflésung derselben bei der Ausniitzung sind Stoff-
wechselerscheinungen.

2. Hauptstoffe des Stoffwechsels.

Um Stoffe, die am Stoffwechsel der Pflanze beteiligt sind, zu be-
stimmen, ist es am einfachsten, eine chemische Analyse der Pflanzen
vorzunehmen, weil das Wachstum auf Kosten der aufgenommenen Stoffe
der AulBenwelt stattfindet.

Die chemische Analyse zeigt, dafl die folgenden dreizehn Elemente
in der Pflanze stets anwesend sind: H, C, N, O, S, P, Cl, Si, K, Na,
Ca, Mg, und Fe. Unter den chemischen Verbindungen, die sich inner-
halb der lebenstitigen Pflanze aus diesen Elementen zusammensetzen,
steht Wasser an erster Stelle. Der Wassergehalt der wachsenden Pflanze
ist nur selten geringer als 80—90% des Gesamtgewichts, und nur in
trockenen Samen fallt er auf 10—15%-

Nach der Verbrennung der vorher ausgetrockneten Pflanze bleibt
Asche zuriick, deren Menge gewdhnlich 2—5 % des trockenen Gewichts
ausmacht. Diese Asche stellt ein Gemisch verschiedener Mineralsalze
dar, die aus zehn Elementen (O, S, P, Cl, Si, K, Na, Ca, Mg und Fe)
zusammengesetzt sind, denen sich oft noch C als Bestandteil von kohlen-
sauren Alkalien zugesellt. Der verbrennende Teil der Pflanze (d. h.
98 —95 % trockenen Gewichts) enthalt ausschliefllich organische Stoffe?),
welche in der Hauptsache aus vier Elementen (H, C, N und O), aus
den sogenannten Organogenen, bestehen. Unter diesen Stoffen enthalten
die einen nur C, H und O (so z. B. Fette, Stiarke, Zucker usw.), wih-
rend die anderen auflerdem N und oft auch S enthalten (Eiweikdrper
u. a.). Ein kleiner Teil von diesen Stoffen besteht nur aus C und H
(Harze u. a.). Die Tabellen 1 und 2 geben den Gehalt an Organogenen,
Asche, Wasser, stickstoffhaltigen Stoffen (in der Hauptsache Eiweil3kor-
pern) und stickstofffreien Stoffen (Kohlenhydraten und Fetten) bei ver-
schiedenen Pflanzen an.

Auf Grund der angefiihrten analytischen Angaben miissen wir schlie-
Ben, daB jede Pflanze Wasser und Mineralsalze aus der AuBlenwelt auf-
nimmt. Da aber, wie in der Einleitung erwdahnt wurde, griine Pflanzen
fahig sind, ihre organischen Stoffe aus Mineralverbindungen darzustellen,
so bediirfen sie jedenfalls derjenigen von diesen Verbindungen, die Organo-

1y Friiher benannte man mit dem Namen ,,organische Stoffe* Substanzen,
welche ausschlieBlich im Organismus vorkommen. Da aber mehrere von diesen
kiinstlich dargestellt sind, so verlor der Name seinen urspriinglichen Sinn und
wird zur Zeit fiir die Benennung chemischer Verbindungen von Kohlenstoff ver-
wandt, die mit Kohlenstoff direkt verbundene Wasserstoffatome enthalten.
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Tabelle 1. Gehalt an Organogenen und Asche, in Gramm
auf 100 g trockene Substanz.

Pflanze C 1 H ‘ 0 N Asche
Weizensamen. . . . . 46,1 5,8 43,4 2,5 24
Roggenstroh . . . . . 499 5,6 40,6 0,3 3,6
Kartoffelknollen. . . . 44,0 58 44,7 15 4,0
Erbsensamen . . . . . 46,5 6,2 40,0 4,2 3,1
Blitter der roten Riibe . = 381 ' 51 30,8 4,5 21,5

Tabelle 2. Gehalt von Wasser, stickstoffhaltigen, stickstofffreien
organischen Stoffen (Kohlenhydraten und Fetten) und Asche in
Gramm auf 100 g frische Pflanzensubstanz.

Pflanze Wasser ha,slf‘éligésg%f)fife Kohlenhydrate | Fett | Asche
Weizensamen . . 13,6 12,1 70,4 1,8 1,8
Bohnensamen . . 14,7 24,3 56,1 1,6 3,3
Kartoffelknollen . 75,7 1,9 16,5 0,1 0,9
Rote Ritbe . . . | 87,7 1,1 9,4 0,1 0,9
Salatblatter . . . | 94,3 14 2,9 0,3 1,0

gene enthalten. Im Gegensatz zu solchen Pflanzen, die gewdhnlich
als autotroph bezeichnet werden, besitzen Tiere und die Mehrzahl
anderer Pflanzen (z. B. Pilze, Bakterien) nicht die erwidhnte Fahigkeit
und miissen organische Stoffe aufnehmen. Solche Organismen werden
gewohnlich als heterotroph bezeichnet und sind offenbar von auto-
trophen Pflanzen abhingig: die Existenz der ersteren ist durch eine ge-
niigend starke Verbreitung der letzteren bedingt.

3. Aufnahme und Ausscheidung von Stoffen durch die Pflanzenzelle.

Aus den Angaben des vorigen Kapitels ist zu entnehmen, daB Sub-
stanzen, die am Stoffwechsel der Pflanze beteiligt sind, fest, fliissig und
gasartig sein kénnen. Organische Stoffe und Mineralsalze (Aschenstoffe)
sind fest; Wasser, Fette, Harze usw. sind fliissig; Kohlendioxyd, Sauer-
stoff sind gasférmig. Alle aufgezihlten Substanzen miissen in die lebende
Materie der Pflanze gelangen oder werden von derselben ausgeschieden.
Da aber mit Ausnahme einiger seltener Pflanzen (Plasmodien und
Amdben der Schleimpilze) die lebende Materie stets von festen Zell-
winden allseitig bekleidet ist, so miissen diese Substanzen die Zell-
winde durchdringen kénnen. Infolgedessen werden feste Stoffe nur
in geldster Form aufgenommen und ausgeschieden. Aber auch Gase
kénnen die trockenen Zellwinde nicht durchdringen. Das ist aus fol-
gendem Versuch zu ersehen.

Ein vertikales Glasrohr, dessen unteres Ende in Quecksilber taucht
und dessen anderes Ende mit einem Stiickchen trockener Epidermis,
Korks usw. verschlossen und mit Siegellack gedichtet ist, wird (mittels
Aufsaugen der Luft durch eine mit einem Hahn versehene Seitenréhre)
bis zur Mitteln6he mit Quecksilber gefiillt. Die Héhe des Quecksilbers

Lepeschkin, Planzenphysiologie. 2
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bleibt auch nach mehreren Tagen unveréindert. Wenn die Luft durch
trockene Epidermis, Kork usw. eindringen koénnte, so wiirde die Hohe
der Quecksilbersidule im Glasrohr allmihlich abnehmen; da sie aber un-
verindert bleibt, so kann die Luft durch trockene pflanzliche Hiute
offenbar nicht diffundieren. Durch #hnliche Versuche kann man be-
weisen, dafl auch andere Gase sich analog verhalten!). Benetzt man
dagegen das Epidermisstiickchen, das das obere Rohrende verschlieB3t,
mit Wasser, so dringen in Wasser gut losliche Gase (so z. B. COs)
durch die Epidermis hindurch und die Quecksilberséule im Glasrohre féllt.

Wie wir wissen, enthalten lebenstitige Pflanzen stets eine grofie
Wassermenge, die zum Teil in der lebenden Materie gelGst ist und in
der Hauptsache den Zellsaft bildet (vgl. S. 16). Wenn die Zellwéinde
eines Pflanzengewebes durch keine fett- oder wachsartigen Substanzen
imprégniert sind, so sind sie mit Wasser durchtréinkt und fiir geloste
Stoffe permeabel. Sind dagegen die Zellwéinde verkorkt oder stark
kutinisiert (also durch fett- und wachsartige Substanzen imprégniert),
so ist das Eindringen von Wasser und der in demselben geldsten Stoffe
in die Zelle erschwert oder unmdglich. Werden die Zellwénde all-
seitig und stark verkorkt, so ist kein Stoffwechsel der Zelle mdglich
und dieselbe mufBl zugrunde gehen.

Wir betrachten jetzt das Eindringen von geldsten Stoffen in die
Zelle durch mit Wasser durchtrinkte Winde etwas eingehender. Dieser
Prozel wird gewohnlich als Osmose bezeichnet und stellt nur einen
speziellen Fall der Verbreitung von Stoffen in gelostem Zustande dar,
die als Diffusion bezeichnet wird. Um das Eindringen von Stoffen in
die Zelle zu verstehen, miissen wir uns also vor allem an die Gesetze
der Diffusion und Osmose erinnern.

4. Gesetze der Diffusion und Osmose.

Bringen wir eine konzentrierte Losung von Kupfervitriol in ein
Glas und fiillen wir dasselbe ganz vorsichtig mit Wasser, so daB sich
die Kupfervitriollosung als eine scharf begrenzte blaue Schicht auf dem
Gefillboden ausbreitet, so werden wir nach Verlauf von einigen Tagen
beobachten, daBl sich die obere farblose Fliissigkeitsschicht blau farbt,
und daB schlieBlich die ganze Flissigkeit gleich stark gefirbt ist.

Die Molekiile des Kupfervitriols verbreiten sich also von unten nach
oben im Wasser. Diese Erscheinung wird bekanntlich als Diffusion
bezeichnet und ist der Diffusion der Gase vollkommen analog: die Mole-
kiile des gelosten Stoffes verhalten sich wie Gasmolekiile; wie diese
bewegen sie sich geradlinig, stoflen gegeneinander und prallen ab; da
sie aber von unten mehr Schlige erhalten als von oben, so verbreiten
sie sich allméhlich im Wasser. Der Unterschied zwischen der Diffusion
geloster und gasformiger Ko6rper liegt nur in der verschiedenen Ge-
schwindigkeit des Prozesses. Die Diffusion geldster Stoffe findet viel

1) Man muB dazu das mit Hautstiickchen verschlossene Ende des Glasrohrs
in ein mit zu untersuchendem Gase gefiilltes Gefd einfiihren.
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langsamer statt, weil der Bewegung ibrer Molekiile eine gréBere Rei-
bung entgegenwirkt.

Nach den Diffusionsgesetzen ist die Geschwindigkeit der Verbreitung
geloster Korper dem Unterschiede in der Konzentration an den Punk-
ten, zwischen denen die Diffusion stattfindet, ungefihr proportional
und dem Abstande dieser Punkte umgekehrt proportional, so daB die
Diffusion am Anfang des Versuches am schnellsten stattfindet; wenn
die Konzentration der Losung iiberall gleich wird, hért sie vollkom-
men auf?).

Die Diffusionsgeschwindigkeit &ndert sich mit der Natur diffun-
dierender Stoffe und mit der Temperatur. Je gréBer die Teilchen
(Molekiile) geldster Stoffe sind und je niedriger die Temperatur ist, desto
langsamer findet die Diffusion statt. So diffundiert Kochsalz (Molekular-
gewicht = 58,5) beinahe dreimal so schnell als Mannit (Molekulargewicht
= 182), mehr als dreimal so schnell als Rohrzucker (Molekulargewicht
= 342) und mehr als zehnmal so schnell als Tannin (Molekulargewicht
=2600—3700). Andererseits ist die Diffusionsgeschwindigkeit von Koch-
salz bei 50° C ungefihr viermal groBer als bei 0°.

Um die Gesetze der Osmose zu veranschaulichen, gieflen wir in
eine Flasche, deren Boden entfernt und durch eine Membran (Pergament-
papier, Schweinsblase oder Kollodiumhaut) ersetzt ist, eine konzentrierte
Zuckerlésung ein und verschlieflen die Flaschenéffnung mit einem durch-
bohrten Kork, in dessen Offnung eine lange Glasrohre eingesetzt ist.
Wenn wir die Membran, welche den Flaschenboden bildet, mit Wasser
in Beriihrung bringen, so beginnt sofort eine Osmose von Zucker aus
der Flasche durch die Membran in das AuBlenwasser. Zugleich beginnt
Wasser in die Flasche einzudringen und in der Glasréhre emporzu-
steigen. Die Erscheinung stellt also eine doppelte Osmose oder Dios-
mose dar.

Wird die Flasche mit einem undurchbohrten Kork verschlossen,
go bildet sich in derselben ein Druck, der so groB werden kann, daf3
die Membran zerrissen wird. Setzen wir statt einer Glasréhre ein Mano-
meter in die Korkdffnung ein, so kénnen wir den in der Flasche ent-

1) Setzen wir voraus, daBl die Konzentration der Losung (d. h. die Anzahl
von Grammen geldster Substanz in einer Volumseinheit der Losung) im Punkte,
von welchem aus die Diffusion stattfindet, gleich C, ist, die Konzentration der
Lésung im Punkte, nach welchem dieselbe stattfindet, C, und der Abstand beider
Punkte z ist und nehmen wir an, daB die Konzentrationen C, und C, wihrend
des Versuches gleich bleiben. Die Menge des gelosten Stoffes S, die wihrend
der Diffusion in der Zeit¢ durch den Querschnitt des Gefifies ¢ durchgeht,
¢, —

x
K Diffusionskonstante ist, die von der Natur des Stoffes und von der Temperatur
abhiéingt. Diese Konstante ist, wie leicht aus der Gleichung zu ersehen ist, die-
jenige Stoffmenge, welche bei der Diffusion durch jedes g¢ des Querschnitts des
Gefifles in einer Sekunde, beim Abstand der Diffusionsendpunkte 1¢ und beim
Konzentrationsunterschied 1 durchstromt. Die genaue Formel der Diffusion ist:

ds=Kq;ll—:dt.

kann man durch die folgende Gleichung ausdriicken: § = Kgq czt, wobei

Q%
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stehenden Druck messen. Dieser Druck wurde von DUTROCHET (1837)
als osmotischer Druck und der ganze Apparat als Osmometer bezeichnet.

Die Ursache der Osmose von Zucker durch die Membran ist der-
jenigen der freien Diffusion gleich, d. h. sie liegt in der selbstéindigen
Bewegung der Zuckermolekiile. Da aber diese Bewegung in sehr engen
(amikroskopisch engen) Porenkanilen der Membran, die zwischen kol-
loidalen Teilchen derselben vorhanden sind, stattfindet, so ist die
Geschwindigkeit der Osmose viel kleiner als diejenige der freien Dif-
fusion. Andererseits kénnen nur molekulargelste Stoffe oder verhilt-
nisméBig kleine Kolloidteilchen durch solche Kanile hindurchgehen.

Stoffe wie EiweiBkorper, Tannin, Gummi arabicum gehen viel hun-
dertmal langsamer durch Membranen als molekulargelste Stoffe, oft
so langsam, dafl ihre Fahigkeit zur Osmose frither angezweifelt worden
war. Suspensionskolloide kénnen aber iiberhaupt nicht in Membranen
eindringen.

Was den Verlauf der Osmose anbelangt, so bleiben ihre Gesetze
den der Diffusion gleich, d. h. die durch die Membran in der Zeit-
einheit durchgehende Stoffmenge ist dem Konzentrationsunterschied
der Losung an beiden Membranseiten ungefiihr proportional und der
Membrandicke umgekehrt proportional?l). Somit hort die Osmose auf,
wenn die Konzentration des gelosten Stoffes an beiden Membran-
seiten gleich wird, wihrend die schnellste Osmose am Anfang derselben
stattfindet.

Wir betrachten jetzt die Erscheinung des Eintritts von Wasser in
den Osmometer durch die Membran. Allem Anschein nach dringt das
Wagsser infolge einer Anziehung zwischen Zucker- und Wassermole-
kiilen ein. Wenn der Druck im Osmometer so hoch wird, daB3 er Wasser
mit gleicher Geschwindigkeit durch die Membran nach auflen zuriick-
zupressen beginnt, so kann offenbar der osmotische Druck nicht mehr
steigen. In diesem Augenblick befinden sich die Anziehungskrifte zwi-
schen Zucker und Wasser mit dem Drucke im Osmometer in Gleich-
gewicht.

Infolge der stetigen Osmose von Zucker aus dem Osmometer in
AuBenwasser verwandelt sich dasselbe allméhlich in eine Zuckerlgsung,
welche ihrerseits Wasser anzieht und den Eintritt desselben in den
Osmometer hindert. Der Druck im letzteren fingt an abzunehmen, bis
schlieflich die Zuckerkonzentration beiderseits der Membran gleich wird
und der Druck vollkommen verschwindet. Wasser bewegt sich also
nur nach der gréBeren Konzentration des geldsten Stoffes.

Der stetige Austritt von Zucker aus dem Osmometer macht die
Bestimmung der Kraft, welche Wasser in denselben einzudringen ver-

!) Wenn die Konzentration des permeierenden Stoffes an einer Seite der
Membran C,, die Konzentration an der anderen Seite C,, die Membrandicke
(d. h. der Abstand der Punkte, zwischen denen die Diffusion stattfindet) z, die
Membranoberfliche ¢ ist, so ist die wihrend der Zeit £ osmierende Stoffmenge S

gleich: § = Kq & - e

t; K ist die Konstante der Diffusion in der Membran.
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anlaBt, unmdoglich. Diese Kraft kann man offenbar nur mit Hilfe eines
solchen Osmometers messen, dessen Membran fiir gelste Stoffe im-
permeabel ist. In diesem Falle ist die wassertreibende Kraft gerade
dem maximalen Druck im Osmometer gleich (also dem wirklichen os-
motischen Druck). Der Druck im Osmometer von DUTROCHET ist da-
gegen immer kleiner.

Der Bedingung einer moglichst vollkommenen Impermeabilitit fiir
geloste Stoffe entsprechen die sogenannten Niederschlagsmembranen
TRAUBEs (1867) am besten. Mischt man
eine Losung von Eisenchlorid oder Kupfer-
vitriol mit einer Losung von gelbem Blut-
laugensalz (Ferrocyankalium), so bildet
sich ein amorpher Niederschlag von Ber-
liner Blau oder von braunem Ferrocyan-
kupfer. Denselben Niederschlag kann man
auch in Form eines Hiutchens erhalten,
wenn man auf eine konzentrierte Losung
von Eisenchlorid oder Kupfervitriol eine
verdiinnte Losung von Blutlaugensalz ganz
vorsichtig schichtet. An der Beriihrungs-
stelle der Losungen bildet sich ein sehr
diinnes und ununterbrochenes Hiutchen
des Niederschlags.

Die Osmose geldster Stoffe durch sol-
che Niederschlagsmembranen findet sehr
langsam statt. Besonders gering ist die
Permeabilitit derselben fiir Stoffe, deren
Molekiile groB sind, so z. B. fiir Zucker,
wiahrend Salpeter und Kochsalz durch sol-
che Membranen verhéltnism#Big leicht per-
meieren.

Um mittels einer Niederschlagsmem-
bran den osmotischen Druck zu messen,
konstruierte W. PrEFrFER (1877) einen
Osmometer, der auf der Abb. 2 wieder-
gegeben ist. Dieser Osmometer besteht
aus einem Tonzylinder z, an dessen Off-
nung mit Hilfe kurzer MetallrtShren » und Ay} 2, Osmometer. (Nach
v eine Glasrdhre ¢ befestigt ist, die mit PFEFFER.)
dem Quecksilbermanometer m verbunden
und mit einer Glasréhre g (zur Fiillung des Apparates mit Wasser) ver-
sehen ist (die RShre wird nachher zugeschmolzen). Der Tonzylinder
wird zundichst mit Wasser injiziert und, nachdem man ihn mit einer
verdiinnten Losung von Kupfervitriol oder Eisenchlorid gefiillt hatte,
taucht man ihn in eine verdiinnte Losung von gelbem Blutlaugensalz
ein. Beide Stoffe diffundieren in den Poren des Tonzylinders gegen-
einander und bilden darin einen Niederschlag, der in Form einer
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Membran alle Poren stopft. Zur Messung des osmotischen Drucks fiillt man
den Zylinder mit einer zu priifenden Losung und taucht in Wasser ein.

Der osmotische Druck, gemessen im Osmometer PFEFFERs, ist, wie
auch zu erwarten war, viel groBer als derjenige, der im Osmometer
DuTroCHETs beobachtet wird. Man vergleiche z. B. die erhaltenen
Zahlen in der folgenden Zusammenstellung.

Osmotischer Druck, derin Osmometern von Prerrer (Niederschlags-
membran) und von DuTrocBET (Pergamentpapier, Schweinsblase) be-
obachtet wird, ausgedriickt in em der Quecksilbersiule.

[ T

Stoff ‘ 11?:;%2?1?1:%12- Pergament- ! Schweins-

(6 proz. Losung) Ferrocyankupfer papier } blase
Kalisalpeter . . . 700,0 204 | 89
Zucker. . . . . 2817,7 29,0 14,5
Gelatine . . . . 23,8 21,3 1 15,4
Gummi arabicum . 25,9 177 | 142

Aus den angefithrten Angaben folgt, daB der Unterschied zwischen
den mittels verschiedener Membranen erhaltenen Drucken nur fiir die
durch Pergamentpapier und Schweinsblase leicht permeierenden Stoffe
groB ist, wihrend der Druck der Stoffe, die kolloidal 16slich sind und
daher schwach durch die genannten Membranen permeieren, von der
Qualitit der Membran wenig abhingt.

Auf Grund seiner Versuche kam PrErFFER zu dem Schlusse, daB
der osmotische Druck mit der Konzentration der Ldsung im Osmo-
meter wichst, und daB der osmotische Druck der Zuckerlésungen bei-
nahe proportional der Zuckerkonzentration ist. AuBerdem vergroBlert
sich der osmotische Druck etwas mit der Temperatur.

Die Angaben PrEFFERs wurden spiter von VAN T Horr (1886) um-
gerechnet und veranlaften den genannten Autor zu dem SchluB, dafl der
osmotische Druck von Zucker von der Temperatur und dem Volumen,
das eine bestimmte Zuckermenge in einer Lésung einnimmt, in dem
Grade abhangig ist, wie der Druck eines Gases von seinem Volumen
und seiner Temperatur. Auf den osmotischen Druck sind also die Gas-
gesetze von BoiL-MariorT und Gav-Lussac anwendbar!) und man
kann also schreiben:

1) Nach BoiLE-MARIoTTE und GAv-Lussac wird die Abhiingigkeit des Drucks
einer bestimmten Gasmasse vom Volumen derselben und von der Temperatur
1
273’
Grad Celsius, p der Gasdruck, v das Gasvolumen, po%, eine Konstante ist, weil
Po = 1 Atmosphire und v, das Volumen der Gasmasse bei 0° und 760 mm
Druck, ausgedriickt in Litern, ist. Diese Gleichung kann auch folgendermafen
oo
273
T =1t +273). Indem man die konstante GrofSe —72)?7? durch R ersetzt, erhdlt

in folgender Gleichung ausgedriickt: pv = povo (1 + ), wo ¢ Temperatur in

geschrieben werden: pv = T, wo T die absolute Temperatur ist (d. h.
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PV = rT, wo P der osmotische Druck der Zuckerldsung, ¥V das
Volumen, welches Zucker in dieser Losung einnimmt, 7' absolute Tem-
peratur und r eine Konstante ist.

Weiter zeigte es sich, daB der osmotische Druck nicht nur den Ge-
setzen von BOILE-MARIOTTE und GAY-Lussac, sondern auch demjenigen
von AvVOGADRO folgt, d. h. der osmotische Druck einer Zuckerlosung
ist dem Drucke gleich, welcher Zucker ausiiben wiirde, wenn er sich
in ein Gas von gleicher Temperatur und Volumen verwandelt hiitte,
so daB die Konstante » in der oben angegebenen Gleichung der Gas-
konstante R =— 0,0821 gleich ist und PV = RTY).

Zur Priifung der Giiltigkeit dieses Satzes fiir den osmotischen Druck
anderer Substanzen konnte man sich leider nicht des PFEFFERschen Osmo-

man pv = BT (I). Nach vax ’r HorF ist der osmotische Druck der Zucker-

l6sungen P = 0,652 n (1 —1—%)5) (II), wo n die Zuckerkonzentration in Pro-

zent, ¢ die Temperatur ist. Die Konzentration n ist die Anzahl der Gramme
von Zucker in 100 cem Zuckerldsung, so daB n g Zucker das Volumen 100 ccm
in der Losung einnimmt. Wenn wir das Volumen, das 1 g Zucker in derselben

Lésung einnimmt, als V bezeichnen, so ist V = # cem oder T(%; Liter, woraus

sich n = 1—017 ergibt. Stellen wir die erhaltene Gré8e von n in die Gleichung II

. . 0,0652 1 __0,0652
ein, so erhalten wir P = ->_ -~ (1 4 s t) = 7.o73

14 273
0,0652 0,0652
273

T ergibt, oder, wenn wir o7y =T setzen, ist PV = rT (III). Diese
Gleichung ist der Gasgleichung (I) vollkommen analog.

}) Nach AvoGaprRo enthalten gleiche Volumina verschiedener Gase bei
gleichem Druck und gleicher Temperatur eine und dieselbe Anzahl der Mole-
kille, oder: die Massen der Gase, welche gleiche Volumina bei gleicher Tem-
peratur und gleichem Druck haben, beziehen sich aufeinander, wie ihre Mole-
kulargewichte. Wenn also die Mengen verschiedener Gase ihren Molekular-
gewichten entsprechen, wenn wir z B. mit 2 g Wasserstoff (H,), 32 g Sauerstoff
(0,), 28 g Stickstoff (N,) usw., also mit den sogenannten Gramm-Molen von
Gasen experimentieren, so miissen nach AvocaDprRo die Volumina dieser Gas-
mengen bei gleichem Druck und Temperatur gleich sein. Bei 0° und 760 mm
Druck (= 1 Atm.) ist das Volumen eines Gramm-Mols verschiedener Gase gleich
22,42 Liter. Die Konstante R in der Gasgleichung pv = RT (vgl. Anm. 1, 8. 22)
ist bei verschiedenen Gasen gleich, weil R = %%i, wo po der Gasdruck und
2, das Gasvolumen bei 0° (d. h. 7' = 273). Da p, = 1 Atm. und v, = 22,42 Liter,
so ist B = 0,0821. Nach van 'r Horr ist das AvoGcaDprosche Gesetz auch auf
den osmotigchen Druck anwendbar. Wenn also ein Gramm-Mol, d, h. 342¢
Zucker (C,yH,,0,,) in einem Liter Wasser gelost ist, so ist PV = RT (die Be-
deutung der Buchstaben vgl. Anm. 1, S. 22). In der Tat nimmt ein Gramm-Mol

T, woraus sich PV =

Zucker in einer nproz. Zuckerlosung das Volumen ¥V = % Liter ein, woraus
342 ergibt. Setzen wir diese GriBe in die Gleichung IT (vgl, Anm. 1,

10V
. 0,0652 - 342 1 0,0652 - 342 .
S. 22), so erhalten wir P = 7 (1 73 ) =3y T, woraus sich

PV = 0,0817 T ergibt, d. h. die Konstante » der Gleichung IIT (vgl. Anm. 1,
8. 22) ist ungefihr der Gaskonstante R gleich.

sich n =
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meters bedienen, weil die Permeabilitit der Niederschlagsmembranen
nur fiir Zucker so klein ist, daB der beobachtete osmotische Druck
dem theoretischen gleich ist. Andere Substanzen permeieren dagegen
durch diese Membranen sehr merklich und ergeben daher eine zu
niedrige GroBe des osmotischen Drucks. Man mufite also zu indirekten
Methoden der Bestimmung des osmotischen Drucks greifen.

Unter diesen Methoden geben diejenigen der Dampfdruck- und
Gefrierpunkterniedrigung die besten Resultate. Da der osmotische
Druck die Kraft ist, welche das Wasser der Losung festhilt, so ist die
Entfernung desselben, mag sie durch Verdampfung oder Gefrierenlassen
der Losung erzielt werden, mit einer Arbeit gegen den osmotischen
Druck verbunden. Aus dem Unterschied zwischen dem Dampfdruck
einer Losung und demjenigen von Wasser einerseits und aus der Ge-
frierungstemperatur der Lésung 148t sich also der osmotische Druck
bestimmen ).

Der auf die angegebene Weise bestimmte osmotische Druck ver-
diinnter Losungen verschiedener organischer Substanzen (so z. B. von Gly-
kose, Glycerin, Harnstoff usw.) folgt den Gesetzen von BOILE-MARIOTTE,
Gay-Lussac und AvoGADRO ziemlich genau. Infolgedessen fand sich
VAN 'T HOFF veranlaflt, anzunehmen, daf} gel6ste Korper sich in einem
gasartigen Zustande befinden. Die Molekiile geloster Stoffe bewegen
sich nach vaN T HOoFF wie Gasmolekiile und iiben, dhnlich wie diese,
einen Druck auf alle Ko6rper aus, die ihrer Bewegung widerstehen.
Dieser Druck sei gerade der osmotische Druck.

Die oben angefiihrte Formel PV = RT ist also nicht nur auf os-
motischen Druck von Zuckerlosungen, sondern von anderen Substanzen
anwendbar, wenn V das Volumen (Liter) bedeutet, welches ein Gramm-
Mol des geldsten Stoffes in der Lésung einnimmt (vgl. Anm. 1, S. 23).
Wir ersetzen jetzt dieses Volumen durch die molare Konzentration
des gelésten Stoffes, d. h. durch die Anzahl von Gramm-Mol desselben

in einem Liter Losung. Diese Konzentration C ist offenbar gleich %,
und die Formel vaN T Horrs gestaltet sich so:
P=RCT = 0,0821 CT.

In dieser Formel ist P in Atmosphéren ausgedriickt und bedeutet
T absolute Temperatur (d. h. 7' = ¢ -+ 273; ¢ ist Temperatur in Grad
Celsius).

Die Losungen verschiedener Substanzen, die eine gleiche Anzahl
von Gramm-Mol gelSster Stoffe im Liter enthalten, werden gewohn-
lich als equimolekular bezeichnet. Solche Lisungen besitzen offenbar
gleiche osmotische Drucke und werden daher auch isosmotisch genannt.

1) Nach van 'T HoFrF ist der osmotische Druck einer Losung P = 4,56 T'lg P ,

wo p Dampfdruck von Wasser und p, Dampfdruck der Lésung bei absolu‘cler
Temperatur 7' (T = ¢ + 273, wo ¢ Temperatur Celsius) ist.
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Wie erwihnt, ist die Formel vAN T HoFFs nur fiir verdiinnte Lo-
sungen giiltig. In konzentrierten Losungen ist der osmotische Druck
vielmehr nicht der Anzahl von Gramm-Mol im Liter Losung, sondern der
Anzah] Gramm-Mol gelGstes Stoffs auf 1000 g Wasser der Losung pro-
portional, wie es MORSE und FRASER durch direkte Beobachtungen
des osmotischen Drucks konzentrierter Zuckerlésungen mittels des ver-
besserten Osmometers von PFEFFER dargetan haben.

5. Elektrolyte und elektrolytische Dissoziation.

Die Priifung der oben angegebenen Formel van °t Horrs an Lo-
sungen von Salzen, Laugen und Ssuren zeigte ihre vollkommene Un-
giiltigkeit in diesem Fall. Der mittels indirekter Methoden bestimmte
osmotiseche Druck (vgl. S. 24) war bedeutend héher als der nach der
Formel vAN T Horrs berechnete und dieselbe mufBite sich anders ge-
stalten: P = {RCT, wo ¢ grofler als 1 ist.

Solches Ergebnis schien zunichst der Annahme, dafl geldste Kérper
sich in einem gasartigen Zustande befinden, zu widersprechen. Man
erinnerte sich jedoch an die lange bekannte Tatsache, daB Dampfe
einiger fester und fliissiger Stoffe eine ungewdhnlich groBe Dichte
zeigen konnen, so daB ihr Druck bedeutender sein kann, als der
nach der Gasformel berechnete. Zu den Substanzen, die einen unge-
wohnlich hohen Dampifdruck haben, gehtren z. B. Salmiak (NH.C])
und Phosphorpentachlorid (PCl;). Die Ursache solcher Anomalie liegt
in einer Zersetzung der Molekiile der dampfartigen Stoffe: NH.Cl
= NH; 4 HCl; PCl; = PCl; - Cl.. Diese Erscheinung, die gewshnlich
als Dissoziation bezeichnet wird, ruft eine Zunahme der Teilchenanzahl
in einem bestimmten Dampfvolumen und also eine Vergréflerung der
molaren Konzentration und des Dampfdrucks des Stoffes hervor. Auf
Grund dieser Angaben nahm SVANTE ARRHENIUS (1887) an, dafl die
Molekiile derjenigen geldsten Stoffe, welche einen zu groBen osmotischen
Druck zeigen, ebenfalls zu kleineren Teilchen zerfallen. Zugleich machte
der genannte Gelehrte darauf aufmerksam, dal die Losungen all dieser
Stoffe den elektrischen Strom gut leiten und die Stoffe also Elektro-
lyte sind.

Wenn der elektrische Strom durch eine Elektrolytlosung geleitet
wird, so zerfallen die Molekiile des gelosten Stoffes zu Ionen, welche
sich an den Elektroden ausscheiden; es findet die sogenannte Elektro-
lyse statt. So zerfillt z. B. Kochsalz (NaCl) zu Cl- und Na-Ionen, von
denen sich Cl an der Anode, Na an der Kathode ausscheidet. K2S04
zerfallt bei der Elektrolyse zu 2K und SOs; K.FeCys zu 4K und
FeCys usw. Freilich ist die Verbindung SO, in Wirklichkeit nicht
bekannt und bei der Ausscheidung derselben an der Elektrode zerfillt
sie sofort: SO, = 80; + O. Andererseits reagieren die sich an der
Kathode ausscheidenden Na- und K-Ionen mit Wasser, wobei Wasser-
stoff und NaOH oder KOH gebildet werden. Das Ion SO: reagiert
auch mit Wasser und verwandelt sich in H:SOs usw. Die Ionen,
welche sich an der Kathode ausscheiden, werden als Kationen, die-



26 Physiologie des Stoffwechsels der Pflanze.

jenigen, welche sich an der Anode ausscheiden, als Anionen bezeichnet.
So sind z. B. K, Na Kationen, Cl, SO4, FeCys Anionen usw.

Arrhenius nahm an, daBl Elektrolyte, wenn sie in Wasser geldst
werden, zu Ionen zerfallen, welche entgegengesetzt elektrisch geladen
sind und bei Stromleitung durch Elektroden angezogen werden. Da
aber nach dem Zerfall der Molekiile zu Ionen, den ARRHENIUS elek-
trolytische Dissoziation benannte, das Molekulargewicht des Stoffes ge-
ringer wird, so vergréBert sich auch sein osmotischer Druck.

Die Leitfdhigkeit einer Elektrolytldsung nimmt mit der VergroBerung
der Elektrolytmenge, welche sich zwischen Elektroden befindet, zu.
Andererseits leitet eine und dieselbe Elektrolytmenge desto besser den
elektrischen Strom, je schwiicher die Konzentration der Losung ist,
doch ist die Vergroferung der Leitfahigkeit bei der Verminderung der
Konzentration nur bis zu einem gewissen maximalen Wert mdoglich
(ungefahr bis zu einer Konzentration von 1 Gramm-Mol in 5000 bis
10000 Liter Losung).

Um solches Verhalten der Leitfihigkeit bei Verdiinnung der Lsung
zu erkldren, nahm ARRHENIUS an, dafl nur ein Teil des Elektrolytes bei
der Leitung des elektrischen Stroms beteiligt ist und da8 dieser Teil
bei Verdiinnung der Lésung zunimmt. Bei einer maximalen Verdiin-
nung der Losung soll aber, nach ARRHENIUS, die ganze Elektrolytmenge
den Strom leiten. Derjenige Teil des Elektrolyts, welcher den Strom
leitet, soll, nach demselben Verfasser, aus Ionen bestehen.

DaB gerade die elektrolytische Dissoziation den anomalen osmoti-
schen Druck der Elektrolytlosungen verursacht, wird, nach ARRHENIUS,
dadurch bewiesen, daf3 der Multiplikator ¢ in der Formel vaN ’t HoFFs,
der nach der Dampfdruckerniedrigung oder nach den Angaben der
plasmolytischen Methode (vgl. Kapitel 6) berechnet ist, demjenigen nach
der elektrolytischen Dissoziation berechneten beinahe gleich ist, wie
dies aus der folgenden Tabelle zu ersehen ist.l)

1) Wir benennen mit « den Grad der elektrolytischen Dissoziation, d. h.
das Verhaltnis der Anzahl der zu Ionen zerfallenen Elektrolytmolekiile zur Ge-
samtzahl der Molekiile #, mit n die Anzahl der Ionen, die bei der Dissoziation
aus jedem Elektrolytmolekiil entsteht. Bei der Dissoziation von NaCl z. B.

+ = + =
n=2(NaCl=0Na -+ Cl),bei derjenigen vonK ,FeCy; n =5 (K,FeCy, =4 K+ FeCy,)
usw. Wie leicht einzusehen ist, ist die Gesamtzahl der zu JTonen zerfallenen
Elektrolytmolekiile e, die Anzahl der gebildeten Ionen xan, diejenige der nicht
zerfallenen Molekiile # — ex. Ein bestimmtes Losungsvolum enthélt also statt
2 Molekiile zan + x — ax Teilchen, so dafl die molare Konzentration und der

Toan-+x—e

osmotische Druck des Elektrolyts sich auf das % tache vergrofern

muBl. Somit ist ¢ der van ’t Hoffschen Formel P =i RCT gleich van ¥ — v
=1+ (m —1)a. Der Dissoziationsgrad « wird folgendermaBen berechnet: Da
nur die zu Ionen zerfallenen Molekiile den elektrischen Strom leiten, so muf3
die Leitfahigkeit der Anzahl derselben proportional sein. Bezeichnen wir mit
Ac die Leitfahigkeit der Losung der Konzentration ¢ und mit 1« diejenige sehr
verdiinnter Losungen, in welchen alle Molekiile zu Ionen zerfallen sind, so ist



Osmotische Eigenschaften der Zelle. 27

Tabelle 3.
Koeffizient ¢, berechnet nach drei verschiedenen Methoden.
. 4, berechnet %, berechnet 4, berechnet
Stoff éignizr;’f:'stloir:l nach der elek- nach der nach der plas-
Gramm-l\%ol trolytischen Dampfdruck- molytischen
Dissoziation erniedrigung Methode.
Zucker . . . . 0,3 | 1,00 1,08 1,00
KCL. .. ... 0,14 j 1,81 1,93 1,86
MgSO, . . .. 0,38 1,25 1,20 1,35
LiCl,..... 0,13 1,92 1,94 1,84
Ca(NOQ,), . . . 0,18 | 2,48 ‘ 2,47 2,46
K,FeCy, . . . 0,35 | 3,09 | — 3,07

Nach ARrRHENIUS ist der Koeffizient ¢ in der van ’t Hoffschen
Formel gleich [1 4+ o (n — 1)], wo a« der Grad der elektrischen Disso-
ziation und n die Anzahl der Ionen, die aus jedem Molekiil des ge-
16sten Stoffes entstehen. (Vgl. Anm. S. 26.) Wir kénnen also die Formel
vAN 'T Horrs folgendermaBen schreiben:

P=4RCT =10,0821[1+ca(r — 1)]CT.

Obwohl Ionen wie Molekiile sich in stetiger Bewegung befinden
und wie diese einen osmotischen Druck zeigen, sind sie den Molekiilen
nicht gleich, weil sie elektrisch geladen sind (Anionen sind negativ,
Kationen positiv geladen). Da aber alle entgegengesetzt geladenen
Korper sich anziehen, so kénnen die aus einem Molekiil entstandenen
Ionen nicht vollkommen auseinandergehen und bleiben immer in einem
geringen Abstand voneinander zusammenhingend. Um die Ionen von-
einander vollkommen zu trennen, muB man eine Kraft aufwenden.
Solche Kraft liefert z. B. der elektrische Strom. Aber auch andere
entgegengesetzt geladene Ionen konnen #hnlich wirken. Wenn z. B.
Schwefelsgure und Kalilauge gleichzeitig in Lésung anwesend sind, so

+
verbinden sich Wasserstoffionen, die positiv geladen sind (H2S804=2H
—+ S04), zum Teil mit den negativ geladenen Hydroxyhonen von KOH

(KOH — K -}~ OH) und bilden Wasser, wihrend die Ionen K und SO4
teilweise Kaliumsulfat bilden.

6. Osmotische Eigenschaften der Zelle.

Wie im Kapitel 3 betont wurde, kénnen Niahrstoffe in die pflanz-
liche Zelle, die von einer festen Zellhaut bekleidet ist, nur in geldster
Form gelangen. Das Gesagte bezieht sich freilich auch auf die Stoffe,
welche durch die Zellen nach auBen ausgeschieden werden. Um also
den Stoffwechsel der Zelle zu verstehen, muB man vor allem nicht
nur die osmotischen Eigenschaften der Zellhaut, sondern auch die des
Protoplasmas kennen lernen.

;i =%x ; oder o = f-c Die beiden Leitfihigkeiten werden experimentell ge-
o oo}

funden.
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Um diese Eigenschaften zu veranschaulichen, bringen wir eine
typische pflanzliche Zelle, die in Abb. 3,1 wiedergegeben ist, in eine
Losung von Glycerin, Zucker oder Salpeter. Die Beobachtung unter
dem Mikroskope zeigt, daB sich zun#chst das Zellvolumen vermindert
(Abb. 3, II); nach einigen Minuten beginnt auflerdem das Protoplasma,
sich von der Zellhaut abzutrennen. Der Protoplasmaschlauch nimmt
stark an Volumen ab und sammelt sich in der Zellenmitte in Form einer
kugeligen Blase (Abb. 3 III und IV). Die beschriebene Erscheinung wird
gewdhnlich als Plasmolyse bezeichnet und kann sehr leicht durch osmo-
tische Gesetze erklirt werden.

Im Zellsaft, der von der AuBenfliissigkeit durch die Zellhaut und den
Protoplasmaschlauch getrennt ist, sind verschiedene Substanzen in ge-
16ster Form vorhanden, deren Diffusion durch die Zellhaut und das

III v

Abh. 3. Das Verhalten einer typischen pflanzlichen Zelle in starken Ldsungen
von Glycerin, Zucker und Salpeter. S der Zellsaft, » das Protoplasma, K der
Zellkern, h die Zellhaut.

Protoplasma gehindert wird, so daB in der Zelle, die sich im Wasser
befindet, ein osmotischer Druck entsteht. Die Zelle spielt also die
Rolle eines kleinen Osmometers, dessen Membran aus der Zellhaut und
dem Protoplasma besteht. Die GroBe des osmotischen Drucks in sol-
chem Osmometer muB selbstverstindlich von der Konzentration des
Zellsafts usw. abhéngig sein. Unter der Einwirkung dieses Drucks ist
die elastische Zellhaut gespannt. Nach dem Ubertragen der Zelle in
die Losung beginnt der osmotische Druck der Losung den inneren osmo-
tischen Druck ins Gleichgewicht zu setzen (die Auflenlésung saugt mehr
Wasser aus dem Zelleninneren auf als der Zellsaft von aulen auf-
saugt). Die Spannung der Zellhaut verschwindet und das Zellvolumen
nimmt ab. Da aber der osmotische Druck der Auflenlésung gréer
ist als derjenige des Zellsafts, so konnte man erwarten, daBl die Zelle
zerknittert und zerquetscht wird. Wir haben aber gesehen, dafl die
Zellhaut keine weitere Volumabnahme zeigt, wihrend der Protoplasma-
schlauch sich weiterhin kontrahiert. Wir sehen uns also veranlat zu
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schlieBen, daB der in der AuBenfliissigkeit gelste Stoff so schnell
durch die Zellhaut hindurchgeht, da der osmotische Druck der AuBen-
lésung durch den unter der Zellhaut entstehenden osmotischen Druck
ins Gleichgewicht gebracht wird, bevor er die Zellhaut merklich zu-
sammengeprel3t hat.

Es ist wohl verstindlich, daB die Osmose von molekulargelGsten
Substanzen durch die Zellhaut rasch stattfindet, weil dieselbe ihren
osmotischen Eigenschaften nach Pergamentpapier &hnlich ist. Da aber
die Zellhautsdicke selten 0,005 mm iibertrifft (zewhnlich ist sie gleich
0,001 mm), wihrend die Dicke von Pergamentpapier gewShnlich gleich
0,1 mm ist, so muB die Osmose durch die Zellhaut wenigstens zwanzig-
mal so schnell stattfinden als durch Pergamentpapier (vgl. S. 20).

Im Gegensatz zur Zellhaut ist der Protoplasmaschlauch fiir mole-
kulargeloste Stoffe offenbar impermeabel oder wenigstens schwer per-
meabel, so daBl sein Volumen unter der Einwirkung des osmotischen
Drucks der AuBenlésung stark abnimmt. Da aber diese Abnahme in-
folge des Wasseraustritts aus dem Zellsaft stattfindet, so nimmt die
Konzentration des letzteren immer zu, bis sie so grof wird, daB der
osmotische Druck des Zellsafts demjenigen der AuBenlosung gleich wird
und die Volumabnahme des Protoplasmaschlauchs aufhért. Da aber
das Protoplasma fliissig ist, nimmt es eine Kugelform an.

Ersetzt man die plasmolysierende Losung durch Wasser, so ver-
schwindet der &ulBere osmotische Druck, das Volumen des plasmolysierten
Protoplasmas nimmt rasch zu und das normale Aussehen der Zelle
wird hergestellt. Wasser dringt also sehr schnell durch das Proto-
plasma in den Zellsaft ein und bewirkt den Riickgang der Plasmolyse
(Deplasmolyse).

Das Protoplasma ist jedoch fiir geloste Stoffe nicht vollkommen
impermeabel. Miit man das Volumen des plasmolysierten Protoplasma-
schlauchs genau, so beobachtet man nach Verlauf von einigen Stunden,
wenn die Plasmolyse mit Glycerin, Harnstoff oder Salpeter hervor-
gerufen war, eine Zunahme dieses Volumens. Die genannten Stoffe
dringen also durch das Protoplasma in den Zellsaft ein und erhShen
seinen osmotischen Druck; derselbe wird so stark, daB die Plasmolyse
vollstindig verschwinden kann.

Wenn die Plasmolyse durch Zucker bewirkt worden war, wird die
eben beschriebene Volumzunahme des Protoplasmaschlauchs auch nach
Verlauf mehrerer Tage nicht beobachtet. Man hat also zu schlieBen,
daB das Protoplasma fiir Zucker nur wenig permeabel ist; wenigstens
ist diese Permeabilitit so klein, daB die Zuckermenge, die vielleicht
doch in den Zellsaft eindringt, durch den Austritt der Zellsaftstoffe
nach aulen gedeckt wird.

Dall die Permeabilitit des lebenden Protoplasmas fiir Zucker un-
bedeutend ist, wird auch dadurch bewiesen, da8 die Zellen, deren Zell-
saft eine grofe Zuckermenge enthilt (z. B. die Zellen der Zuckerriibe),
eine lange Zeit in Wasser verbleiben konnen, ohne ihren Zucker nach
aullen abzugeben. Man konnte sich aber auf indirektem Wege davon
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iiberzeugen, dafl Zucker doch, wenn vielleicht nur langsam, in das
Protoplasma eindringt. So entwickeln sich einige Hefearten (Monilia)
in Fliissigkeiten, die als einzige Kohlenstoffnahrung Rohrzucker ent-
halten, sehr gut. Derselbe Zucker wird ebenfalls von Blattern griiner
Pflanzen absorbiert, die in eine Zuckerlésung tauchen (vgl. weiter unten).

Die Beobachtungen iiber Voluminderungen des plasmolysierten
Protoplasmas in Ldsungen verschiedener Substanzen zeigten, dafl die
Mehrzahl der Alkalimetallsalze beziiglich der Geschwindigkeit ihres Ein-
dringens in das Protoplasma eine mittlere Stellung zwischen Glyzerin
und Rohrzucker einnehmen.

Salze von zweiwertigen Metallen permeieren dagegen nur sehr lang-
sam. Trauben- und Fruchtzucker dringen etwas schneller als Rohr-
zucker ein, aber langsamer als Salze.

Am schnellsten dringen Alkohole, Ather, Aldehyde, Kohlenwasser-
stoffe und Alkaloide ins Protoplasma. Die groe Permeabilitit fiir Alkohol
bewies OVERTON (1899) in folgender Weise.

Der genannte Forscher bestimmte die Zuckerkonzentration, die
eben ausreichte, um die Plasmolyse in den Zellen der Wurzelhaare
einer Wasserpflanze (Hydrocharis) hervorzurufen. Eine 7 proz. Zucker-
lésung bewirkte noch keine Plasmolyse dieser Zellen, wihrend eine
71/s proz. Zuckerlosung dieselbe hervorrief. OVERTON setzte der 7 proz.
Losung 3 % Methylalkohol (Holzgeist) zul) und erwartete, daB, ent-
sprechend dem osmotischen Druck des zugesetzten Alkohols, der dem-
jenigen einer 32 proz. Zuckerlésung gleich ist (das Molekulargewicht
von Methylalkohol CH,O = 32, dasjenige von Zucker Ci2H22011 = 342)
eine sofortige Plasmolyse der Zellen eintreten wiirde. Dies war aber
nicht der Fall, so daB OveErTON mit Recht annahm, daB Alkohol eben
so schnell durch das Protoplasma wie durch die Zellhaut hindurchgeht.

Die rasch stattfindende Osmose einiger Stoffe in den Zellsaft durch
das Protoplasma kann manchmal auch durch die Erscheinung von
Niederschligen im Zellsaft oder durch eine Farbénderung desselben
nach dem Eintragen der Zellen in Lo&sungen dieser Stoffe bewiesen
werden. So ruft Coffein (wirkende Substanz der Kaffeebohnen) einen
Niederschlag im Zellsaft der Zellen hervor, die Tannin enthalten, weil
diese Substanz mit Coffein eine in Wasser unlésliche chemische Ver-
bindung bildet. Fiir solche Versuche verwendet man gewdhnlich eine
/s proz. Coffeinlésung. Auf der anderen Seite verfirbt sich der durch
Anthocyan violett gefirbte Zellsaft der Bliiten und des Rotkohls in
Blau, wenn man dieselben in ammoniakhaltiges Wasser eintrigt. Er
verfarbt sich dagegen in Rot, wenn Ammoniak durch Sdure ersetzt
wird. Solche Versuche zeigen auf das deutlichste, dafl Coffein, Ammo-
niak und S#auren durch das Protoplasma schnell eindringen.

Kolloidal gel6ste Korper, z. B. Tannin, EiweiBkorper, Dextrin,
Anthocyan usw. kénnen durch das lebende Protoplasma praktisch nicht
permeieren.

1) Alkohol ist in solcher Konzentration ungiftig.
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Das lebende Protoplasma ist also ungleich permeabel fiir geldste
Stoffe, es ist, wie man sagt, selektiv permeabel. Diese selektive Per-
meabilitét verschwindet aber gewShnlich nach dem Absterben. Das
tote Protoplasma ist nicht nur fiir Wasser, Alkohol usw. permeabel,
sondern laBt auch Salze, Zucker und sogar kolloidal gelSste Stoffe
leicht hindurch. Bringt man Stiicke der roten Riibe, rotgefirbte Blatter
oder Bliten in Wasser, so tritt der rote Farbstoff aus den Zellen nicht
nach auBlen heraus und das Wasser bleibt farblos?). Erhitzt man aber
das Wasser bis zum Kochen, so sterben die Zellen ab und das Wasser
farbt sich sofort intensiv rot.

Was nun die Ursache der selektiven Permeabilitit des lebenden
Protoplasmas anbelangt, so liegt sie offenbar im physikalisch-chemischen
Bau desselben. Wir wissen schon aus der Einleitung, dafl das lebende
Protoplasma als eine kolloide Losung betrachtet werden kann; sein
Dispersionsmittel (also die Grundfliissigkeit) besteht aus Lipoiden, Ei-
weiBkorpern und Wasser. Salze und Zucker 16sen sich nicht in Lipo-
iden und daher dringen sie in das Protoplasma nur schwierig ein; da
aber dasselbe auch Wasser enthilt, 148t es wasserlosliche Substanzen
zum Teil hindurch. Alle in Lipoiden 16sliche Substanzen (z. B. Alkohol,
Ather, Chloroform usw.) dringen dagegen in das Protoplasma leicht ein
und werden sogar in demselben angehsuft.

Frither wurde erwéhnt, da die Diffusionsgeschwindigkeit von der
TeilchengréBe geldster Stoffe abhingig ist (vgl. S. 19). Andererseits ist
das Protoplasma eine zéhe kolloide Losung, deren kolloidale Teilchen
dicht gelagert sind. Es ist also wohl verstéindlich, dal nach RUHLAND
Kolloide nur insofern in die lebende Zelle eindringen, als sie die Fahig-
keit besitzen, in Gallerten zu diffundieren (Ultraﬁltertheone der Proto-
plasmapermeabilitit).

Wird aber das Dispersionsmittel des Protoplasmas durch die Ein-
wirkung derjenigen Agentien zerstort, die EiweiBlkérper oder Lipoide
chemisch verindern (z. B. durch Alkohol, Sublimat, hohe Temperatur
usw.), so werden seine Bestandteile frei. Lipoide bilden eine Emulsion
in Wasser, EiweiBkorper koagulieren und bilden aus Kérnchen be-
stehende Niederschlige, so dall die zusammenhingende und einheit-
liche Fliissigkeit sich in Haufen von in Wasser suspendierten Kornchen
und Tropfchen verwandelt. Das tote Protoplasma erinnert also an
einen mit Wasser durchtrinkten Schwamm, dessen Poren alle in Wasser
gelosten Stoffe gut hindurch lassen.

7. Osmotischer Druck in der Zelle. Turgor.
Osmotische Eigenschaften des lebenden Protoplasmas erinnern an
diejenigen der Niederschlagsmembranen, obwohl die Permeabilitit der-
selben fiir Salze und Zucker viel groBer ist als diejenige des Proto-
plasmas. Vom physikalisch-chemischen Standpunkte aus kann man also

1) Vor dem Eintragen in Wasser miissen die Stiicke der roten Riibe sorg-
faltig gewaschen werden, umr den beim Durchschneiden der Zellen ausgetretenen
roten Saft zu entfernen.
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den Protoplasmaschlauch, der den Zellsaft von der mit Wasser durch-
trinkten Zellhaut trennt, als eine fliissige Membran betrachten, welche
die Diffusion geloster Stoffe hindert. Die Zelle wire dann mit einem
sehr kleinen PFEFFERschen Osmometer, die Zellhaut mit dem Ton-
zylinder desselben zu vergleichen. Ahnlich wie im PFEFFERschen Osmo-
meter mufB sich auch in der in Wasser tauchenden Zelle ein osmotischer
Druck bilden, der von der Konzentration des Zellsafts, von Temperatur
und elektrolytischer Dissoziation abhingig sein muf. Dieser Druck
kann man sogar durch ein Vergleichen mit dem osmotischen Druck
der Zuckerlosung, die eine sehr schwache Plasmolyse hervorruft, be-
stimmt werden.

Bringt man ein pflanzliches Gewebe in Zuckerlésungen von immer
steigender Konzentration, so beobachtet man in der Losung, deren
osmotischer Druck demjenigen des Zellsafts gleich ist, noch keine Plas-
molyse der Zellen, wahrend sie in einer etwas stidrkeren Losung auf-
tritt. Die Saftkonzentrationen verschiedener Zellen ein und desselben
Gewebes sind gewdhnlich nicht gleich und man bestimmt daher eine
mittlere Konzentration, die die Plasmolyse der Hilfte der Zellen her-
vorruft. So wird z. B. in einer 6,35 proz. Zuckerlsung weniger als
die Hilfte der Zellen der Blattepidermis von Tradescantia discolor
(Rhoeo discolor) plasmolysiert, wihrend eine 6,45 proz. Losung die
Plasmolyse in mehr als der Halfte der Zellen hervorruft. Man nimmt
daher an, dafl der osmotische Druck einer 6,40 proz. Zuckerlosung dem
mittleren osmotischen Druck des Zellsafts der Epidermis gleich ist.

Der osmotische Druck einer 6,4 proz. Zuckerlosung wird nach der
van 't Hoffschen Formel P = ¢ RCT berechnet, wo ¢ =1 (Zucker ist
kein Elektrolyt), B = 0,0821, C = 9’4—304 21—0 = 0,187 Gramm-Mol (Mole-
kulargewicht von Zucker Ci2H2204 = 342) und T = 273 -}- 20° = 293
(Zimmertemperatur ¢ = 20°C). Somit ist P = 0,0821:0,187-293 =
4,5 Atmospharen?).

Der in der beschriebenen Weise bestimmte osmotische Druck in
der Zelle der Alge Spirogyra erwies sich als gleich 15 Atm., derjenige
des Blattparenchyms 20 —30 Atm. und derjenige einiger Schlief3zellen
der Spaltéffnungen sogar 60 Atm.

Beim ersten Anblick scheint es vollkommen unverstindlich zu sein,
daB die Zellen unter der Einwirkung eines so groflen inneren Drucks

1) Eine genauere Grofle des osmotischen Drucks erhdlt man, wenn man
mit MORSE und FRASER annimmt, daB8 der osmotische Druck der molaren Kon-
zentration proportional ist, die in Gramm-Mol auf 1000 g Wasser der Lésung
ausgedriickt ist (vgl. S. 25). Solche Konzentration nennt man sehr oft Raoultsche

C - 1000 c
1000d —Ccm’ ™°
Konzentration in Gramm-Mol im Liter Losung, M-Molekulargewicht, d-spezif.
0,187 - 1000

1000 - 1,022 — 0,187 - 342

(oder nummerische) Konzentration. Sie ist gleich n =

Gewicht der Losung ist. In unserem Fall ist # =
= 0,195 Gramm-Mol und P = 4,7 Atmosphiren.
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nicht zersprengt werden, obwohl die Dicke ihrer Winde kaum einige
tausendstel Millimeter erreicht. Andererseits kommt eine Explosion der
Dampfkessel, deren Eisenwinde gewthnlich dicker als 0,5 cm sind und
deren innerer Druck kaum 6 —10 Atmospharen iibertrifft, nicht selten
vor. Diesen scheinbaren Widerspruch kann man dadurch erkliren, daB
der Widerstand der geschlossenen GefiBe gegen inneren Druck mit
der Verkleinerung ihres Durchmessers zunimmt. Da aber der Durch-
messer der Dampfkessel selten kleiner als 0,5m ist, wihrend derjenige
der Algenzellen kaum 0,1 mm iibertrifft, so ist der Widerstand der
diinnsten Zellhdute nicht geringer als derjenige der dicken Kesselwinde.

Wie frither erwihnt, wird die Zellhaut unter der Einwirkung des
inneren Zelldrucks gespannt und das Gewebe erlangt dadurch eine
Straffheit, die nach dem Eintragen desselben in eine konzentrierte
Salzlosung oder beim Welken verschwindet. Die Erscheinung der Straff-
heit der lebenden Pflanzenteile wird gewohnlich als Turgor und der
innere Zelldruck selbst als Turgordruck bezeichnet. Dieser Druck war
schon DUTROCHET bekannt, der der Zellhaut die Rolle der Membran
seines Osmometers zuschrieb. Doch wurde die Ursache des Turgor-
drucks erst von PFEFFER (1877) klar gelegt, der in seinem Kklassischen
Werk erwiesen hat, daB nur das Protoplasma die Rolle einer selektiv-
permeablen Membran in der Zelle spielt, wihrend die Zellhaut fiir die
Turgorerscheinung keine Bedeutung hat.

8. Anderungen osmotischer Eigenschaften der Zelle.
Isotonische Koeffizienten.

Wie im Kapitel 4 erwidhnt wurde, hingt die Geschwindigkeit der
Osmose geldster Stoffe von der Dicke der Membran ab; andererseits hat
die Beschaffenheit und die chemische Zusammensetzung der Membran eine
groBe Bedeutung fiir die Permeabilitit. Es ist also begreiflich, daB die
Protoplasmapermeabilitdt bei verschiedenen Pflanzen und sogar bei den
Zellen ein und desselben Gewebes variiert. AuBlerdem kann die Proto-
plasmapermeabilitit fiir geldste Stoffe sich unter Einwirkung verschie-
dener Reize dndern. Um solche Permeabilitdtsinderungen festzustellen,
konnen wir aber nicht die frither beschriebene Methode verwenden,
welche uns gestattete, die Permeabilitit fiir verschiedene Substanzen
zu vergleichen. Diese Methode ist zu ungenau: die Volumzunahme
des plasmolysierten Protoplasmaschlauchs kann man nur ungenau be-
stimmen und auBerdem kann diese Zunahme vielfach nicht nur einem
Eindringen plasmolysierender Stoffe in den Zellsaft, sondern auch einer
Neubildung osmotisch wirksamer Stoffe in demselben zugeschrieben
werden.

Viel genauer kann man Permeabilititsinderungen nach der Methode
der isotonischen Koeffizienten bestimmen. Diese Koeffizienten sind
Zahlen, die das Verhiltnis der osmotischen Drucke #quimolekularer
Losungen verschiedener Substanzen ausdriicken. Wie frither erwiahnt,
ist der osmotische Druck einer Elektrolytlosung groBer als derjenige
einer aquimolekularen Nichtelektrolytlésung. So ist z. B. der osmo-

Lepeschkin, Pﬂa;nzenphysiologie. 3
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tische Druck P einer Zuckerlosung von molarer Konzentration C' gleich
CRT (i =1), derjenige P; einer Salzlgsung derselben Konzentration
tCRT (wobei ¢ >1). Die Koeffizienten ¢ konnen bei verschiedenen
Elektrolyten ungleich und bei manchen Nichtelektrolyten (z. B. bei
Glyzerin) nicht gleich 1 sein, so dall das Verhiltnis der osmotischen
Drucke dquimolekularer Losungen nach pE VRIES (1882) im allgemeinen
gleich &———{I? ist, wo K; und K. isotonische Koeffizienten der be-
2 2

treffenden Stoffe sind.

Um isotonische Koeffizienten zu bestimmen, ist es nicht durchaus
notwendig, die osmotischen Drucke #quimolekularer Losungen direkt
festzustellen oder dieselben zu berechnen. Diese Koeffizienten lassen
sich auch durch Plasmolyse bestimmen. Nehmen wir an, dal die in
Gramm-Mol ausgedriickte Konzentration zweier Stoffe, die eine gleich
starke Plasmolyse hervorrufen und also isosmotisch sind, C; und C.
gind, so sind die osmotischen Drucke solcher Stoffe: P’ =4, RC1 T und

P” == 7:2R02T. Da P’ == P”, 50 18t 1/1R01T"—_ izROgT oder :i=>gz.
2 1
. .. K Py W RCT 4 . K1__ Cs .
Andererseits ist K P HROT i so daB: %0, ist.

DE VRIS setzte den isotonischen Koeffizient von Salpeter gleich 3
und bezog andere Koeffizienten auf diese Grofle. Der isotonische Koef-
fizient von Zucker ist nach DE VRIES 1,88, derjenige von Kochsalz 3,
derjenige von Kaliumsulfat 3,9, derjenige von Glyzerin 1,62 usw. Ver-
gleicht man diese durch Plasmolyse bestimmten Koeffizienten mit den-
jenigen aus dem osmotischen Drucke berechneten, so findet man, daB
die ersteren stets kleiner als die letzteren sind!). Die Ursache dieses

1) Man kann die isotonischen (,,isosmotischen) Koeffizienten entweder aus
elektrischer Leitfahigkeit der plasmolysierenden Losung oder aus ihrer Gefrier-
punkterniedrigung berechnen. Die letztere Methode ist genauer als die erstere.
Man verwendet gewdhnlich zur Plasmolyse Zucker- und Salzlésungen nach-
einander. Da Zucker Nichtelektrolyt ist, so ist 4, =1 und der theoretische
isotonische (,,isosmotische) Koeffizient von Salpeter, unter der Voraussetzung,
P
1
berechnet, wo ¢ =[1 -+ & (n — 1)] betrigt. Ist die nach Tabellen bestimmte
Leitfdhigkeit der plasmolysierenden Salpeterlosung ic und diejenige bei un-

daB derjenige von Zucker gleich 1,88 ist, wird aus der Gleichung '1;§§:

endlicher Verdiinnung von Salpeter A, so ist «= ,;i (vgl. Anmerk. 1, S. 26).
(o]

Da n=2, so ist K = ( 14 )’f> -1,88. Wenn Gefrierpunkterniedrigung der
\ v 00

Zuckerlssung der Konzentration C; (in Gramm-Mol auf 1000 g Wasser der
Losung ausgedriickt) A ist und die nach Tabellen bestimmte Konzentration
der Salpeterlosing, die gleiche Gefrierpunkterniedrigung zeigt, O, ist, so wird
der theoretische isotonische Koeffizient von Salpeter K aus der Gleichung
i % = 21 berechnet, woraus sich K = 1,8807-_0_1 ergibt. Fiir die Bestimmung
» 2

der Leitfaihigkeit und Gefrierpunkterniedrigzung benutzt man gewOhnlich die
Tabellen von LANDOLT-BORNSTEIN (Berlin: Julius Springer, 1923).
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Unterschieds liegt in der Permeabilitit des Protoplasmas fiir plasmo-
lysierende Stoffe.

Im Kapitel 4 wurde erwihnt, daBl der Druck im Osmometer seine
theoretische GroBe nicht erreichen kann, wenn die Membran fiir ge-
loste Stoffe permeabel ist (vgl. S. 20). Im allgemeinen kann man an-
nehmen, daB, je grofer die Permeabilitit einer Membran fiir geldsten
Stoff ist, desto kleiner der osmotische Druck dieses Stoffes im Osmo-
meter ist. Die Abhingigkeit dieses Drucks von der Permeabilitit der
Membran fiir geloste Stoffe kann man durch die folgende Gleichung?)
ausdriicken:

P,=P(1—u), wo

Py — der im Osmometer beobachtete hydrostatische (osmotische) Druck,
P — der theoretische osmotische Druck und g — eine der Perme-
abilitit proportionale Grofe, der sogenannte Permeabilitétsfaktor, ist.

In Anwendung auf die Zelle besagt die angegebene Gleichung, daf
der Turgordruck mit der VergroBerung der Permeabilitit des Proto-
plasmas fiir im Zellsaft geloste Stoffe abnimmt. Plasmolysiert man
aber die Zelle mit einer Losung einer durch das Protoplasma leichter
als Zellsaftstoffe permeierenden Substanz, so findet man, da der fiir die
Plasmolyse nétige theoretische osmotische Druck der Losung groBer ist,
als der einer gleichstark plasmolysierenden Losung einer schwer perme-
ierenden Substanz. Der isotonische Koeffizient der ersteren Substanz
wird offenbar kleiner als derjenige der letzteren gefunden. Veriindert
sich die Permeabilitat des Protoplasmas fiir gelGste Stoffe, so miissen
sich auch die isotonischen Koeffizienten derjenigen plasmolysierenden
‘Stoffe verdndern, welche durch das Protoplasma merklich permeieren.
Man kann also aus der Verinderung der isotonischen Koeffizienten
auf die Permeabilititsinderungen schlieBen: eine Verkleinerung des
Koeffizienten weist auf eine stattgefundene Vergroferung der Perme-
ablhtat des Protoplasmas und umgekehrt hin 2).

1) Die angefiihrte Gleichung driickt die Abhingigkeit des Dsucks von der
Permeabilitit nur anndhernd aus, weil sie in der Voraussetzung aufgestellt wurde,
dal der osmotische Druck und die Diffusionsgeschwindigkeit der Volumkon-
zentration proportional ist, was nicht ganz richtig ist.

2) Die relative Permeabilititsinderung 1iBt sich mit einer Genauigkeit von

3—30 vH. in der Weise bestimmen, daB man die durch Plasmolyse gefundenen
isotonischen Koeffizienten mit den theoretischen isotonischen (,,1sosmotlschen“)
Koeffizienten vergleicht, welche von der Permeabilitit unabhingig sind. (Uber
Bestimmung der ,,isosmotischen“ Koeffizienten vgl. Anm. 1, 8. 34.) Wir be-
zeichnen den osmotischen Druck der plasmolysierenden, dem Zellsaft isosmo-
tischen Losung eines Stoffes mit P,, den isotonischen mittels Plasmolyse gefun-
denen Koeffizient des letzteren mit K, den osmotischen Druck und den isoto-
nischen Koeffizient, die z. B. aus der Gefrierpunkterniedrigung berechnet sind
(vgl. Anm. S. 34 und 8. 24), mit P und K. Da osmotische Drucke der Losungen
von gleicher molarer Konzentration sich zueinander wie isotonische Koeffizienten

verhalten, so ist % = %1»; da aber P, = P (1 —u), wo u— eine der Perme-

abilitdt proportionale Grofe (Permeabilititsfaktor) ist, so ergibt sich: l:l—ﬂ

bl
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Auf diese Weise gelang es dem Verfasser (1907 —1911) zu zeigen,
daB3 die Protoplasmapermeabilitit durch den Beleuchtungswechsel ver-
dndert werden kann. Sie vergrofert sich beim Erhellen und vermin-
dert sich im Dunkeln. Die Permeabilitat wird auch durch anasthesie-
rende Stoffe, wie z. B. Chloroform, Ather usw. vermindert. Die er-
wihnten Permeabilitatsainderungen wurden spéter von mehreren an-
deren Gelehrten bestéitigt und haben eine grole Bedeutung fiir Er-
nihrung, Wachstum und Bewegungen der Pflanzen. Wichtig ist es
auch, daB die Protoplasmapermeabilitidt, nach Untersuchungen von
RyYSSELBERGHE (1901) durch eine TemperaturerhGhung vergréert wird.
Eine Temperaturerhéhung von 0° auf 20° C vergroBert nach RYSSEL-
BERGHE die Permeabilitit auf das sechsfache?!). Sie kann sich auch
infolge innerer Ursachen autonom veridndern.

Nach Versuchen des Verfassers (1909, 1923) ist der Permeabilitits-
faktor des Protoplasmas der Epidermis von Tradescantia im Licht
1t =10,07, im Dunkeln 0,04. Derjenige der Gelenkzellen der Bohnen-
pflanze im Lichte ¢ = 0,33, im Dunkein g = 0,09. Nach der Ein-
wirkung von Ather ist der erstere gleich u = 0,006.

Was nun die Ursache der Permeabilititsinderungen des Proto-
plasmas anbelangt, so liegt sie offenbar in der Verinderung seines
physikalisch-chemischen Baues unter Einwirkung verschiedener Agen-
tien. Es ist wohl verstindlich, daB die Permeabilitat durch Temperatur-
erhohung vergroflert wird; dieselbe Wirkung iibt die letztere auch
auf die Osmose geldster Substanzen durch kiinstliche Membranen aus
(vgl. S. 19). Andererseits wissen wir, da an#sthesierende Stoffe im Pro-
toplasma angehéuft werden. Da aber Salze und Zucker in diesen
Stoffen unléslich sind, so ist es auch wohl verstindlich, daB die An-
héufung anisthesierender Stoffe im Protoplasma eine verminderte Per-
meabilitit fiir Salze usw. hervorruft. Licht wirkt aber wahrscheinlich
koagulierend auf Plasmakolloide und zersetzend auf Dispersionsmittel
des Protoplasmas und vergr68ert dadurch seine Permeabilitat fiir Salze,
Zucker usw, '

9. Aufnahme geloster Stoffe durch die Zelle.

Wie in den vorhergehenden Kapiteln berichtet wurde, dringen ge-
16ste Substanzen auf dem Wege der Osmose in die Zelle ein, weil
dieselbe keine Einrichtungen fiir die aktive Stoffaufnahme besitzt.
Vor allem miissen die Substanzen durch die Zellhaut hindurchgehen,
welche der Diffusion iibrigens keinen merklichen Widerstand entgegen-
setzt. Nur wenn die Zellhaut durch fett- oder wachsartige Stoffe im-

= % , oder u =1 — —f{l Diese Gleichung driickt die Abhéngigkeit der Per-

meabilitit von den theoretischen und durch Plasmolyse gefundenen isotonischen
Koeffizienten aus.

1) Die von RYSSELBERGHE verwandte Methode (Beobachtung iiber den
Plasmolyseausgleich bei verschiedenen Temperaturen) ist ungenau und die er-
haltenen Zahlen bediirfen einer Priifung durch die Methode der isotonischen
Koeffizienten.
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pragniert ist, kann sie in Wasser geldste Stoffe zuriickhalten. Das Ein-
dringen in das Protoplasma ist aber fiir verschiedene Substanzen ungleich
schwierig. Einige, so z. B. Tannin und Eiwei}, kénnen in das lebende
Protoplasma kaum eindringen, andere diffundieren dagegen fast augen-
blicklich ins Protoplasmainnere, so z. B. Alkohol, Ather, Chloroform usw.

Eine mittlere Stellung nehmen solche Stoffe wie Glyzerin und Salze
ein, wihrend Zucker nur sehr langsam eindringt.

Im Protoplasma werden die aufgenommenen Stoffe teilweise che-
misch verarbeitet, einige von ihnen, z. B. Salze, bilden mit Protoplasma-
kolloiden lockere Verbindungen (Adsorptionsverbindungen, vgl. II. Teil
des Stoffwechsels, Kap. 6); die Hauptmenge dieser Stoffe diffundiert
aber weiter, in den Zellsaft. Entsprechend den Gesetzen der Osmose
dauvert diese Diffusion bis zum Ausgleich der Konzentrationen ein-
zelner diffundierender Stoffe im Zellsaft und in der die Zellhaut im-
bibierenden (bzw. die Zelle umgebenden) Losung.

NATHANSON (1904) versuchte zu beweisen, daB Salze in den Zell-
saft nicht nach den Gesetzen der Osmose, sondern nur bis zu einer
Konzentration eindringen, die durch besondere lebende Eigenschaften
des Protoplasmas reguliert wird. RUHLAND (1910) zeigte aber, daf
NATHANSON durch die von ihm verwendete ungenaue Methode irre-
gefiihrt worden war, und daB Salze in die Zelle in Ubereinstimmung
mit osmotischen Gesetzen eindringen. Die Osmose der Salze durch das
Protoplasma hért nach RUBLAND nur dann auf, wenn die Konzentration
des osmierenden Stoffes beiderseits des Protoplasmas gleich geworden ist.

Werden in die Zelle eindringende Stoffe im Protoplasma oder im
Zellsaft in der Weise verarbeitet, daf sie sich fortwihrend in unlés-
liche oder kolloidallosliche und also schwer osmierende Substanzen
verwandeln, =0 dringen sie in die Zelle ein, so lange diese Verwand-
lung stattfindet. Ist dieselbe aber zu Ende, so diffundieren sie weiter
nur bis zu einem Konzentrationsausgleich innerhalb und auflerhalb der
Zelle. Wenn die chemische Natur der aufgenommenen Stoffe durch die er-
wihnte Verwandlung nicht verindert wird, wenn dieselben z. B. mit Zell-
substanzen nur sehr lockere chemische Verbindungen bilden oder durch
dieselben physikalisch festgehalten (adsorbiert) werden, so hat der Prozef3
den Charakter einer Speicherung der Stoffe. Solche Speicherung wird
z. B. bei SiiBwasserpflanzen beobachtet, die gewdhnlich viel mehr Salze
enthalten, als das sie umgebende Wasser. Am einfachsten kann man die
Speicherung von Anilinfarbstoffen in der Zelle demonstrieren.

Laft man durchsichtige Blattchen einer Wasserpflanze (z. B. die-
jenigen von Elodea) in einer 0,001 proz. Losung von Methylenblau oder
Neutralrot einige Stunden schwimmen, so wird der Farbstoff im Zell-
saft der Blidttchen gespeichert. Obwohl das Protoplasma der Zellen
lebend und farblos bleibt, firbt sich der Zellsaft intensiv blau oder
rot, oder es entstehen in demselben blaue oder rote Krystillchen. Nach
PrErFFER (1886), der diese Erscheinung naher studierte, bildet der Farb-
stoff eine kolloidal 16sliche oder unldsliche lockere Verbindung mit im
Zellsaft gelostem Tannin.
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Da gerade diejenigen Substanzen, welche in der Zelle verbraucht
werden, in dieselbe fortwihrend aus der umgebenden Losung eindringen,
so vermag die Zelle alle ihr notwendigen Substanzen aus sehr schwa-
chen Losungen aufzunehmen.

10. Aufnahme unldslicher fester Stoffe durch die Zelle.

Frither wurde erwahnt, da feste Stoffe nur in geléster Form in
die behautete Zelle eindringen konnen. Aber auch hautlose Zellen,
z. B. Amében oder Plasmodien von Schleimpilzen, die feste Partikel-
chen umflieen konnen, vermdgen sie erst nach dem Auflésen im Proto-
plasmawasser auszuniitzen. Andererseits hat die Pflanze nicht selten nur
unldsliche oder kolloidal 16sliche und schwer permeierende Nahrstoffe
zur Verfiigung. In diesem Falle mull sie offenbar imstande sein, die-
selben in Losung zu bringen und in leicht osmierende Stoffe zu ver-
wandeln. In der Tat besitzt die Pflanze stets Reagentien, die ihr ge-
statten, auch unlGsliche feste Nahrstoffe auszuniitzen. Am h#ufigsten
hat die Pflanze organische Stoffe im angegebenen Sinne zu verindern,
und die dazu notigen Reagentien werden gewshnlich als Enzyme be-
zeichnet ).

Vom Standpunkt der physikalischen Chemie aus kann man En-
zyme als Katalysatoren betrachten, d. h. als Stoffe, die chemische
Reaktionen hervorrufen, ohne sich dabei chemisch zu verindern. Eine
sehr geringe Menge eines Katalysators vermag infolgedessen eine sehr
bedeutende Stoffmenge chemisch zu verindern. Es ist z. B. bekannt,
daB sehr geringe Mengen von Atzkali eine groBe Menge von Wasser-
stoffsuperoxyd (H:0:) in Wasser und Sauerstoff verwandeln (Hy0: =
H:0 -+ O). Atzkali spielt in dieser Reaktion die Rolle eines Kataly-
sators, dessen Wirkung man sich folgendermaBen denken kann. Atz-
kali bildet zun#chst mit Wasserstoffsuperoxyd Kaliumsuperoxyd (2KOH
—+ H:0: = 2KO + 2H:0), das sich sofort nach seiner Entstehung zer-
setzt, wobei Atzkali hergestellt wird (2KO - H.0 = 2KOH - 0). Das
letztere reagiert aber mit Wasserstoffsuperoxyd von neuem usw. Bei
manchen chemischen Reaktionen stellt Wasser einen Katalysator dar.
So reagieren z. B. vollkommen trockener Ammoniak und Chlorwasser-
stoff nicht miteinander, wihrend in Anwesenheit von Wasserspuren die
Reaktion sofort eintritt (NHs; -~ HCl = NH4CI).

Man nimmt gewdhnlich an, daf die Katalysatoren die chemische
Reaktion nicht hervorrufen, sondern nur ihre Geschwindigkeit stark
vergroBern. In der Tat zersetzt sich Wasserstoffsuperoxyd auch ohne
Zugabe von Atzkali, aber nur sehr langsam, wihrend die Geschwindig-
keit der Zersetzung durch Anwesenheit von Atzkali auf das tausend-
fache gesteigert wird.

1) Friither benannte man solche Reagentien mit dem Namen , Fermente®.
Man benannte aber mit diesem Namen auch lebende Mikroorganismen, die che-
mische Reaktionen in der umgebenden Losung hervorrufen kénnen. Um also
MiBverstindnisse zu vermeiden, werden wir im weiteren nur den Namen ,,En-
zyme* gebrauchen.
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Enzyme, welche die Pflanze zum Zweck der Auflésung organi-
scher Stoffe ausscheidet, bewirken die sogenannte Hydrolyse der letz-
teren, d. h. sie veranlassen diese Stoffe, Wasser chemisch zu binden,
um sich sofort in einfachere, in Wasser leicht 18sliche und gut dif-
fundierende Stoffe zu verwandeln. Von diesen Enzymen betrachten
wir zundchst diejenigen, welche die Hydrolyse der Kohlenhydrate ver-
ursachen.

11. Kohlenhydrate und die sie spaltenden Enzyme.

Man benennt bekanntlich mit Kohlenhydraten organische Stoffe,
deren chemische Zusammensetzung durch die Formel C,(H:0), aus-
gedriickt werden kann. Die wichtigsten Kohlenhydrate kann man in
drei Gruppen einteilen: 1. Monosaccharide (oder Monosen), 2. Disaccharide
(oder Biosen) und 3. Polysaccharide (oder Polyosen).

Zu den Monosacchariden gehoren die einfachsten Kohlenhydrate
mit den chemischen Formeln C;Hi100s und CsHi20s. Diejenigen, die
5 Kohlenstoffatome enthalten, werden als Pentosen, diejenigen mit
6 Kohlenstoffatomen, als Hexosen bezeichnet. Die letzteren kommen
iiberall in den Pflanzenzellen in freier Form vor, wihrend die ersteren
in der Hauptsache nur Verbindungen mit anderen chemischen Stoffen
oder miteinander bilden. Wir betrachten hier nur Hexosen.

Alle Monosaccharide sind in Wasser leicht 16slich, haben siien Ge-
schmack und lassen sich meistenteils krystallisieren. Sie kommen in
der Hauptsache im Zellsaft vor. Der wichtigste unter den Monosacchariden
ist der Traubenzucker, der den siiBen Geschmack von Weintrauben,
Datteln usw. bedingt und ofters als Glykose bezeichnet wird. Er dreht
polarisiertes Licht nach rechts und wird daher auch Dextrose ge-
nannt ).

Im Honig, Obst usw. kommt gemeinsam mit Glykose Fruchtzucker
oder Fruktose vor, der sich von Glykose durch eine stérkere Léslich-
keit in Wasser, eine geringere Krystallisierbarkeit und eine Linksdrehung
des polarisierten Lichts unterscheidet und der 6fter auch Lévulose genannt
wird. AuBerdem stellt dieser Zucker Ketoalkohol dar, wihrend Glykose
Aldoalkohol ist?):

1) Schwingungen von Atherteilchen in gewdhnlichen Lichtstrahlen finden
nach allen moglichen Richtungen hin statt, wihrend diejenigen des polarisierten
Lichtes in einer Ebene stattfinden, welche als Polarisationsebene bezeichnet
wird. Wenn das polarisierte Licht durch eine Glukoselosung in das Auge ge-
langt, so wird seine Polarisationsebene nach rechts gedreht und man mufl daher
den Analysator eines Polariskops in der Richtung des Uhrzeigers drehen, um
das Licht zu sehen.

2) Mit Alkoholen benennt man organische Verbindungen, welche ein oder
mehrere Hydroxyle (OH) enthalten. Aldehyde sind Verbindungen, die die so-

genannte Carbonylgruppe —C<I(_)I enthalten; Ketone enthalten dieselbe Gruppe,

aber in der Mitte der Kohlenstoffkette: —CO—. Wenn eine organische Verbin-
dung aufler Hydroxylen noch eine Carbonylgruppe enthilt, wird sie Aldo- oder
Ketoalkohol genannt. Die Carbonylgruppe entsteht durch Oxydation eines Wasser-
stoffatoms des hydroxyltragenden Kohlenstoffs von Alkoholen, so daB3 Aldehyde
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Glykose: CH:(OH)— CH(OH)— CH(OH)— CH(OH)— CH(OH)—CHO.
Fruktose: CH»(OH)— CH(OH)— CH(OH)— CH(OH)— CO—CH.OH.
Viel seltener und in der Hauptsache nur in Verbindungen mit an-
deren Monosacchariden kommt auch Galaktose vor, die eine dhnliche
Struktur wie Glykose hat, deren Hydroxyle aber eine andere Lage im
Raume einnehmen. Galaktose dreht polarisiertes Licht stirker als Gly-
kose und wird zu in Wasser unldslicher Schleimsiure oxydiert.

H HOHH H OH OH H
L I
CH.OH—C—-C—C—C—CHO CH.OH—C—C—-C—C—COH
o L
OHOH H OH OH H H OH
Glykose. Galaktose.

Wie andere Aldehyde und Ketone besitzen auch Monosaccharide
reduzierende Eigenschaften; sie entnehmen von verschiedenen chemi-
schen Verbindungen Sauerstoff und verwandeln sich dabei in Sauren?).
Beim Erwirmen alkalischer Losungen von blauem Kupferhydroxyd
(»Fehlingsche Losung®) mit Monosacchariden wird es zu rotem Kupfer-
oxydul reduziert. Unter @hnlichen Bedingungen wird ammoniakalisches
Silberoxyd zu metallischem Silber reduziert, wobei sich das letztere an
die GefaBwinde absetzt und dieselben spiegelglinzend macht. Alle
Monosaccharide sind zur Zeit kiinstlich dargestellt (Em. FiscHER, 1890).

Disaccharide sind, wie Monosaccharide, in Wasser leicht loslich,
lassen sich gut krystallisieren und haben siien Geschmack. Theoretisch
kann man sich die Bildung des Molekiils von Disacchariden aus zwei
Molekiilen von Monosacchariden unter Austritt eines Wassermolekiils
denken: 2CsH;206 = C12H22011 -+ HO.

Leider ist es bis jetzt noch nicht gelungen, alle in den Pflanzen vor-
kommenden Disaccharide aus Monosacchariden kiinstlich darzustellen.
Die Zersetzung der Disaccharide zu Monosacchariden unter der Auf-
nahme eines Wassermolekiils, d. h. die Hydrolyse, gelingt aber sehr
gut, wenn man als Katalysator eine starke Siure (z. B. Salzsdure) ver-
wendet und die Losung erwirmt.

und Ketone als Oxydationsprodukte von Alkoholen aufzufassen sind. R be-
deutet eine Kohlenstoffkette, z. B. CH,—CH,—CH,—, CH;—CH,— usw.

. /8 H
R—C~H 4 0 =R—CZ-O0H=R—C H,0;
\oH) o S0t
R—CH(OH)—R + O = R—CO—R + H,0.
1) Bei der Oxydation von Aldehyden erhidlt man organische Séuren, die
die sogenannte Carboxylgruppe (COOH) enthalten:

R—0<H + 0 =r—0<§™.
Der Wasserstoff dieser Gruppe kann durch das Metall einer Base ersetzt werden,
wobei Salze entstehen: R—C<8H + KOH = R——C<8K + H,0. Die bei der

Oxydation der Galaktose entstehende Schleimsiure COOH - CH(OH)- CH(OH)—
—CH(OH) - CH(OH)- COOH ist in Wasser unldslich, wihrend das entsprechende
Oxydationsprodukt der Glykose, Zuckersiure, in Wasser gut 1slich ist.
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Unter den Disacchariden ist der Rohrzucker oder die Saccharose,
die aus Zuckerrohr und in Mitteleuropa aus Zuckerriibe erhalten wird,
die wichtigste. Die Hydrolyse dieser Zuckerart ergibt Glykose und Fruk-
tose: CmszOll —{— HzO = Celeos + Csleoa. Das Gemisch beider
Monosaccharide, das bei der Hydrolyse von Rohrzucker entsteht, wird
Ofters als Invertzucker bezeichnet, weil es polarisiertes Licht links
dreht, wihrend Rohrzucker rechtsdrehend ist. Fehlingsche Lésung und
ammoniakalisches Silberoxyd lassen sich durch Rohrzucker nicht re-
duzieren, weil Aldehyd- und Ketongruppen (Carbonyle) im Molekiil des-
selben fehlen.

Unter den anderen Disacchariden sind Malzzucker oder Maltose,
die in keimenden Samen vorkommt, und Milchzucker oder Laktose,
die den siilen Geschmack der Milch bedingt, am meisten studiert. Beide
Disaccharide reduzieren Fehlingsche Losung, so daB sie sicher Carbonyl-
gruppen enthalten. Die Hydrolyse von Maltose ergibt zwei Molekiile
von Glykose, wihrend Laktose sich zu Glykose und Galaktose zer-
setzt; Ci2Hi12011 -+ H20 = 2CsH;20. Maltose ist kiinstlich erhalten.

Was nun die Polysaccharide anbelangt, so sind sie in Wasser gar
nicht oder nur kolloidal 16slich (vgl. S. 9) und lassen sich nur selten
krystallisieren. Das Molekiil derselben kann man als eine komplizierte
Verbindung mehrerer Molekiile von Monosacchariden ansehen, -die sich
infolge Wasseraustritts unter Zerstorung der Carbonylgruppen bildet.
Auf jedes Monosaccharidmolekiil wird ein Wassermolekiil abgegeben:
nCcH1206 = (CeH100s5), + nH20. Am Aufbau des Molekiils von Poly-
sacchariden koénnen nicht nur verschiedene Hexosen, sondern auch
Pentosen beteiligt sein.

Die kiinstliche Darstellung der in der Natur vorkommenden Poly-
saccharide ist bis jetzt nicht gelungen, obwohl die Hydrolyse derselben zu
Monosacchariden bei Verwendung von starken Siuren als Katalysatoren
gut gelingt, wobei Disaccharide &fters als Zwischenprodukte entstehen.
Je nach der Loslichkeit in Wasser und nach ihrer Hydrolysierbarkeit
unterscheidet man gewéhnlich folgende vier Gruppen von Polysaccha-
riden:

a) Zellulosen, die in Wasser unloslich sind, 16sen sich nur in am-
moniakalischer Losung von Kupferhydroxyd (,Schweizersche Losung®)
und lassen sich nur durch konzentrierte Siuren hydrolysieren. Sie
bilden die Hauptmasse der Zellwinde der Pflanzen.

b) Hemizellulosen, die in Wasser unloslich sind, lassen sich schon
durch verhéltnismiBig verdiinnte Siuren (z. B. durch eine 1 bis 5 proz.
Salzsiure) hydrolysieren. Sie bilden Zellwéinde in den Palmensamen
und stellen Reservestoffe dar, die bei der Keimung verbraucht werden.

¢) Stirke und andere #hnliche Stoffe (Amylodextrin, Agar-Agar,
Inulin) sind in kaltem Wasser unl6slich, quellen aber in heiBem Wasser
oder bilden kolloide Losungen in demselben. Sie lassen sich durch
verdiinnte Siuren hydrolysieren und werden durch Jod (blau, violett
oder rot) gefirbt.
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d) Gummiarten (Kirschgummi, Gummi arabicum, Dextrine) sind
in kaltem Wasser kolloidal l8slich, lassen sich durch verdiinnte Sauren
leicht hydrolysieren und werden durch Jod nicht gefirbt.

Das Molekulargewicht der aufgezihlten Polysaccharide nimmt von
Zellulosen nach Gummiarten hin ab, aber das Molekiil der einfachsten
von ihnen ist von mindestens 10 Monosaccharidmolekiilen gebaut (Mole-
kulargewicht > 1800). Es ist also verstindlich, daB die Hydrolyse von
Polysacchariden der drei ersten Gruppen zuniichst zur Bildung ein-
facherer Polysaccharide und Disaccharide fiihrt. So ruft z. B. die Hydro-
lyse von Zellulose durch verdiinnte Schwefelsiure (2 Teile Siure und
1 Teil Wasser) die Verwandlung derselben in Amyloid hervor, das in
Wasser unléslich ist, durch Jod blau oder violett gefirbt wird und
offenbar zur Stirkegruppe gehort. Eine weitere Hydrolyse spaltet Amy-
loid zu Dextrinen (Gummigruppe) und erst Kochen mit Siuren ergibt
Glykose.

Auch Stdrke, die im Protoplasma oder im Zellsaft in Form von
Kérnern vorkommt, wird durch Hydrolyse zuniichst in Amylodextrin
verwandelt, das in kaltem Wasser unldslich ist und durch Jod rot ge-
farbt wird. Erst durch weitere Hydrolyse wird Amylodextrin zu Dextrin
gespalten, das keine Farbung mit Jod zeigt und sich beim Kochen
mit Ssuren in Glykose verwandelt. Stirkekdrner stellen Sphirokrystalle
dar und bestehen aus nadelférmigen, radial geordneten Krystillchen
von zwei Arten von Polysacchariden. Bei Erhitzen von Stirkekérnern
in Wasser (60—70° C) reagieren die Polysaccharide, welche die Peri-
pherie des Stirkekorns bilden, mit Wasser und verwandeln sich in
Amylopektin, das im Wasser unléslich ist, aber in ihm auBerordentlich
stark quillt. Infolgedessen vergroBert sich das Kérnervolumen nach
Erhitzen in Wasser um das finfzigfache oder noch mehr, und Starke
verwandelt sich in Kleister. Die Polysaccharide, die sich im Xorninnern
befinden, verwandeln sich dabei in Amylose, die in Wasser eine feine
Emulsion oder kolloide Losung bildet. Nach dem Zerbrechen der
Amylopektinhiillen (durch Zerreiben mit Sand oder durch Kochen von
Weizenstirke in Wasser) und Abzentrifugieren derselben wird Amylose
befreit und bildet 13sliche Stirke.

Die Polysaccharide (wenn sie in Wasser loslich sind) bilden nur kol-
loide Losungen und kénnen also in das Protoplasma praktisch nicht ein-
dringen. Aber auch Disaccharide permeieren nur langsam durch das-
selbe. Um also diese Arten von Kohlenhydraten als Nahrstoffe auszu-
niitzen, mufl die Pflanze Enzyme ausscheiden, die sie in Disaccharide
und schneller eindringende Monosaccharide verwandeln kénnen. Solche
Enzyme sind in der Tat iiberall im Pflanzenreich verbreitet und die
wichtigsten von ihnen sind in der folgenden Ubersicht angegeben. Man
benennt sie mit besonderen Namen, die gewéhnlich von denjenigen
der betreffenden Kohlenhydrate mit Zufiigung der Endung ,ase“ ab-
geleitet werden.

a) Bei der Samenkeimung bilden sich in den Endosperm- und Keim-
zellen Stirke hydrolysierende Enzyme, die unter dem gemeinsamen
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Namen Diastase (,Amylase®) bekannt sind. Das Gemisch dieser Enzyme
148t sich aus Malz durch Wasser oder Glyzerin extrahieren und durch

wiederholtes Ausfillen mit Alkohol und Auflésen in Wasser reinigen. Schon
bei Zimmertemperatur (besser bei 50—60° C) hydrolysiert Diastase
Stirke zundchst zu Amylodextrin, das sich durch weitere Enzymwir-
kung in Dextrin und schlieBlich in Maltose verwandelt. Die letztere
kann jedoch durch Diastase nicht weiter zu Glykose gespalten werden,
wie dies bei der Hydrolyse durch Siuren der Fall ist. Somit ist die
Wirkung der Diastase, wie iiberhaupt diejenige der Enzyme, spezifisch
und erstreckt sich nur auf Stirke und Dextrine.

b) Bei der Keimung der Samen, die Hemizellulosen 'als Reserve-
stoffe enthalten, und bei anderen Prozessen, die von einer Auflésung
der Zellwinde begleitet werden, bilden sich Zellulose und Himizellulose
spaltende Enzyme, die gewohnlich als Cytasen (,,Zellulasen®) bezeichnet
werden. Sie werden auch durch verschiedene parasitische Pilze und
Bakterien ausgeschieden, die die Zellwinde als Nahrung verwenden, und
verwandeln Zellulosen in Glykose, Hemizellulosen in ein Gemisch von
Glykose, Galaktose und Arabinose (Pentose).

c¢) In einigen keimenden Samenarten bildet sich auBer der Diastase
die sogenannte Maltase, welche Maltose weiter zu Glykose spaltet.
Maltase wird auch von allen Hefearten ausgeschieden, welche sich im
Malzextrakt und in der Wiirze gut entwickeln.

d) In keimenden Samen, Blattern, Friichten, bei Hefearten usw. bildet
sich ein Enzym, das Rohrzucker in Invertzucker verwandelt und In-
vertin (oder Invertase bzw. Saccharase) genannt wird. Dieses Enzym
macht eine tippige Entwicklung aller Hefearten in Rohrzuckerlésungen
mdglich.

e) Einige Hefearten enthalten auBer Maltase und Invertase noch
Laktase, die Milchzucker (Laktose) zu einem Gemisch von Glykose und
Galaktose spaltet und diesen Hefearten ein tippiges Wachstum in Milch
ermdglicht.

12, Fette und die sie spaltenden Enzyme.

Durch Fette bezeichnet man organische Verbindungen, die gewdhn-
lich aus Fettsiuren und Glyzerin nach dem Typus von Estern gebaut
sind und auch Glyzeride genannt werden?). Die verbreitetsten am
Aufbau von Fetten beteiligten organischen Siauren sind feste Palmitin-
saure Cy5H3:CO:H, Stearinsiure Ci-H3sCO.H und fliissige Oleinséure
C1-H33CO:H. Die entsprechenden Verbindungen mit Glyzerin sind
ebenfalls fest oder fliissig. Pflanzliche Fette enthalten in der Hauptsache
Oleinséure und sind gewdhnlich fliissig (,0le").

1) Organische Siuren (vgl. Anm. 1, S.40) reagieren nicht nur mit Basen,
sondern auch mit Alkoholen, wobei sich Ester bilden, deren chemische Struktur
derjenigen von Salzen analog ist. Siure | Base = Salz | Wasser; Siure 4 Alkohol
= Ester + Wasser: R— COOH -+ ROH=RCOOR -+ H,0. Glyzerin ist ein drei
Hydroxyle haltiger (dreiatomiger) Alkohol: CH,(OH)—CH(OH)—CH,(OH) und
kann sich mit drei Siuremolekiilen verbinden: 3 RCOOH + CH,(OH)—CH(OH)—
—CH,(OH) = CH,(COOR) — CH(COOR) — CH,(COOR).
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Unter Einwirkung von Mineralsiuren, Wasser und hoher Tempe-
ratur zerfallen Fette zu Glyzerin und freien Fettsduren, wobei Mineral-
siuren wie Katalysatoren wirken.

CsH5(COOC15Hsy), + 3 HaO = CsH(OH)s + 3 C1sHs: COOH.

In allen fetthaltigen Samen (z. B. in Mohn-, Lein-, Senf- und Kiir-
bissamen), bei Schimmelpilzen, Hefearten usw. kommen Enzyme vor,
die Fette zu Glyzerin und freien Fettsiuren spalten und als Lipasen
bezeichnet werden. Glyzerin dringt, wie wir wissen, leicht in das Pro-
toplasma ein und kann somit direkt als Nihrstoff verwendet werden,
wéhrend Fettsiauren nur wenig 16slich sind und in der Pflanze ge-
wohnlich einer Oxydation unterliegen.

13. Eiweilkorper und die sie spaltenden Enzyme.

Als Eiweillkorper bezeichnet man stickstoffhaltige organische Stoffe,
die sich aus o-Aminosduren?') unter Austritt von Wasser bilden, &hnlich
wie Polysaccharide aus Monosacchariden. Bei der Bildung von Eiweil}-
korpern entsteht Wasser auf Kosten der Carboxyl- und Aminogruppen,
und die Aminoséiuren werden gekuppelt.

CH; - CH(NH:)- COOH - CH»(NH:)COOH =

== H,0 +- CH; CH(NH,)CO—NHCH. - COOH.
Da das entstehende Reaktionsprodukt die beiden Gruppen (COOH und
NH.) wieder enthilt, so kann es sich weiter mit Aminosiduren ver-
binden und eine noch kompliziertere Saure bilden.

CH,CH(NH:)CO—NH - CH; - COOH - 2 CH;CH - (NH;) COOH =

= 2 H;0 + CH; - CHCO—NHCH,CO—NH - CH- COOH

l l
NH—CO-CH(NH:)-CHs CH,.

Die neu gebildete Verbindung enthilt ebenfalls eine Carboxyl- und
eine Aminogruppe und kann also von neuem mit Aminosiuren re-
agieren. Es erdffnet sich also der Weg eines unendlichen Zusammen-
fiigens der Aminosiuremolekiile zu einer unendlich grofien Rejhe:

CH(NH.)-CO—NH-CH-CO—NH-CH-CO—NH-CH-CO— ...

| l | l

R]_ R2 R3 R4

... —NH-CH:COOH

l
Ra.

Die Produkte der gegenéeitigen Verbindung der Aminsiduremolekiile
enthalten eine charakteristische Gruppierung von Kohlenstoff- und Stick-

1) Als Aminosiuren bezeichnet man organische Siuren, deren Wasserstoff
durch NH, (Aminogruppe) ersetzt ist. «-Aminosduren sind solche Aminoséiuren,
die (NH,) am der Carboxylgruppe nichst liegenden Kohlenstoff enthalten. Ist
z. B. Propionsédure CH;—CH,—COOH der Einwirkung von Chlor und nachher
derjenigen von Ammoniak unterworfen, so bilden sich Aminopropionsiuren
CH,(NH,)—CH,—COOH und CH,—CH(NH,)—COOH, von denen die letztere

a-Aminopropionséure ist.
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stoffatomen —NH—CH—CO—NH—, die nur wenigen organischen
Stoffen auBer EiweiBkérpern eigen ist. Alle Stoffe, die solche .-Atom-
gruppierung enthalten, zeigen, in alkalischer Lésung, nach Zusatz einiger
Tropfen von Kupfervitriollosung violette Farbung — eine sehr wich-
tige Reaktion der EiweiBstoffe (Biuretreaktion).

Die einfachsten chemischen Verbindungen, die aus wenigen Mole-
kiilen «-Aminosiuren bestehen, werden gewdhnlich als Peptide be-
zeichnet (Di-, Tri- und Polypeptide je nach der Anzahl der Amino-
sduren-Molekiile). Em1L FISCHER ist es gelungen Polypeptide, die 18 Mole-
kiile Aminosauren enthalten, kiinstlich darzustellen. Was aber die natiir-
lichen Eiweilkorper anbelangt, so sind sie noch nicht dargestellt worden;
auch ist die Anzahl der sie bildenden Aminoséuren-Molekiile sowohl
als auch ihr Molekulargewicht noch nicht festgestellt. Nur Hémoglobin
(der bekannte Farbstoff der roten Blutkérperchen) bildet molekulare
Losungen mit Wasser und sein Molekulargewicht 14t sich also aus
dem osmotischen Drucke der Losungen bestimmen. Das Molekulargewicht
von Héamoglobin 148t sich auch nach den Angaben der chemischen Ana-
lyse in der Voraussetzung berechnen, daB3 sein Molekiil nur ein Eisenatom
enthilt. Die beiden Methoden ergeben iibereinstimmende Grofen:
15849 und 16669, so daBl man die chemische Formel von Hémoglobin
folgendermaBen schreiben kann: CrssHi20sN1950215FeSs.

Die Hydrolyse von EiweiBkorpern gelingt nur durch konzentrierte
Mineralsduren und hohe Temperatur und ergibt zunichst einfachere,
gut 16sliche und osmierende EiweiBkorper, die Albumosen und Peptone
genannt werden. Die ersteren bilden hydrophil-kolloide Losungen und
werden durch Salziiberschufl ausgefillt, wihrend Peptone molekulare
Losungen bilden und sehr leicht durch Membranen diffundieren. Weitere
Hydrolyse verwandelt diese Korper in Peptide und schlieBlich in
c«-Aminosiuren. Unter diesen sind Glykokoll, Alanin, Leucin, Aspa-
raginsdure, Tyrosin, Cystin und Arginin die wichtigsten?).

Die Anwesenheit von Tyrosin in allen Eiweilkorpern bedingt die
zwei wichtigsten Reaktionen derselben: sie werden durch starke Sal-

1) Glykokoll ist Aminoessigséure: CH,(NH,)- COOH; Alanin e-Aminopropion-
siure: CHy- CH(NH,)-COOH ; Leucin e-Aminoisobutylessigsiure: 8%:>CH-CH2—

—CH(NH,) - COOH ; Asparaginsiure «- Aminobernsteinsidure: COOO . CH(NH,)—
—CH, - COOH und Tyrosin ist para-oxy-Phenylalanin C;H,(OH)- CH, - CH(NH,)—
—COOH, enthilt also Phenyl C;H,(OH), das einen Rest von Phenol oder Karbol-
sdure C,H;(OH) darstellt. Phenol reagiert (auch in Verbindungen) mit starker
Salpetersidure, wobei gelbgefirbtes Nitrophenol entsteht: CH;(OH)-+HNO,=
= C;H,(OH)-NO, +H,0. Mit salpetersaurem Quecksilberoxyd und Oxydul (Mil-
lonsche Losung) gibt Phenol rotgefirbte Verbindungen. Cystin enthélt Schwefel:
COOH - CH(NH,)- CH,—S—S—CH,-CH(NH,)- COOH. Arginin ist Guanidin-e-
Aminvaleriansgure: HN: C(NH,)NH.CH,CH,.-CH,-CH(NH,)-COOH. Aufler den
oben erwihnten ¢-Aminosiuren enthalten die meisten Eiweikorper noch Valin
(e-Aminovaleriansiure), Glutaminsiure (¢-Aminoglutarsiure), Phenylalanin, Serin
(2-Amino-g-Oxypropionsiure), Lysin («&-Diaminocapronsiure), Histidin (¢-Amino-
g-Imidasolpropionséure), Promin (e-Pyrrolidincarbonsiure) und Tryptophan (Indol-
aminopropionsiure).
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petersdure gelb (Xanthoproteinreaktion) und durch Erhitzen mit Millon-
scher Losung (Gemisch von salpetersaurem Quecksilberoxyd und -oxydul)
rot gefirbt. Die Anwesenheit von Cystin bedingt Schwirzung von
EiweiBkorpern durch Erhitzen mit Kalilauge und Bleiessig. Cystin ent-
hilt mit Wasserstoff verbundenes Schwefel, das durch KOH in Schwefel-
wasserstoff verwandelt wird, der mit Bleiessig schwarzes Bleisulfid bildet.

Alle in der Pflanze vorkommenden Eiweikorper kann man in
drei Gruppen einteilen: 1. Proteine (oder Eiweile), 2. Proteide und
3. Umwandlungsprodukte.

Proteine werden ihrerseits in Albumine, Globuline und Vitelline
(oder Caseine) geteilt. Albumine sind in reinem Wasser 16slich, Glo-
buline 16sen sich nur in Salzlosungen und Vitelline 16sen sich weder
in Wasser noch in Salzlsungen, werden aber durch schwache Alkalien
gelost, wobei sich salzartige Verbindungen der letzteren mit Eiweillen
(Alkalialbuminate) entstehen (die Carboxylgruppe von Eiweill vertauscht
ihren Wasserstoffatom gegen Metall).

Proteide sind Verbindungen von Proteinen mit anderen kompli-
ziert gebauten Kérpern, die eine ganz andere chemische Struktur haben
und oOfters aufler N und S noch P enthalten. Proteide kénnen in
Wasser 1dslich oder unloslich sein, 16sen sich nicht selten in Salz-
I6sungen oder gleichen in ihren Eigenschaften Vitellinen. Von den
Proteiden sind Nucleoproteide, dieim Zellkern (Nucleus) gefunden wurden,
am besten bekannt. Schwache Hydrolyse bewirkt eine Spaltung der-
selben zu Proteinen und Nucleinen, deren weitere Spaltung Proteine
und Nucleinsiuren ergibt. Starke Hydrolyse ruft einen Zerfall der
letzteren zu Phosphorsiure, Pyrimidin- und Purinbasen, die nur aus
H, O, C und N bestehen (also kein Schwefel)?).

EiweiBkorper hydrolysierende Enzyme sind in Pflanzenzellen wohl
verbreitet, kommen aber in gréBeren Mengen nur in keimenden Samen
vor. Auch Schimmelpilze, Hefe, Bakterien u. a. kénnen sie enthalten
und ausscheiden. Man unterscheidet Proteinasen, die Proteine zu Albu-
mosen und Peptonen spalten und Peptasen, die eine weitere Hydrolyse
zu ¢-Aminosduren bewirken. Unter der Einwirkung von Proteinasen
zerfallen Nucleoproteide zunichst zu Proteinen, die sich im weiteren
in Albumosen und Peptone verwandeln, und zu in Wasser unldslichen
Nucleinen, die durch eine lingere Wirkung derselben Enzyme oder
schneller durch Peptasen zu Nucleinsiuren gespalten werden. Die letz-
teren konnen aber nur durch besondere Enzyme (Nucleinasen) hydro-
lysiert und in Losung gebracht werden.

14. Eigentiimlichkeiten der Enzymwirkung.

Aus der Beschreibung verschiedener Enzyme wissen wir, daB, im Gegen-
satz zu Shuren, welche als allgemein wirkende Katalysatoren funktio-
nieren, Enzyme nur auf bestimmte organische Korper katalytisch ein-

1) Die wichtigsten Pyrimidinbasen sind: Thymin C;H;O,N,, Cytosin C,H,ON,
und Uracil C,H,0,N,; die wichtigsten Purinbasen sind: Xanthin C,H,N,O,,
Hypoxanthin C;H,N,O, Adenin C,H;N; und Guanin C,H,N,O.
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wirken kénnen. So kann z. B. Diastase, die Stidrke in Maltose ver-
wandelt, keine Hydrolyse von Rohrzucker hervorrufen und umgekehrt
ist Invertin nicht imstande, eine Hydrolyse von Stirke bildenden Poly-
sacchariden zu bewirken. Maltase iibt keine Wirkung auf Laktose
aus, wihrend Laktase Maltose unverindert 1af3t. Die Ursache solcher
spezifischen Enzymwirkung ist zur Zeit unbekannt; es scheint aber,
daB sie in der chemischen Zusammensetzung und Konstitution der En-
zyme liegt. Aber nicht nur die Konstitution, sondern auch die Zu-
sammensetzung der Enzyme ist nicht genau bekannt, und man kennt
sogar die Enzymmenge nicht, die bei Behandlung der Pflanze mit
Wasser oder Glyzerin in Losung iibergeht. Nur in einigen Fallen ist
es gelungen, die chemische Zusammensetzung annahernd festzustellen.
Gewohnlich enthalten Enzyme auBler C und H noch wenigstens O und
manchmal auch N.

AuBler ihrer Fahigkeit, nur auf bestimmte organische Korper ein-
zuwirken, unterscheiden sich Enzyme von anorganischen Katalysatoren
durch ihre Unbestindigkeit, weil sie unter Einwirkung verschiedener
Eingriffe ihre katalytische Kraft leicht verlieren. So wird z. B. die enzy-
matische Fihigkeit durch eine lange Aufbewahrung der Enzyme viel-
fach geschwicht und schlieBlich vernichtet. Erhitzen auf 70—80° C
vernichtet die katalytische Téatigkeit der meisten Enzyme ebenfalls,
wihrend Erhitzen auf 100° C auch die bestindigsten von jhnen zer-
stort. Eine vernichtende Wirkung auf Enzyme iiben auch verschiedene
Gifte (z. B. Sublimat, Blausiure) und starkes Licht aus.

Im Gegensatz zu anorganischen Katalysatoren beteiligen sich wahr-
scheinlich Enzyme zum Teil an den chemischen Reaktionen, die sie
hervorrufen. Nur dadurch kann man ihre Spezifitit und auch die
von ihnen hervorgerufene Verinderung des chemischen Gleichgewichts
dieser Reaktionen erklaren. Alle anorganischen Katalysatoren sistieren
ihre Wirkung, wenn die Konzentration der Reaktionsprodukte eine be-
stimmte Grofe erreicht, die dem chemischen Gleichgewicht zwischen
der Menge des noch nicht zersetzten Stoffes und der seiner Zersetzungs-
produkte entspricht, obwohl die Katalysatoren die Hydrolyse mit ver-
schiedener Geschwindigkeit hervorrufen. Die Hydrolyse durch Enzyme
hort aber gewohnlich bei einer niedrigeren Konzentration der Spaltungs-
produkte auf.

Nach dem Massenwirkungsgesetz mufl das Verhéltnis zwischen der
Konzentration eines Stoffes und der seiner Spaltungsprodukte nach
dem Aufhtren der Reaktion konstant bleiben. Wenn somit ein pas-
sender Katalysator in die Losung der Spaltungsprodukte eines orga-
nischen Stoffes eingetragen wird, so konnen wir eine teilweise Syn-
these dieses Stoffes aus seinen Spaltungsprodukten erwarten. Es ist
also sehr wahrscheinlich, da es in der Pflanze nicht nur hydro-
lysierende, sondern auch synthesierende Enzyme gibt, die einfachere
organische Stoffe in kompliziertere verwandeln.

Um unsere Ubersicht iiber die Enzymwirkung zu schlieBen, mdchten
wir noch darauf aufmerksam machen, dafl Enzyme Ofters nur kolloidal
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16slich sind und durch das lebende Protoplasma nur schwierig oder
gar nicht osmieren konnen. Solche Enzyme werden gewdhnlich als
Endoenzyme bezeichnet. Zu solchen Enzymen gehéren z. B. Lipasen
und auch Invertase der Hefe, die nur sehr langsam aus den Zellen
heraustritt. Es gibt aber auch Invertasen (z. B. bei der Hefe Monilia),
die aus der Zelle gar nicht heraustreten koénnen. AuBerdem soll hier
noch eine andere Eigentiimlichkeit der Enzymwirkung erwihnt werden.
Viele Enzymen sind in den Zellen in inaktiver Form vorhanden und
konnen ihre Aktivitit nur unter Einwirkung anderer Stoffe, die 6fters
als Aktivatoren oder Co-Enzyme bezeichnet werden, erlangen.

B. Beschreibung und Erklirung der Stoffwechsel-
erscheinungen der Pflanze.

I. Wasser in der Pflanze.

1. Bedeutung von Wasser fiir die Pflanze.

Wie frither erwihnt, enthilt die Pflanze stets eine bedeutende
Menge von Wasser, das zum Teil in geloster Form in den Zellwénden,
im Protoplasma und seinen Einschliissen vorkommt, in der Haupt-
sache aber den Zellsaft (Vakuolen) bildet.

Versuche, Pflanzen zu entwissern, fiihren ausnahmslos zam Still-
stand des Lebens, d. h. zum Aufhéren der Lebenserscheinungen und
schlieBlich zum Absterben, das bei Samenpflanzen gewdhnlich nach
dem Verlust -.der Hilfte des in ihnen enthaltenen Wassers beginnt.
Aber auch in den seltenen Fillen, in welchen Pflanzen einen Verlust
von °/1p ihres Wassers ertragen (dieser Fall wird z. B. bei Sedum
beobachtet), enthalten dieselben nach solchem Wasserverlust noch min-
destens 30 % Wasser?!). Ein stirkerer Wasserverlust verursacht aber
stets den Tod héherer Pflanzen.

Beim Welken nimmt das Zellvolumen stark ab, die Turgorerschei-
nung verschwindet und die zusammengeknitterten Zellwinde driicken
allerseits auf das Protoplasma, welches bald eine mechanische Koagu-
lation zeigt und abstirbt (vgl. S. 10).

Einige Sporenpflanzen, z. B. Moose, Flechten, Bakterien, und auch
Samen konnen in der Luft austrocknen, ohne ihre Lebensfihigkeit ein-
zubiiBen. Solche ausgetrockneten Pflanzen, die sich leicht zu Pulver zer-
reiben lassen, enthalten jedoch immer noch 8 —14 9% Wasser, dessen
Entfernung nur schwierig gelingt und gewshnlich zum Absterben fiihrt2).

Nicht nur als Bestandteil der lebenden Materie ist Wasser fiir die
Lebensfahigkeit der Pflanze notwendig. Es bildet auch ein ausgezeich-
netes Losungsmittel fiir am Stoffwechsel beteiligte Substanzen, die wie

1) Sedum enthilt 80 9, Wasser, d. h. eine 100 g schwere Pflanze enthilt
80 g Wasser. Nach Verlust von 9/,, ihres Wassers wiegt die Pflanze 28 g und
enthélt 8 g Wasser, d. h. ungefidhr 30 9%,.

2) Die Wasserreste kénnen nur im Exsikkator und unter Erwidrmen ent-
fernt werden.
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andere Stoffe nur in geléstem Zustand mit einer geniigend groBen Ge-
schwindigkeit miteinander chemisch reagieren kénnen. Auch das Ein-
dringen dieser Substanzen in die Zelle und ihre Ausscheidung nach
auBlen ist, wie wir wissen, erst nach ihrer Auflésung in Wasser mog-
lich. Infolgedessen hort der Stoffwechsel nach dem Austrocknen auch
in denjenigen Fillen auf, in welchen die Pflanze das Austrocknen selbst
ertrigt.

Zum Schluf} soll noch erwihnt werden, daf griine Pflanzen Wasser
als Ausgangsmaterial fiir die Darstellung organischer Stoffe aus Kohlen-
dioxyd ausniitzen.

Das Wasser stellt also einen notwendigen Nahrstoff fiir alle Pflanzen
dar und muB stets zu ihrer Verfiigung gestellt werden.

2, Wasseraufnahme durch die Pflanze.

Es gibt bekanntlich Pflanzen, die ihr ganzes Leben hindurch im
Wasser verbringen, so z. B. Algen und hohere Wasserpflanzen., Die
Wasseraufnahme findet bei solchen Pflanzen durch ihre ganze mit
Wasser bedeckte Oberfliche statt, weil ihre Kutikula (d. h. ein ihre
Oberflichenzellen von auBen bekleidendes Hiutchen) nur schwach ent-
wickelt und nur wenig mit fettartigen Stoffen durchtrankt ist (vgl.
S.18). In Ubereinstimmung damit ist die Wurzel solcher Pflanzen,
wenn sie iiberhaupt vorhanden ist, stark re-
duziert und dient in der Hauptsache nur
zur Befestigung der Pflanze.

Was nun die Landpflanzen anbelangt, so
erhilt die Mehrzahl derselben Wasser aus dem
Boden, das sie mit ihrer Wurzel aufsaugen.

Nur Pflanzen, die diinne und zarte Blitter be-

sitzen, sind imstande, Wasser direkt mit ihrer

Blattoberfliche aufzunehmen, weil die Kuti-

kula solcher Pflanzen schwach entwickelt ist

und Wasser durchlifit. Die Abb. 4 zeigt, daB

in diesem Falle die Wasseraufnahme durch

die Blitter geniigt, um den Zweig im frischen

Zustande zu erhalten. Es ist aber verstind-

lich, daB die Wasseraufnahme mit den Blat-

tern in der Natur nur eine untergeordnete app 4 Wasseraufnahme
Rolle spielen kann und das Wasserbediirfnis durch die Blatter. (Nach
der Pflanze bei weitem nicht zu decken ver- PrErrER.)

mag. Die auf Luftwasser (Regen, Tau usw.) an-

gewiesenen Pflanzen miissen offenbar befihigt sein, das Austrocknen
ohne Schaden zu ertragen, oder irgendwelche Einrichtungen zur Auf-
nahme und Aufbewahrung solchen Wassers besitzen.

In der Tat sind solche Einrichtungen bei allen héheren Pflanzen
ausgebildet, welche keine Wurzeln besitzen oder deren Wurzeln den Erd-
boden nicht erreichen kénnen. Andererseits ertragen niedrige Pflanzen

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 4
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(die keine Wurzeln besitzen) das Austrocknen. Zu den ersteren gehéren
Tropenpflanzen, welche sich auf den Zweigen und Stémmen von Tropen-
baumen entwickeln und deren Luftwurzeln zur Befestigung der Pflanze
und zur Aufnahme von Luftwasser dienen. Besonders viele solche
»Epiphyten“ sind unter tropischen Orchideen zu suchen, die z. B. auf
Abb. 5 zu sehen sind. Die Wurzeloberfliche dieser Pflanzen ist von

Abb. 5. Epiphytische Orchideen, die sich auf einem Tropenbaum entwickeln.
(Nach KERNER.)

toten, mit Luft erfiillten Zellen bedeckt, welche eine dicke Scheide um
die Wurzel bilden und deren Inneres mit der AuBenluft kommuniziert.
Bei der Benetzung der Wurzel mit Wasser (z. B. Regen-, Tauwasser)
saugen die toten Zellen der Scheide dasselbe auf und behalten es bis
zum nichsten Regen. Selbstverstindlich konnen sich Epiphyten nur in
einem sehr feuchten Klima entwickeln.

Unsere einheimischen Epiphyten gehdren zu den niedrigen Pflanzen
(Moosen, Flechten und Algen) und ertragen das Austrocknen gut. Einige
von ihnen, so z. B. das Torfmoos Sphagnum, besitzen auBerdem in
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ihren Blattern tote mit Luft erfiillte Zellen, die Regen- und Tauwasser
aufsaugen und aufbewahren kénnen.

Wir betrachten jetzt die Wasseraufnahme durch bewurzelte Land-
pflanzen etwas eingehender.

3. Wasseraufnahme mit der Wurzel.

Bekanntlich wird der Boden unter natiirlichen Bedingungen nur
periodisch benetzt und die Pflanze hat sehr oft Wasser aus einem
trockenen Boden, der nicht mehr als 10—15 % Wasser enthilt, auf-
zunehmen. Dementsprechend mufl die Wurzel auf
ein grofes Bodenvolum verteiltes Wasser aufzusaugen
imstande sein und dazu vor allem eine moglichst
groBe Oberfliche besitzen. In der Tat ist die Wurzel
der Landpflanzen bekanntlich sehr stark verzweigt
und zerfillt entweder direkt am unteren Stengel-
ende zu einem Biindel sehr zahlreicher diinner Ne-
benwurzeln (Getreidetypus) oder bildet zunichst eine
dicke Pfahlwurzel, die ihrerseits zahlreiche und stark
verzweigte Seitenwurzeln tragt (Dikotylentypus). Die
Gesamtlinge aller Wurzelzweige erreicht eine enorme
GroBe, so wird z. B. diejenige von Weizen zu 500
bis 600 m, diejenige einer Kiirbispflanze zu 25 km
gemessen (SACHS, 1887).

Die unter gleichen AuBenbedingungen gewachse-
nen Pflanzen gleichen Alters, die aber zu verschie-
denen systematischen Arten gehoren, haben gewShn- |
lich eine ungleiche Verzweigung und Linge der Wur- | [
zeln. Samen von Kiefer (Pinus silvestris), Rottanne :

(Picea excelsa) und Weiltanne (Abies alba) wur- Ay, 6. Junge Sent-
den im Friithling nebeneinander in den Sandboden pflanzen (Sinapis
ausgesdt. Im Herbst wurde die Gesamtlinge der alba), die sich im
Wurzeln der Pflanzen gemessen und zeigte sich bei hSand entwickelt
. w . aben und deren
Kiefer 6mal groBer als bei Rottanne und 12mal  Wyrzel mit Warzel-
grofler als bei Weiitanne. Man ist also berechtigt haaren bedeck® ist.
anzunehmen, dafl Kiefern besser als Rottannen und Rechts nach dem
diese besser als Weiitannen zur Wasseraufnahme aug ~ Abschiitteln, links
. . nach der Abwa-

trockenen Boden angepaft sind. schung. (Nach

Leider gibt uns die Gesamtlinge der Wurzeln SacHs.)
noch kein Maf fiir die aufsaugende Oberfliiche der-
selben, weil nur ganz junge Wurzeln von einer fiir Wasser permeablen
Haut bekleidet sind, wiahrend die Oberfliche #lterer Wurzeln allseitig
von einem fiir Wasser impermeablen Korkgewebe bedeckt ist. Aus
der Gesamtlinge der Wurzeln kann man also nur annihernd auf die
relative Grofle der wasseraufsaugenden Wurzeloberfliche schlieBen. Auler-
dem wird die Vergr6Berung dieser Oberfliche bei der Mehrzahl der
Pflanzen auch durch Ausbildung der Wurzelhaare (fadenférmige Fort-
sitze der Hautzellen) erzielt, die oft eine bedeutende Linge (0,1 —8 mm)

4*
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erreichen und die Wurzeloberfliche sehr dicht bedecken. Man zihlt
z. B. 430 Haare auf jeden Quadratmillimeter der Wurzeloberflache von
Mais (Zea mays). Durch die Wurzelhaare wird die wasseraufnehmende
Oberflaiche auf das Vielfache vergréBert (so z. B. bei Mais auf das
5%/2fache, bei Gerste auf das 12fache, bei Scindapsus auf das 18fache
usw.). (Vgl. Abb. 6.)

Um sich den Vorgang der Wasseraufsaugung durch die Wurzel
und Wurzelhaare richtig vorzustellen, mu man sich daran erinnern,
da Wasser nur ausnahmsweise Interstitien zwischen Bodenteilchen
vollkommen erfiillt (im Moor). Gewdhnlich enthilt aber der Boden
auBler Wasser, das durch Kapillarkrifte festgehalten wird, noch eine
bedeutende Luftmenge; Wasser bildet um die Bodenteilchen nur eine
diinne Schicht, deren Dicke von der GroBe und chemischen Beschaf-
fenheit der Teilchen abhingig ist. Je kleiner dieselben sind, desto
groBer ist offenbar ihre relative Oberfliche!) und desto mehr Wasser

koénnen sie durch ihre Ober-
flichenkrifte festhalten. In
der Tat enthalt frisch begos-
sener Lehm- oder Humusboden
nach Abflu iiberschiissigen
Wassers 50 % Wasser (in Vo-
lumsprozenten), wihrend fein-
korniger Sand 30 %, grobkor-
niger Sand 10 % und Kies nur
4% Wasser festhalten kann.

Auf der Abb. 7 ist ein
Wurzelhaar zu sehen, das
zwischen mit Wasser benetzten

ilchen hineingewach-
Abb. 7. Schematische Abbildung eines Bodenteilchen  hineing

Wourzelhaares %, das einen fadenformigen S¢0 ist. An den B.eruhrung.s-
Fortsatz der Hautzelle der Wurzel ¢ dar- Stellen der Bodenteilchen mit-
stellt, und das zwischen mit Wasser be- einander und mit dem Haar
netzten Bodenteilchen hineingewachsen ist.  hildet Wasser Menisken, deren

o, 8 Wasseroberfliche; y, ¢ Luftriume. Was- . . _
ser ist mit wellenartigen, Bodenteilchen mit Kriimmung durch Kapillar

geraden Linien schraffiert. (NachSacus und krifte bestimmt wird. Setzen
Josr.) wir voraus, daB das Harchen

Wasser am Punkt ,,a“ aufsaugt,

so daB die Dicke der bedeckenden Wasserschicht abnimmt und die
Menisken abgeflacht werden. Infolgedessen fliefit das die Nachbarteil-
chen bedeckende Wasser an die Aufsaugungsstelle heran und die Me-
nisken nehmen ihre frithere Form an, die die Bodenteilchen bedeckende

1y DaB die relative Oberfliche der Teilchen mit Verkleinerung ihrer Gréfe
wichst, kann man sich leicht vorstellen, wenn man sich einen Wiirfel, dessen
Seite 1 em lang ist, in acht Wiirfel mit 1/, cm Seitenléinge zerschnitten denkt.
Die Oberfliche der erhaltenen Wiirfel ist doppelt so grof wie diejenige des
groBen Wiirfels. Wenn wir ihn zu 27 kleinen Wiirfeln mit /; em Seitenlinge
zerschnitten hitten, so wiirde die gesamte Oberfliche dreimal so groB sein wie
die Oberfliche des grofen Wiirfels usw.
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Wasserschicht wird aber diinner und das Wasser wird mit immer wach-
sender Kraft durch dieselben festgehalten. Schlieflich tritt ein Kraft-
gleichgewicht ein; das Wasser kann jetzt nicht mehr an die Auf-
saugungsstelle heranflieBen, das Haar hért auf, es aufzusaugen, und
die Pflanze beginnt abzuwelken.

Aus dem angegebenen Schema der Wasseraufsaugung ist zunichst
zu ersehen, dal die Wurzel nicht nur ihre Oberfliche benetzendes,
sondern auch umgebende Bodenteilchen bedeckendes Wasser aufzu-
nehmen vermag, so daf die Pflanze das Wasser des gesamten von
ihren Wurzeln durchdrungenen Bodenvolums ausniitzen kann. Anderer-
seits ergibt sich aus dem angefiihrten Schema, da8 die Pflanze abwelken
muB, bevor der Boden sein ganzes Wasser abgegeben hat und je gréBer
die Kraft ist, mit welcher der Boden Wasser festhilt, desto bedeu-
tender wird der Wassergehalt desselben noch bei Beginn des Abwel-
kens sein. Wir kénnen also erwarten, daB die Pflanze das im Humus-
oder Lehmboden enthaltene Wasser nicht so vollstéindig ausniitzen kann,
wie das im Sandboden enthaltene. Unsere Erwartung wird in der Tat
durch den Versuch von Sacus (1887), in welchem der Wassergehalt des
Bodens nach dem Abwelken der Tabakpflanzen bestimmt wurde, be-

statigt. Urspriinglicher Wassergehalt nach

Boden Wassergehalt dem Abwelken der

in 9 Tabakpflanzenin 9,
Sand, gemischt mit Humus 46,0 12,3
Lehmboden. . . ... . ... 52,1 8,0
Grober Sand . . . . ... .. 20,8 1,5

Da aber der Lehm- oder Humusboden im gleichen Volumen eine
groflere Wassermenge enthilt als der Sandboden (vgl. 8. 52), so ist
die absolute Wassermenge, welche die Pflanze aus dem Lehm- oder
Humusboden entnehmen kann, gréfer als diejenige, welche aus dem
Sandboden aufgenommen wird.

4. Passive Wasseraufnahme und ihre Ursachen.

Nachdem wir die AufBerlichkeit der Erscheinung der Wasserauf-
nahme durch die Pflanze kennen gelernt haben, versuchen wir jetzt
die Frage zu beantworten, welche inneren Ursachen die Wasserauf-
nahme erméglichen.

Wie wir aus dem Kapitel 6 und 7 (I. Teil, A) wissen, stellt jede
Pflanzenzelle einen kleinen PFEFFERschen Osmometer dar, der, in Be-
riihrung mit Wasser gebracht, dasselbe aufsaugt. Der sich infolgedessen
bildende Turgordruck wird offenbar durch Elastizititskrifte der Zell-
winde ins Gleichgewicht gesetzt.

Wenn die Wasseraufnahme durch die oberflachlich gelagerten Zellen
hoherer Pflanzen stattfindet, ist die Erscheinung insofern komplizierter,
als die inneren Gewebe, die sich mit den oberflichlichen Zellen in
Berithrung befinden, Wasser aus ihnen entnehmen konnen. Infolge
der Wasseraufnahme wird die Saftkonzentration dieser Zellen kleiner
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als diejenige in den Zellen der inneren Gewebe und ein Teil des
durch die oberflichlichen Zellen aufgenommenen Wassers muB (den
osmotischen Gesetze zufolge) in die inneren Zellen iibergehen. Solche
osmotische Wasserbewegung verbreitet sich offenbar von Zelle zu Zelle
iiber alle Pflanzenteile, welche mit Wasser noch nicht gesittigt sind.
Der osmotische Druck erreicht schlieflich iiberall seine maximale Hohe
und wird durch Elastizitatskrifte der Zellwinde ins Gleichgewicht ge-
bracht. Die Wasseraufnahme hort also auf.

Wenn an irgendeiner Stelle der Pflanze eine fortwihrende Abgabe
von Wasser, z. B. in Dampfform, stattfindet, so konnen sich die Wasser
abgebenden Zellen nicht mit Wasser sittigen und die erwihnte os-
motische Wasserbewegung und die Wasseraufnahme dauert fort. Sie
wird also durch dieselben Kriifte bewirkt, welche die Entfernung von
Wasser aus der Pflanze verursachen. Die osmotischen Eigenschaften
der Zellen bedingen nur eine regelmifBiige Leitung des Wassers von
den aufnehmenden Zellen nach dem Ort der Abgabe. Wiren diese
Zellen getotet, so wiirde die Wasserbewegung nicht aufhoren, die ver-
mittelnde Wirkung der osmotischen Krift wiirde aber durch diejenige
der Kapillaritatskrifte ersetzt. Die Wasser aufnehmenden Zellen ver-
halten sich also passiv und die Wasseraufnahme selbst diirfte passiv
genannt werden. Solche Wasseraufnahme wird z. B. bei einer teilweisen
Benetzung der Blatter héherer Pflanzen oder bei Pilzen beobachtet.

Anders verhalten sich die Wasser aufnehmenden Zellen der Wurzel,
welche fiir eine fortdauernde Wasseraufnahme keiner Kraft bediirfen,
die Wasser aus der Pflanze entfernt hitte. Die Wasser aufnehmende
und weiter treibende Kraft befindet sich also in diesem Falle in den
Wasser aufnehmenden Zellen selbst und wir mochten solche Wasser-
aufnahme als aktiv bezeichnen.

5. Aktive Wasseraufnahme.

Die Wurzel saugt Wasser aus dem Boden auf und treibt es in
den Stengel unabhéngig davon, ob Wasser aus anderen Pflanzenteilen
entfernt wird oder nicht. Sie spielt also die Rolle einer automatisch
wirkenden Wasserpumpe. Um sich von dieser Rolle zu iiberzeugen,
muB man den Stengel einer vorher gut begossenen Pflanze abschneiden
und an dem zuriickbleibenden Stengelstumpf mittels eines Kautschuk-
schlauchs ein gebogenes Glasrohr befestigen, wie es auf der Abb. 8
zu sehen ist. Bald nach der Operation beginnt Wasser aus dem Stengel-
stumpf herauszutreten und sammelt sich in einem Glaszylinder. Der Ver-
such gelingt am besten im Friihling oder im Frithsommer (bei Kriutern).

Die herausflieBende Wassermenge ist bisweilen sehr ansehnlich, so
z. B. bei Ahornarten und Birken, welche (vor dem Knospenspringen)
auch aus Bohréffnungen am Stamm je nach dem Baumalter 1—70 Liter
Saft tiglich ausscheiden kodnnen.

Die folgenden Versuchsresultate von HOFMEISTER (1862) zeigen, daf3
das wihrend 2—4 Tagen herausflieBende Wasservolum bei manchen
Krautpflanzen viel gréfier, als das Wurzelvolum selbst, ist.
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Dauer des Herausgeflossene

Pflanzennamen Versuchs Wassermenge Wurzelvolum
Urtica urens . ... .. 99 Std. 3025 cem 1350 cem
40 11260 ,, 1450 ,,
Solanum nigrum . ... 48 1800 ., 1530 ,,
65 ,, 4275 , 1900 ,,

Die beschriebene Erscheinung war unter dem Namen ,Bluten der
Pflanzen“ lange bekannt, wurde aber erst von HALES (1748) experi-
mentell untersucht. Man verwandte den von Ahornbdumen erhaltenen
Saft schon lange zur Darstellung von Zucker (in Amerika auch jetzt in
groBem MaBstabe) und denjenigen von Birken zur Erhaltung verschie-
dener Getrinke.

Die aus der Wur- -
zel und den Stamm-
I6chern tropfende
Fliissigkeit ist nie de-
stilliertes Wasser, son-
dern stellt eine Lé-
sung  verschiedener
organischer und an-
organischer Substan-
zen dar. So enthilt
z. B. der Saft von Bir-
ken 1—1%/2 % Fruk-

tose, derjenige von Abb. 8. Wasserausscheidun
Ahornarten 2—10%  gurch die Wurzel. s der Steng-
Rohrzucker, derjenige  gelstumpf, ¥ der Kautschuk-
von Agaven 8 % Gly- '(s,ichlaﬁlgh, t das Gﬁasgohr, v‘;ias Abb. 9. Dzsé\lanome-
urch das ausgeschiedene Was-  ter zur messun;
kose“u SW'. Au_Berdem ser erfiillt ist,%die Ableitrohre, des Wurzeldrucksg
enthilt die sich aus- 4 ger den MeBcylinder b ver- (vgl. auch Abb. 8).
scheidende Fliissig- schlieBende Pfropfen. (Nach PFEFFER.)

keit oft organische
Ssuren, Eiweillkorper und Mineralsalze. Bei einigen Pflanzen (bei Kréu-
tern, Weinrebe) enthilt sie dagegen nur 0,1—0,3 % Substanz in Losung.

HaLEs versuchte die Wasserausscheidung aus dem Stummel der
Weinrebe durch Verbinden der Wunde mit einer Blase zu verhindern;
das Wasser trat aber mit so einer groBen Kraft heraus, dafl die Blase
platzte. Diese als Wurzeldruck bezeichnete Kraft wurde spiter mit
einem an dem Stengelstumpf befestigten Manometer gemessen (vgl. Abb. 9)
und erwies sich bei Biumen als besonders hoch. So wurde der Druck
bei Ahornbdumen und Birken zu 1—2!/> Atm., bei der Weinrebe zu
1—1%/; Atm. gemessen, wihrend er bei Krautpflanzen /; Atm. kaum
iiberstieg (so war er z. B. bei der Nessel 20—30 cm, bei Chenopodium
16 mm usw.).

Die Menge und Konzentration der sich ausscheidenden Fliissigkeit
nimmt langsam ab und nach Verlauf von 1-—2 Monaten (Biume) oder
manchmal nur von einigen Tagen (Kriuter) hért das Bluten ginzlich
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auf. Das Aufhtéren wird auch nach dem Absterben der Wurzel be-
obachtett).

6. Physikalisch-chemische Ursachen der aktiven Wasseraufnahme.

Wir versuchen jetzt, die aktive Wasseraufnahme vom Standpunkte
der physikalischen Chemie aus zu erkliren. Da die Wasser treibende
Kraft durch die Wasser aufnehmenden Zellen selbst geliefert wird, so
diirfte unsere Aufgabe aus einer Erklirung der pumpenartigen Wir-
kung einer lebenden Zelle bestehen. Solche Wirkung wird am besten
durch das physikalisch-chemische Schema erklirt, das zuerst von PFEFFER
(1877) vorgeschlagen war und spiater vom Verfasser entwickelt und
experimentell gepriift wurde.

Auf der Abb. 10 ist eine typische Pflanzenzelle zu sehen, welche
aus der festen Zellhaut (h), dem Protoplasmaschlauch (p), dem Zell-

kern (k) und dem Zellsaft (s) besteht. Nehmen
wir an, daB der untere Teil der Zelle B in
Wasser taucht, wihrend der obere Teil 4 sich
in einem mit Wasserdampf gesittigten Raum
befindet, so ist die Zellhaut in allen Zellteilen
mit Wasser durchtrinkt, und im Zellinneren ent-
wickelt sich ein osmotischer Druck, der von der
Konzentration des Zellsafts, der Temperatur,
der elektrolytischen Dissoziation und der Proto-
plasmapermeabilitit fiir im Zellsaft geloste Sub-
stanzen abhiingig ist (vgl S. 35).

Wie frither erwihnt, kann die Permeabilitit
des Protoplasmas in verschiedenen Zellen ein
und derselben Pflanze ungleich groB sein, so

Abb. 10. Die als eine daB es vollkommen mdglich erscheint, dafl diese
Wasserpumpe funktio- Permeabilitdt auch in verschiedenen Teilen ein
nierende Zelle. und derselben Zelle ungleich ist. Wir nehmen
an, daB die Permeabilitit im oberen Teil unserer

Zelle groBer ist, als im unteren Teil derselben; infolgedessen ist der
osmotische Druck im ersteren P4 kleiner als derjenige im letzteren Pg.

Die Annahme, da der Protoplasmateil A den Druck P, in der
Zelle entwickelt, setzt voraus, daB jeder Druck in derselben, der groBer
als P4 ist, eine Riickfiltration von Wasser aus der Zelle durch den
Protoplasmateil 4 nach auBen bewirken muB (vgl. S. 20). Erreicht
also der hydrostatische Druck in der Zelle die GroBe P4, so ruft eine
iede weitere VergroBerung desselben eine Wasserausscheidung aus der
Zelle in 4 hervor. Da aber Pg > P4, so setzt die Zelle die Wasser-
aufnahme durch ihren Teil B auch nach der Erreichung der GréBe P4
durch den hydrostatischen Druck fort, weil die Wasseraufnahme durch

) Die aktive Wasseraufnahme kann manchmal auch an abgeschnittenen
Zweigen beobachtet werden, die mit dem unteren Ende in Wasser tauchen. Die
Bedingungen fiir solch eine Wasseraufnahme sind aber nur wenig bekannt, so
daB die Versuche bei weitem nicht immer gelingen.
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diesen Teil erst nach der Einstellung des Drucks Pg in der Zelle auf-
hort. Infolgedessen ist der Druck in der letzteren immer gréfer als
P, und kleiner als Pp, so daB ein fortwiahrender Wasserstrom durch die
Zelle beobachtet wird. Die Zelle spielt also die Rolle einer Wasser-
pumpe; sie nimmt Wasser durch ihren unteren Teil B auf und treibt
es nach oben durch den oberen Teil 4 heraus.

Spiter werden wir erfabren, daB3 der einseitige Wasserstrom durch
die lebende Zelle bei einzelligen Schimmelpilzen und Algen in Uber-
einstimmung mit dem angegebenen Schema stattfindet. Dasselbe er-
klart aber auch die aktive Wasseraufnahme durch die Wurzel sehr
gut, wenn wir annehmen, da die Wasser aufnehmenden Zellen konzen-
trische Schichten um den Zentralzylinder der Wurzel bilden, unab-
hingig davon, ob diese Schichten die Oberfiiche der Wurzel einnehmen
oder sich im Inneren der Wurzelrinde befinden.” Wenn das Proto-
plasma in den #uBeren Teilen der Wasser aufnehmenden Zellen fiir ge-
16ste Stoffe weniger permeabel ist, als in den Teilen, die dem Zentral-
zylinder naher sind, so mufl sich ein fortwihrender Wasserstrom von
aullen durch die Wurzelrinde in den Zentralzylinder einstellen, so daB
die Wurzel als eine Wasserpumpe arbeiten kann.

Da das Protoplasma seine selektive Permeabilitit nach dem Ab-
sterben einbiifit, so erklirt das angegebene Schema das Aufhren des
Blutens der Pflanzen nach der Abtétung der Wurzel. Dieses Schema
erklirt auch die Tatsache, daB} in der durch die Wurzel ausgeschiedenen
Fliissigkeit verschiedene Substanzen gelost sind. Da nun die Perme-
abilitit des Protoplasmas in den duBeren Teilen der Wasser aufneh-
menden Zellen geringer ist, werden diese Substanzen nicht nach auflen,
sondern nach dem Wurzelinneren abgegeben und durch ausgeschie-
denes Wasser in den Stengel mitgebracht. Diese Substanzen fehlen
im Boden (z. B. Zucker, EiweiBlkérper) oder sind da in viel kleineren
Konzentrationen anwesend (z. B. Salze).

Da die Wasser aufnehmenden Zellen in Ubereinstimmung mit dem
Schema die in jhrem Zellsaft gel6sten Substanzen mit Wasser nach dem
Wurzelinneren und weiter nach dem Stengel ausscheiden, so nimmt
die Konzentration dieser Substanzen im Zellsaft und der osmotische
Druck desselben wihrend des Blutens der Pflanzen fortwihrend ab
und wird schlieBlich so gering, daf3 er nicht mehr ausreicht, um Wasser
aus der Zelle herauszupressen. Das Bluten muf} also nach dem Schema,
nach Verlauf von Tagen oder Monaten, je nach dem Stoffvorrat der
Wagsser aufnehmenden Zellen aufhoren. Wie erwihnt, wird dies auch
in der Natur beobachtet (vgl. S. 55).

Das angegebene Schema erklirt auch die bedeutende Gréfle des
Wurzeldrucks. Wasser wird offenbar unter dem Druck aus der Zelle
herausgepreBt, dessen GroBe dem Unterschiede zwischen den Drucken
Pgund P, gleich ist. Da aber der osmotische Druck in den Wurzel-
zellen selten kleiner als 6 —10 Atmosphdren ist und die Perme-
abilitit des Protoplasmas in #ufleren Zellteilen doppelt so klein wie in
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den inneren Teilen sein kann, so kann Pg— P4 1—2 Atmosphiren er-
reichen ).

Bei der Erklirung physiologischer Erscheinungen ist man gewdhn-
lich durch die Beschreibung ihrer AuBerlichkeit nicht befriedigt; man
stellt Versuche an, die zeigen sollen, wie verschiedene Reize die zu
untersuchenden Erscheinungen beeinflussen und aus den erhaltenen
Versuchsresultaten schliet man dann auf die Tauglichkeit der auf-
gestellten Hypothese. Um die Ursachen der aktiven Wasseraufnahme
durch die Wurzel feststellen zu kénnen, haben wir also auch den Ein-
fluB verschiedener Reize auf diese Erscheinung kennen zu lernen.

7. Beeinflussung der aktiven Wasseraufnahme durch
verschiedene Reize.

Verinderungen der AuBenbedingungen beeinflussen am stirksten
die Geschwindigkeit der Wasseraufnahme. Um diese Geschwindigkeit
zu bestimmen, miBlt man entweder das Volumen der sich beim Bluten
ausscheidenden Fliissigkeit (vgl. S. 55) oder das Volumen durch die
Wurzel aufgenommenen Wassers mittels eines einfachen Apparates,
der gewohnlich als Potetometer bezeichnet wird. Derselbe besteht aus

einem U-formigen Glasrohr, das mit zwei
Gummipfropfen (jeder mit einer Offnung) ver-
schlossen ist und das eine dickwandige ka-
pillare Seitenrohre trigt (R auf der Abb. 11).
In die Offnung eines Pfropfens ist ein Trich-
ter (7') eingesetzt, der mit einem Hahn (H)
versehen ist und zur Fillung des Apparates
mit Wasser dient.

Man laft die Samen in Sigespanen kei-
men; nachdem die Wurzeln sich gut ent-
wickelt haben, filhrt man sie in die Offnung
des mit Wasser gefiillten Potetometers hinein.

Abb. 11. Potetometer. Die zwischen dem Gummipfropfen und dem
Stengel der Pflanze zuriickbleibenden Léocher
dichtet man mit einem Gemisch von Kakaobutter und Wachs. Nach-
dem der Potetometer sorgfiltig mit Wasser gefiillt ist, 1Bt man etwas
Wasser durch die Kapillarrohre herausflieBen und verschlieit dann
den Hahn. Jede Verminderung des Wasservolums im Apparate setzt
jetzt den Wassermenisk in der Kapillarrohre in Bewegung. Da aber
diese Verminderung nur infolge einer Wasseraufsaugung durch die Wurzel
stattfinden kann, so kann man aus der Bewegung des Menisks in der
Kapillarrshre, deren Volumen bekannt ist, auf die aufgesogene Wasser-
menge schlieBen.

1) Der Druck Pp=P(1—uB); Pa=P (1—ua) (vgl. 8.35), wo P der
theoretische osmotische Druck des Zellsafts ist. Daher: Pp— P4 = P (u4d— uB).
Wenn P ==10 Atm., ua=0,2 und ug=0,1, so ist Pg—Pa=1 Atm. W‘Znn
u4a=103 und ug=20,1, so ist Pp— Pa =2 Atm. usw.
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Wir wenden uns jetzt zu den Angaben der Versuche iiber die
Abhingigkeit der Geschwindigkeit der Wasseraufnahme von verschie-
denen AuBenbedingungen. Da dieselbe einen osmotischen Prozel dar-
stellt, wiirde es interessant sein, zunichst den Einflu der Anwesenheit
osmotisch wirksamer Substanzen in der die Wurzel umgebenden Fliissig-
keit zu betrachten.

Das BegieBen der Pflanzen mit konzentrierten Salzldsungen oder der
Ersatz von Wasser im Potetometer durch solche Losungen fiihrt stets
zum Aufhéren der Wasseraufnahme und schlieSlich zum Welken. Der
osmotische Druck der Salzlosungen setzt den osmotischen Druck des
Zellsafts der Wasser aufnehmenden Zellen teilweise oder vollkommen
ins Gleichgewicht; die Abnahme oder das Verschwinden des osmo-
tischen Drucks in diesen Zellen muB3 aber offenbar eine Verminderung
oder das Aufhéren der Wasserbewegung durch dieselben (nach dem
oben angegebenen Schema) hervorrufen?).

Nach Untersuchungen von WIELER (1893) bewirkt Eintauchen der
Wurzeln in eine 1—2 proz. Glyzerin- oder Salpeterlésung zunichst
das Aufhoren des Blutens, das nach Verlauf von einigen Stunden oder
Tagen von neuem anfingt und nach dem Ubertragen der Wurzel in
Wasser mit groferer Energie als friiher stattfindet. Nach WIELER
kann man durch Eintauchen der Wurzeln in die angegebenen Lo-
sungen auch bei solchen Pflanzen das Bluten hervorrufen, die vorher
keine Wasserausscheidung zeigten.

Die Versuchsergebnisse WIELERs stehen mit dem oben angefiihrten.
Schema, welches das Bluten erklirt, vollkommen im Einklange. In der
Tat muB das Eintauchen in eine Glyzerin- oder Salpeterlosung zu-
nichst den osmotischen Druck in den Wasser aufnehmenden Zellen ver-
mindern und das Bluten hindern. Wie wir wissen, ist aber das Proto-
plasma’ fiir Glycerin und Salpeter permeabel; der osmotische Druck
in den Zellen nimmt nach dem Eindringen dieser Stoffe in den Zell-
saft zu, das Bluten wird wieder moglich und kann sogar noch kriftiger
als frither stattfinden, weil sich Salpeter oder Glyzerin den Zellstoffen
zugesellen und den osmotischen Druck des Zellsafts vergroBern. Auch
wenn derselbe nicht ausreicht, um die Wasserausscheidung durch die
Wurzel zu bewirken, kann das Eindringen von Salpeter oder Glycerin
in den Zellsaft den osmotischen Druck vergr6fern und somit den
Pflanzen das Bluten ermoglichen.

Versuche iiber das Bluten und iiber die Wasseraufnahme im Poteto-
meter zeigten, daB das Volumen des durch die Wurzel aufgenommenen
Wassers nach einer Temperaturerhhung zunimmt. Nach WIELER ist z. B.
die durch die Wurzeln ausgeschiedene Wassermenge bei 38—40°C
8mal groBer als bei 8°C. Bei niedrigen Temperaturen des Bodens
ist die Wasseraufnahme sehr gering, hért aber noch bei 3—4° C unter
Null nicht auf, wenn Bodenwasser ungefroren bleibt. Das Bluten hort

1) Die Wasser treibende Kraft Ps— P vermindert sich, um schieSlich gleich
Null zu werden.
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nach WIELER auf, wenn die Wurzel in Chloroformwasser iibertragen
wird, oder nach dem Ersatz der Bodenluft durch Kohlenstoffdioxyd
oder Wasserstoff.

Diese Versuchsergebnisse stehen ebenfalls mit dem oben angegebenen
Schema im Einklange, weil Temperatur, Chloroform und Kohlenstof-
dioxyd die Permeabilitit des Protoplasmas fiir Zellsaftstoffe verandern.
Wir wissen schon, daf} die Permeabilitit durch Temperaturerhdhung stark
vergroBert wird und daB Chloroform (bzw. CO.) sie vermindert. Eine
Zunahme der Permeabilitit muBl aber, nach dem Schema, eine Be-
schleunigung, eine Abnahme derselben eine Verlangsamung der aktiven
Wasseraufnahme verursachen?!). Was nun das Aufhéren des Blutens
in einer sauerstofffreien Atmosphére anbelangt, so ist der Stoffwechsel
der Zellen unter solchen Bedingungen anormal; zwar bilden sich Stoffe
in den Zellen, die entweder die Permeabilitit vermindern oder das
Protoplasma tGten.

Wir kommen also zu dem Schlusse, daB die Erforschung der Ein-
wirkung verschiedener Reize auf die aktive Wasseraufnahme durch die
Wourzel das oben angegebene Schema der Erklirung dieser Erscheinung
(vom Standpunkt der physikalischen Chemie aus) vollkommen bestitigt2).

8. Transpiration der Pflanzen.

Bekanntlich verlieren alle mit Wasser durchtrinkten Korper (z. B.
nasses Papier, nasser Boden usw.), die sich in freier Luft befinden,
fortwihrend Wasser in Dampfform. Die Wassermolekiile werden in
diesem ProzeB durch die thermische Energie des umgebenden Raums in
solch eine kriftige Bewegung gebracht, daB sie sich trotz der Anziehungs-
krafte in die umgebende Luft entfernen.

Da die Haut jeder lebenden Zelle mit Wasser durchtrankt ist, gibt
ihre Luftoberfliche stets Wasser in Dampfform ab, wenn sie durch
keine besonderen Einrichtungen vor Verdunstung geschiitzt ist. In-
folge der Einwirkung der Kapillarkrafte saugt die austrocknende Zell-
haut Wasser aus dem Protoplasma auf, das seinerseits aus dem Zell-

1) Die Wasser treibende Kraft ist gleich P(ua—ug) (vgl. Anm. 1, S. 58).
Vergroflern sich z. B. u4 und uB zu apa und aup, so nimmt auch diese Kraft
zu, weil sie jetzt gleich Pa(u4— uB) ist.

?) Unter anderen Hypothesen, welche die Ursachen der aktiven Wasser-
aufnahme durch die Wurzeln zu erkliren suchen, soll noch das zweite Pfeffer-
sche Schema erwéhnt werden, das von WIELER verteidigt wurde. Dieses Schema
setzt voraus, daBl das Protoplasma der Wurzelzellen in einer Zellhilfte mehr
osmotisch wirkende Substanzen produziert, als in der anderen. Infolgedessen
ist der osmotische Druck in einem Zellteile gréBer; er verbreitet sich nach den
Gesetzen der Hydrostatik nach dem anderen Zellteile und bewirkt hier die
Wasserausscheidung. AuBer einer unverstindlich langsamen Diffusion der im
Zellsaft entstehenden Stoffe verlangt das Schema eine stetige Stoffbildung in
ihm und also eine Konzentrationssteigerung des Safts der Wurzelzellen wihrend
des Blutens, die in Wirklichkeit nicht beobachtet wird. Zur Zeit kennen wir
kein anderes Schema, das die aktive Wasseraufnahme durch die Wurzel besser
erkliren konnte als das oben entwickelte Schema einer ungleichen Permeabilitit
des Protoplasmas in verschiedenen Zellteilen.
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saft Wasser entnimmt. Die Konzentration des Zellsaftes nimmt also zu.
SchlieBt eine Zelle sich an andere Zellen, deren Saftkonzentration ge-
ringer ist an, oder befindet sie sich mit Wasser in Beriihrung, so saugt
sie Wasser wieder auf. Da aber sich die Verdunstung von der Zell-
oberfliche weiter fortsetzt, so stellt sich ein fortdauernder Wasserstrom
durch die Zellen ein, der durch thermische Energie erhalten wird.

Die Abgabe von Wasser in Dampfform durch die Pflanzen nach
dem angegebenen Schema bezeichnet man gewdhnlich als Transpiration.
In einfachster Form wird dieser Prozefl bei dem einzelligen Botrydium
beobachtet (Abb. 12). Die unteren verzweigten Zellteile dieser Alge
nehmen Wasser aus feuchtem Boden auf, wihrend die oberen Zellteile
es fortwahrend in Dampfform abgeben. Kom-
plizierter gestaltet sich der Proze bei mehr-
zelligen niedrigen Pflanzen, z. B. bei Schim-
melpilzen, deren Luftfiden transpirieren, wih-
rend Fiden, die ins Substrat untertauchen,

Woasser aufsaugen. Der osmotische Wasser-
strom stellt sich in diesem Falle durch viele
Zellen der Pflanze ein.

Die Transpiration héherer Pflanzen findet
nicht nur an ihrer Oberfliche, sondern auch
in ihrem Inneren statt, weil die inneren Zel-
len von der Luft der Interzellularrsume um-
geben sind. Der in diesen Interzellular-
raumen gebildete Wasserdampf tritt durch
die Spaltoffnungen nach auBen?); der Was-
serverlust wird durch die osmotische Auf-
saugung von Wasser aus den Gefiflen ge-
deckt.

Die Kapillarkréfte sind groBer als die 0s-  App. 12, Einzellige Alge
motischen Krifte; die thermische Energie, Botrydium. (Nach Jost.)
durch welche die Transpiration bewirkt wird,
ist im umgebenden Raum in unbegrenzter Menge vorhanden. Dement-
sprechend muB die Transpiration an jeder durch keine impermeable Hiille
geschiitzten Oberfliche der Pflanze stattfinden, so lange die Pflanze
noch etwas Wasser enthilt.

Bei niedrigen Landpflanzen, z. B. bei Algen, Schimmelpilzen, Flech-
ten usw., deren Zellhdute fiir Wasser gut permeabel sind, geht die
Transpiration so rasch vor sich, da das Leben der genannten Pflanzen
nur in feuchter Luft moglich ist.

Ein anderes Bild wird bei hoheren Landpflanzen beobachtet, die
die verschiedensten Einrichtungen besitzen, um die Transpiration an der
Oberfliche zu hemmen. Alle Samenpflanzen, Farne, Schachtelhalme und

1) Spaltoffnungen der Haut werden von zwei etwas gebogenen Hautzellen
gebildet, zwischen denen eine Offnung bleibt, durch die das Organinnere mit
der umgebenden Luft verbunden ist. Die Spaltéffnungen sind die einzigen
Offnungen der Haut, deren iibrige Zellen dicht miteinander verwachsen sind.
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Lebermoose besitzen eine Epidermis, deren Zellen von aulen mit einer
Kutikularschicht bekleidet sind. Je mehr fett- und wachsartige Sub-
stanzen diese Schicht enthalt, desto schwieriger wird sie mit Wasser
benetzt und durchtrinkt und desto vollstindiger verhindert sie die
Transpiration. Die Pflanzen, welche lederartige, immergriine Blatter
besitzen (so z. B. Kamelie, Moorbeere, Nadelbdume), haben eine so gut
entwickelte und so wenig fiir Wasser permeable Kutikula, dafl die
Transpiration an der Oberfliche oder die sogenannte kutikulare Tran-
spiration bei diesen Pflanzen beinahe vollkommen fehlt und die Aus-
scheidung von Wasserdampf nur durch die Spaltoffnungen mdéglich ist.

Wie vollstandig eine stark kutinisierte Haut die Oberfliche der
Pflanze vor Transpiration schiitzt, ist aus dem folgenden Versuche zu
ersehen. Ein unversehrter Apfel, der mit einer stark
kutinisierten Haut, die keine Spaltéffnungen hat,
bekleidet ist, verliert durch Transpiration nur 0,005 g
Wasser von jedem Dezimeter der Oberfliche in einer
Stunde, ein unversehrtes Blatt von Aloe verliert
0,007 g Wasser. Nach der Entfernung der Haut ver-
liert der Apfel von derselben Oberfliche und in der-
selben Zeit 0,125 g Wasser, das Aloeblatt 0,175 g
Wasser, d. h. die Transpiration vergréfert sich um
das 25fache.

AuBer der Kutikula entwickeln mehrjahrige Pflan-
zen auf ihrer Stamm- und Wurzeloberfliche ein Kork-
gewebe (Periderm), das die Transpiration an dieser
Oberflache vollkommen hemmen kann.

Um die Transpirationsgroffie an verschiedenen
Abb.18. DaszurBe- Stellen der Oberfliche zu vergleichen, kann man
stimmung der Tran- am einfachsten die Kobaltprobe anwenden. Dieselbe
Spiragion;grﬁﬁeff!}se- basiert auf der bekannten Eigenschaft von rosa
n?i:neizeninhgfb?er- Kobaltsalzen, nach einem vollsténdigen Austrocknen

ten Deckel (vgl. ibr Krystallisationswasser zu verlieren und sich blau
S. 63). zu farben. Filtrierpapier, das mit einer 1- bis 5 proz.
Losung von Kobaltchlorid durchtrinkt und bei
hoher Temperatur ausgetrocknet worden ist, sieht blau aus, wird aber
in feuchter Atmosphire wieder rosa. Um die TranspirationsgroBe an-
nihernd zu schétzen, befestigt man ein kleines Stiickchen blauen Pa-
piers an der Oberfliche der Pflanze und bedeckt es mit einem Objekt-
triger zum Schutze gegen atmosphirische Feuchtigkeit. Aus der Ge-
schwindigkeit der Verfirbung des Papierstiickchens in rosa schlieBt
man auf relative Transpirationsgrdfie.

Um die absolute Menge transpirierten Wasses zu bestimmen, be-
dient man sich gew6hnlich einer Wage, die zu diesem Zwecke beson-
ders eingerichtet sein darf. Die beobachtete Gewichtsabnahme der
Pflanze entspricht dem Wasserverlust durch Transpiration, wenn man
den Topf mit der Pflanze vor dem Versuche in ein Zink bzw. Glas-
gefil stellt, das man mit einem halbierten Deckel bedeckt, der an
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den Réndern und am Stengel der Pflanze mit Speck oder Kakao-
butter gedichtet wird (vgl. Abb. 13). Durch diese Einrichtung wird
die Abgabe von Wasserdampf von der Oberfliche der Erde und des
Topfs vermieden. Dehnt sich der Versuch iiber einige Tage aus, so
muf3 der Deckel zwei Offnungen haben, in die man zwei Glasréhren
einsetzt: die eine zum Begieflen der Pflanze und die andere zum
Durchliiften des GefiBes.

Bestimmt man die Transpirationsgréfie abgeschnittener Zweige, so
stellt man sie in ein mit Wasser gefiilltes Glasgefal, das man zum
Schutze gegen die Abgabe von Wasserdampf an der freien Wasser-
oberfliche mit einer Olschicht bedeckt.

Zur Bestimmung der Transpirationsgrofie unversehrter Pflanzen
oder abgeschnittener Zweige kann man sich auch des friilher beschrie-
benen Potetometers bedienen (vgl. S. 58). Die in demselben aufge-
sogene Wassermenge entspricht jedoch nur dann der Transpirations-
groBle, wenn der Wassergehalt der Pflanze unverindert bleibt.

9. Einfluf der Kutikula und der Spaltoffnungen
auf die Transpirationsgrifie.

Nach Untersuchungen von UNGERr (1861) und HarTic (1861) ist
die von einer Flicheneinheit des Blattes transpirierte Wassermenge
bei verschiedenen Pflanzen bei weitem nicht gleich. So transpirierten
die untersuchten Pflanzen in den Versuchen Uxcrrs folgende Wasser-
mengen (in Gramm) von 1 qdm ihrer Blattoberfliche in 24 Stunden:
Sonnenrose 4 g, Gurken 7 g, Verbascum Thapsus 2 g, Erle 12 g, Rot-
tanne 1 g usw. Die ungleiche Transpiration der genannten Pflanzen
hingt mit der ungleich starken Entwickelung der Kutikula und der
ungleichen Anzahl der Spaltsffnungen bei diesen Pflanzen zusammen.
So besitzt z. B. die Rottanne eine am stirksten entwickelte Kutikula
und die kleinste Anzahl der SpaltSffnungen, und zeigt die kleinste
Transpirationsgrofie. Nach HOHNEL (1879) ist dieselbe bei allen Nadel-
béumen 8 —10mal geringer als bei Laubbaumen.

Die grofle Bedeutung der Anzahl der Spalttffnungen fiir die Tran-
gpiration kann man am leichtesten durch die Kobaltprobe beweisen:
die Transpiration ist immer an derjenigen Blattseite, welche die grofite
Anzahl von Spaltoffnungen hat, stirker. Einige Pflanzen besitzen nur
an der unteren Blattseite Spaltéffnungen (z. B. Linde, Pappel, Eiche,
Pflaume usw.) und zeigen eine rasch stattfindende Rosafirbung von
Kobaltpapier nur an dieser Seite, wihrend die Rosafirbung an der
oberen Blattfliche auch bei einer verhiltnismiBig schwach entwickelten
Kutikula erst nach 5—60 Minuten auftritt. Ist aber die Kutikula gut
entwickelt, so verfirbt sich Kobaltpapier erst nach einigen Stunden
oder Tagen. Eine genauere Bestimmung der Transpirationsmenge an
den Blittern, deren untere Fliche vorher mit einem Gemisch von Ka-
kaobutter und Wachs bestrichen worden war, ergab eine Transpirations-
gréBe von nur 0,03—0,1 g pro 1 qdm und 24 Stunden (STAHL, 1894).
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Die Bedeutung der Anzahl der Spaltéffnungen und der Kutikula
tritt bei der Untersuchung der Transpiration von ganz jungen, in Ent-
wickelung begriffenen Blittern besonders demonstrativ hervor. Junge
Blitter unserer einheimischen Laubbdume haben nur eine sehr schwach
entwickelte Kutikula und transpirieren daher stirker als erwachsene
Blitter, obwohl ihre Spaltéffnungen noch nicht in geniigender Anzahl
vorhanden sind. Je mehr aber die Kutikula sich verdickt und fiir
Wasser impermeabel wird, desto schwicher wird die Transpiration, um
bei erwachsenen Blittern, die viele Spaltoffnungen besitzen, wieder zu
steigen (HOHNEL, 1878).

Spalt6ffnungen stellen also Offnungen dar, durch welche die Haupt-
menge des Wasserdampfs bei héheren Pflanzen abgegeben wird; die
Transpiration vollzieht sich in der Hauptsache im Inneren der Gewebe,
also in den Interzellularriumen, und der sich dort bildende Wasser-

dampf diffundiert durch die Spaltéffnun-
gen nach auBen. Es ist also vollkommen
verstandlich, daB die Transpiration von
einer bestimmten Blattoberfliche viel lang-
samer (nach UNGER 1,4 —6,9mal so lang-
sam) als die Wasserdampfabgabe von einer
gleich groBen freien Wasseroberfliache statt-
findet.

Die Gesamtmenge des durch unsere
einheimischen Baume wihrend eines Som-
mers abgegebenen Wasserdampfes ist trotz-
dem nach HOHNEL sehr groB. So ist der
Wasserverlust durch die Transpiration von
je 100 g Blittern bei der Birke gleich

Abb. 14. Echinocactus. (Nach 67 Kilo, bei der Linde 61 Kilo, bei der

KERNER.) Fichte 5,8 Kilo. Wir sehen also, daB nur

ein unbedeutender Teil des durch die

Pflanze aufgenommenen Wassers in derselben zuriickbleibt; die Haupt-

menge dieses Wassers wird an die umgebende Luft ganz verschwen-

derisch abgegeben. Wie in einem der folgenden Kapitel auseinander-

gesetzt wird, ist diese scheinbar unniitze Wasserabgabe vollkommen

zweckmiBig. Freilich ist sie aber nur dann mdglich, wenn eine Pflanze
Wasser im Uberschuf8 hat.

In Lindern, in denen Wasser in beschrinkter Menge vorhanden
ist (z. B. in den Wiisten), ist dagegen nur die Existenz derjenigen
Pflanzen méglich, deren Transpiration stark reduziert ist. Wie friither
erwahnt, kann solche Reduktion durch eine starke Entwicklung der
Kutikula und durch eine Verminderung der Anzahl der Spaltéffnungen
erzielt werden. AuBerdem wird bei den Pflanzen trockener Lénder
(Xerophyten) eine starke Reduktion der Oberfliche und ofters auch
eine michtige Entwicklung von Haaren beobachtet, die den aus der
Pflanze ausgeschiedenen Wasserdampf zuriickhalten. Auf der Abb. 14
ist eine der interessantesten Xerophyten, Echinocactus, zu sehen, die
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in steinigen Wiisten Mexicos verbreitet ist. Nach NoLL (1893) ist die
Oberflache dieser Pflanzen 300mal kleiner als die unserer einheimischen
Schmuckpflanze Aristolochia von gleichem Gewicht. Infolge einer star-
ken Entwicklung der Kutikula und einer kleinen Anzahl von Spalt-
offnungen ist die Transpiration bei Echinocactus 6000mal schwicher
als bei Aristolochia.

10. Die Transpiration der Pflanzen als eine physiologische Erscheinung.

Bei der Betrachtung der Transpiration der Pflanzen ist man voll-
kommen berechtigt die Frage aufzuwerfen, ob man diese Erscheinung
als physiologisch bezeichnen darf. In der Tat werden physiologische
Erscheinungen ausschliefilich in lebenden Organismen beobachtet, wih-
rend die Transpiration, d. h. die Abgabe des Wasserdampfs, von der
Oberfliche aller nassen, auch der leblosen Kérper stattfindet. Eine
nihere Betrachtung der Transpirationserscheinung lafit aber die auf-
gestellte Frage bejaend beantworten.

Als eine rein physikalische Erscheinung kann man offenbar nur
die Wasserverdampfung aus den Zellhduten an der Pflanzenoberfliche
oder in den Interzellularriumen betrachten, wihrend der Wassertrans-
port von Zelle zu Zelle zur Verdampfungsstelle durch osmotische Ei-
genschafen der lebenden Zellen bedingt ist. Wire das Protoplasma
fiir geloste Stoffe leicht permeabel, so hitte sich der osmotische Was-
serstrom von Zelle zu Zelle nicht einstellen kénnen, und ein tran-
spirierendes Organ wiirde konzentrisch austrocknen, so dafl die direkt
unter der Haut liegenden Zellen ihr Wasser erst nach einem voll-
stindigen Austrocknen der Hautzellen nach auBlen abgeben wiirden.
Die selektive Permeabilitit des Protoplasmas bedingt also eine gleich-
mifige und gleichzeitige Wasserabgabe durch alle Gewebe der Pflanze.

Die Bedeutung der selektiven Permeabilitit des lebenden Proto-
plasmas fiir das gleichmaBige Austrocknen der Pflanze wird am besten
an saftigen Wurzeln und Obst demonstriert. Wenn z. B. lebende
Riiben, Apfel, Kartoffelknollen usw. austrocknen, so werden sie gleich-
mifig in allen ihren Teilen welk. Waren sie aber vorher durch Kochen
abgetotet worden, so trocknen ihre oberflichlich gelagerten Schichten
vollkommen aus, bevor ihre inneren Teile anfangen trocken zu werden.

AuBlerdem findet die Transpiration bei héheren Pflanzen in der Haupt-
sache durch die Spaltoffnung statt. Diese stellen aber physiologische
Apparate dar, die sich verschlieBen oder offnen und somit die Tran-
spiration hindern oder férdern kénnen. Wir sehen also, daBi die Ge-
samterscheinung der Transpiration einen komplizierten Vorgang dar-
stellt, der sich aus rein physikalischen und zugleich aus physiologischen
Erscheinungen zusammensetzt.

11. Beeinflussung der Transpiration durch verschiedene Reize.
Wie erwahnt, besteht die Transpiration im kompliziertesten Falle
{d. h. bei hoheren Pflanzen) aus drei Arten einfacherer Erscheinungen:
1. Verdampfung von Wasser aus Zellhduten (an der Oberfliche der
Lepeschkin, PRlanzenphysiologie. 5
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Pflanze und in den Interzellularriumen), 2. osmotischer Wasserstrom
von Zelle zu Zelle nach der Verdampfungsstelle und 3. Diffusion des
Wasserdampfs aus den Interzellularrdumen durch Spaltéffnungen nach
auflen. Verinderungen der Auflenbedingungen kénnen alle drei Er-
scheinungsarten beeinflussen. Wir betrachten zunéichst die Beeinflussung
der rein physikalischen Wasserverdampfung durch verschiedene Eingriffe.

Die Geschwindigkeit der Wasserabgabe in Dampfform durch nasse
Korper hingt bekanntlich von Temperatur, Luftfeuchtigkeit, baro-
metrischem Druck, Oberflichengrée der Korper und teilweise von der
Form dieser Oberfliche ab. So ist die Wasserdampfspannung bei 20°
unter Null gleich 0,93 mm, bei 0° 4,6 mm, bei 20°C.17,4 mm, bei
50°C 92 mm usw. Je groBer aber die Wasserdampfspannung ist,
desto rascher findet die Verdampfung statt. Aullerdem ist die GroBe
der letzteren dem atmosphirischen Druck umgekehrt proportional und
vermindert sich bei Vergréferung der Luftfeuchtigkeit, so daf sie in
einem mit Wasserdampf gesittigten Raum gleich Null ist, vorausge-
setzt, daf die Temperatur dieses Raums der Wassertemperatur gleich ist.

Die Geschwindigkeit der Wasserverdampfung vergréBert sich mit
der Oberfliche des nassen Korpers, aber ist derselben nicht proportional,
weil der Wasserdampf von der Mitte der Oberfliche langsamer auf-
steigt, als von den Rindern. So ist z. B. diese Geschwindigkeit im
Falle einer flachen und runden Oberfliche dem Diameter derselben
proportional, wahrend eine dreieckige Oberfliche 1,12mal mehr Wasser
als eine gleichgrofie runde Oberfliche verdampft!). Auch wenn der ge-
bildete Wasserdampf durch den Wind entfernt wird, ist die Ver-
dampfung viel stirker, aber dann hat die Oberflichenform keine Be-
deutung.

Wir betrachten jetzt die Diffusion des in den Interzellularrdumen
gebildeten Wasserdampfs durch die Spaltéfinungen nach aullen. Die
Gesetze der Diffusion der Gase sind denjenigen geldster Stoffe voll-
kommen gleich, so daB3 die fiir die Diffusion der letzteren angegebene
Formel (vgl. 8. 19) auch fiir die des Wasserdampfs giiltig ist. Diese
Formel muf} aber fiir die Diffusion durch die Spaltéffnungen korrigiert
werden. Nach Untersuchungen von BrowN und EscoMBE (1900) ist
zwar die Geschwindigkeit der Diffusion durch sehr kleine Offnungen
nicht ihrer Fliache, sondern ihrem Durchmesser ungefihr proportional,
so daB ,,¢“ unserer Formel den Durchmesser der Offnung bedeuten soll.

1) Davrtoxn (1803) gab folgende Formel, die die Abhéngigkeit der Geschwin-
digkeit der Verdampfung ¥ von der Verdampfungsoberfliche §, dem baro-
metrischen Druck H, der Dampfdruckspannung F bei Wassersittigung und
derjenigen f in der Luft, in welcher die Verdampfung stattfindet, ausdriickt:
V=M:—f), wo A eine Konstante ist. Eine genauere Formel ist von

H
SteEFAN (1882) gegeben: V=4Krlg, ;LTI'{ , wo r — Gefifiradius und K — Dif-

fusionskonstante des Wasserdampfs ist. Die Stefansche Formel ist nur fiir un-
bewegliche Luft giltig.
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Die Diffusionskonstante vergroBert sich mit der Temperatur und
die Diffusionsgeschwindigkeit wichst mit dem Konzentrationsunter-
schied am Anfang- und Endpunkte der Diffusion (Ci —C:). Wenn
also die AuBenluft trocken ist, so findet die Diffusion des Wasser-
dampfs durch die Spaltéffnungen besonders schnell statt. Die Ent-
fernung des Dampfes von der Oberfliche der Pflanze wirkt ebenfalls
beschleunigend. Auflerdem ist die Diffusionsgeschwindigkeit proportional
der Offnungsweite der Spaltoffnungen, so daB alle Eingriffe, die ein
SchlieBen der Offnungen veranlassen, diese Geschwindigkeit vermindern
miissen und umgekehrt.

Am weitesten sind die SpaltSffnungen der mit Wasser gesittigten
Pflanzen gedffnet, wihrend ein Wassermangel den Verschlufl der Spalt-
offnungen hervorruft. Eine Ausnahme machen nur Moorpflanzen, deren
Spaltoffnungen gewdhn-
lich unbeweglich sind.
In den meisten Fillen
funktionieren also die
Spaltoffnungen als Ein-
richtungen, die die Tran-
spiration regulieren. Ihr
Verschluf} infolge zu ra-

scher Wasserabgabe
schiitzt die Pflanze gegen
weiteren Wasserverlust.

Die " Offnungsvzelte Abb. 15. Spaltoffnungen von Amaryllis formosis-
derSpaltéffnungenhéingt  gima (nach ScawexDENER). I Querschnitt, IT halbe
auch von der Beleuch- Flﬁchen?l%?}_xt,h III }s_‘li%h(einansiglflft dter %escﬂl'?f;-

i senen, I achenansic. er geoimeten altoil-
glf;la,gnzeab.dire‘lftzl:ln Sglli nung. ¥, VI Schema der Wifkung des igneren

Drucks auf die Form eines Kautschukrohrs, des-

nenstrahlen ausgesetzt gen eine Seite dicker als die andere ist. Das Rohr
ist, erreicht die Offnungs- wird gekriimmt (nach Jost).
weite ihre maximale
GroBe. In der Nacht verschlieBen sich die Spaltoffnungen gewdhnlich,
obwohl es auch Pflanzen gibt, deren Spaltéffnungen sich in der Nacht
offnen.

Die Ursache der angegebenen Verinderungen der Offnungsweite
der Spaltoffnungen liegt nach MoHL (1856) in einem besonderen Bau
der SchlieBzellen derselben. Die Winde dieser Zellen sind nicht gleich-
miBig verdickt: sie sind an der Seite des Spaltes dicker, als an der
entgegengesetzten Seite (vgl. Abb. 15). Die Verdickungen haben ge-
wohnlich die Gestalt von zwei Streifen, von welchen die &ullere eine
scharfe Kante triagt (H). Infolge solcher Verdickungen sind die Winde
der SchlieBzellen an der Seite des Spaltes weniger dehnbar und wer-
den also durch jede Erhéhung des Turgordrucks dieser Zellen an der
entgegengesetzten Seite mehr gedehnt; die SchlieBzellen werden da-
durch gebogen (vgl. Abb. 15, III und 1V) und offnen die Spaltoffnungen.
Jede Verminderung des Turgordrucks ruft dagegen eine Verflachung

5¥
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der gebogenen SchlieBzellen und den VerschluB der Spaltéffnungen
hervor. Eine analoge Bewegung kann man auch an einem Kautschuk-
rohr beobachten, dessen eine Seite dicker als die andere ist (vgl.
Abb. 15, V und VI).

Da der Turgordruck durch das Aufsaugen von Wasser zustande
kommt, ist es verstindlich, daBl ein Wasserverlust zu einer Vermin-
derung dieses Drucks in den Schliefizellen der Spaltéffnungen und
zum Verschlufl der letzteren fithrt. Andererseits wissen wir, dall der
osmotische Druck in der Zelle von der Konzentration des Zellsafts
abhingig ist; eine Verstirkung der Beleuchtung ruft aber eine Zucker-
bildung in den SchlieBzellen hervor (vgl. III, Kap. 3), weil diese Zellen
(im Gegensatz zu den anderen Hautzellen) Chloroplasten enthalten,
welche wie wir wissen, im Lichte Kohlendioxyd in organische Stoffe
verwandeln (vgl. S. 4 und 14).

Es soll noch iiber den osmotischen Wasserstrom gesprochen wer-
den, der nach der Verdampfungsstelle zieht. Verinderungen der Auflen-
bedingungen konnen sowohl die Geschwindigkeit der Wasserosmose
von Zelle zu Zelle als auch diejenige der Wasseraufnahme durch die
Pflanze verindern und dadurch den Wassergehalt der transpirierenden
Pflanzenteile und der SchlieBzellen der SpaltSffnungen modifizieren.
Eine Erschwerung des Wassertransports nach der Verdampfungsstelle
ruft z. B. VerschluB der Spaltéffnungen und damit eine starke Ver-
minderung der Transpiration hervor. Umgekehrt verursacht eine er-
leichterte Wasseraufnahme eine Verstirkung der Transpiration. In
diesem Sinne kann man wahrscheinlich die verstirkte Transpiration
der abgeschnittenen und in Wasser gestellten Blitter und Zweige
deuten: der Weg aufgenommenen Wassers ist im abgeschnittenen
Blatte kiirzer als in der intakten Pflanze und der Wasserbewegung
wirkt also eine geringere Reibung entgegen. Auch durch den Einflufl
verschiedener Eingriffe, welche die Permeabilitit des Protoplasmas
verindern, wire die angegebene Verinderung des Wassertransports
zu erkliren, z. B. die TranspirationsvergroBerung nach dem BegieBien
der Pflanze mit Siurelosungen usw.

Nachdem wir den Einflu verschiedener Versinderungen der Aufen-
bedingungen auf die die Transpiration zusammensetzenden Erschei-
nungen betrachtet haben, wird es leicht sein, auch die Einwirkung
der Reize auf die Transpiration im ganzen zu erkliren. So kann man
erwarten, daB die Temperaturerhdhung eine Transpirationsverstirkung
in einer feuchten Atmosphire hervorruft und umgekehrt; aber die
Transpiration diirfte auch bei sehr niedrigen Temperaturen stattfinden,
weil die Wasserdampfspannung noch bei 20° C unter Null gleich 0,93 mm
ist. Diese letzte Voraussetzung wird durch Beobachtungen an Nadel-
baumen vollkommen bestitigt. Auch ist die Grofie der Transpiration in
feuchter Atmosphire der Temperatur beinahe proportional.

Man kann auBerdem erwarten, daf die Transpiration sich mit Ver-
minderung des atmosphirischen Drucks (z. B. auf hohen Bergen) und
mit VergroBerung der Lufttrockenheit verstirkt; eine zu starke Tran-
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spiration kann aber Abnahme des Wassergehalts und den Verschlufy

der spalt iffnungen hervorrufen, der seinerseits eine starke Verminderung
der Transpiration zur Folge hat. Alle diese Erwartungen werden durch
direkte Beobachtungen bestitigt.

Weiter kann man eine Verstiarkung der Transpiration durch Licht,
und eine besonders hohe Transpirationsgréfe im direkten Sonnenlicht
erwarten, weil direkte Sonnenstrahlen auch die Temperatur der Pflanze
erhohen. Diese Erwartung wird ebenfalls bestitigt; es zeigt sich zu-
gleich, daB die Transpiration durch rote Strahlen besonders stark be-
schleunigt wird, weil griine Blitter gerade diese Strahlen am stirksten
absorbieren und durch diese Strahlen erwirmt werden.

12. Wassertransport in der Pflanze.

In vorhergehenden Kapiteln haben wir die Wasseraufnahme und
die Wasserabgabe in Dampfform betrachtet. Um ein vollkommenes
Bild der Wasserbewegung in der Pflanze zu gewinnen, haben wir noch
den die beiden genannten Erscheinungen verbindenden ProzeB, den
Wassertransport von den wasseraufnehmenden Zellen nach den tran-
spirierenden Organen zu betrachten.

Im einfachsten Falle kann der Wassertransport auch in einer ein-
zigen Zelle stattfinden, wie es z. B. bei der oben erwihnten Alge,
Botrydium, vorkommt. Bei mehrzelligen niedrigen Pflanzen wird der
Wassertransport durch den osmotischen Wasserstrom bewirkt (vgl.
S. 61). Es laBt sich aber verstehen, daB die durch diesen Strom zur
Transpirationsstelle gebrachte Wassermenge nicht ausreichen kann,
wenn dieser sich verhiltnisméBig langsam bewegende Strom durch
sehr viele Zellen flieBen muB. Untersuchungen iiber die Transpiration
verschiedener Gewebe zeigen, daB die Zellenreihe, durch welche tran-
spirierende Zellen Wasser auf osmotischem Wege aufsaugen, selbst in
feuchtem Raume nur einige Zentimeter lang sein darf, um eine ge-
niigende Wassermenge fiir die Transpiration hinleiten zu kénnen. In-
folgedessen wiren héhere Pflanzen, deren transpirierende Organe von
den wasseraufnehmenden Organen weit entfernt sind, zum Tode ver-
urteilt, wenn sie keine Einrichtungen zu einer raschen Wasserleitung
hitten. Solche Einrichtungen bestehen bei hoheren Pflanzen in einem
speziell zur Wasserleitung eingerichteten Gewebe.

Eine direkte Beobachtung des Wasseraustritts aus den Baumstiimpfen
beim Bluten zeigt, da Wasser immer aus dem Holz heraustritt. Eine
gleiche Erscheinung wird auch bei einem kiinstlichen Hineinpressen
von Wasser in ein abgeschnittenes Stengelstiick beobachtet: Wasser
tritt immer aus dem Holz heraus.

DaB8 die Wasserbewegung im Holz der Pflanze stattfindet, wurde
zum ersten Male von HALEs (1748) durch folgenden Versuch bewiesen.
Wenn man an einem Baume einen Rindenstreifen rund um den Stamm
herum herausschneidet, wie es auf Abb. 16 zu sehen ist, so welkt die
Pflanze auch nach mehreren Wochen nicht ab. An abgeschnittenen
Zweigen 1aBt sich aber zeigen, daB nicht nur die Entfernung der Rinde,
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sondern auch diejenige des Marks keine Verminderung der Transpi-
ration durch die Blitter herbeifiihrt. Im Gegensatz dazu welkt die
Pflanze sofort, wenn das Holz des Zweiges entfernt wird.

Wenn somit auch festgestellt worden ist, dafl der Transport des
durch die Wurzel aufgenommenen Wassers im Holz stattfindet, so mufl
man doch gestehen, daBl es noch nicht gelungen ist, alle Einzelheiten
dieser Erscheinung vollkommen zu erkliren.

Mikroskopische Untersuchungen zeigen bekanntlich, daf das Holz
zwei Arten von réhrenformigen Zellen enthdlt: 1. Gefille (Tracheen), die
gewohnlich einige Zentimeter lang (bei Eiche 2 m lang) sind und die
nur stellenweise durchlcherte Scheidewinde tragen, und 2. GefaB-
zellen (Tracheiden), deren Linge gewdhnlich 1 mm nicht iibertrifft (nur
bei Nadelbiumen sind sie bis 4 mm lang) und die enger als Gefille
sind. Man kann also erwarten, daB in den Pflanzen, die in ihrem Holz

beide Zellenarten enthalten, die Gefifie die
Hauptrolle in der Wasserleitung spielen.
Um die Wasserbahnen der Pflanze fest-
zustellen, setzt man abgeschnittene Zweige
oder noch besser Bliitenschifte in eine kon-
zentrierte Losung irgendeines Anilinfarbstof-
fes (z. B. Methylenblau oder Eosin) und ver-
anlaBt die Pflanze, den Farbstoff aufzusaugen.
Das Mikroskop zeigt dann, daBl fast aus-
schlieflich GefaBwinde gefirbt worden sind.
Wenn fiir den Versuch Zweige der Balsamine
Abb. 16. Ringelungsversuch. ©oder bliitentragende Maigldckchenschifte ver-
(Nach Harzs.) wendet werden, kann man mit bloBem Auge
sehen, wie sich die Gefifle der Pflanzen sehr
bald mit Farbstoff fiillen, der immer héher hinaufgesogen wird und
Blatt- und Blumennerven blau oder rot firbt.

Das das Wasser leitende Gewebe (Xylem) bildet die Hauptmasse
der sekundir gebauten Stengel und den oberen Teil der Blattnerven,
die in der Blattlamina sehr stark verzweigt sind. Durch solche Ver-
zweigung ist die Versorgung der lebenden Blattzellen mit Wasser ge-
sichert, die dasselbe entweder direkt oder durch Vermittlung von hoch-
stens 2—3 Zellen aus den GefiBbiindeln aufsaugen.

Der erste Naturforscher, der Gefifle in der Pflanze entdeckte, war
MavrpiGHI (1671), der zu dem SchluB kam, daB sie immer mit Luft er-
fiillt sind und eine ihnliche Rolle wie Tracheen bei Insekten spielen.
In der Tat bestitigten auch spitere Forscher einen bedeutenden Luft-
gehalt der Gefifle. Infolgedessen sprach SAcHS (1878) sogar den Ge-
danken aus, daB Wasser nicht im GefiBlumen, sondern in den Ge-
faBwinden, die mit Wasser durchtrinkt sind, transportiert wird. Diese
Annahme von SAcHs wurde aber durch spétere Untersuchungen nicht
bestitigt. Nach Evrrvine (1882), ERRERA (1886), VESQUE (1884), KoHL
(1886) und STRASBURGER (1891) kann sich Wasser nur im GefafSlumen
bewegen, was z. B. aus dem folgenden Versuche zu ersehen ist:
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Man stellt abgeschnittene Zweige fiir eine kurze Zeit in geschmolzene
Gelatine oder Kakaobutter; nachdem die Zweige eine kleine Menge
dieser Stoffe aufgesogen haben, kiihlt man sie im kalten Wasser ab,
wobei Gelatine oder Kakaobutter erstarren und dadurch das GefiB-
lumen verstopfen. Erneuert man jetzt die Schnittfliche (um GefaB-
wande in Beriihrung mit Wasser zu bringen) und stellt man dieselben
in Wasser ein, so welken sie ab. Man kann zu demselben Zwecke auch
den Stengel unversehrter Pflanzen an einer Stelle mittels einer Klemm-
schraube zusammenquetschen, so daf die Gefifle nicht gebrochen, aber
doch zusammengeprelt sind; solche Pflanzen welken bald ab, nehmen
aber wieder ihr fritheres Aussehen an, wenn die Klemme nach kurzer
Zeit gelost wird.

Untersuchungen von HOHNEL (1876) zeigten, da man beim Mikro-
skopieren kein Wasser in den GefiBlen findet, weil sie auBer Wasser
noch verdiinnte Luft enthalten, deren Druck viel niedriger als der-
jenige der umgebenden Atmosphire ist. Beim Abschneiden der Zweige
tritt die AuBlenluft in die gedffneten Gefiflie hinein und treibt in ihnen
befindliches Wasser in obere Pflanzenteile. Wenn man dagegen den
Stengel an zwei Stellen gleichzeitig durchschneidet (mittels einer
Doppelscheere), so kann man in den GefiBlen auch beim Mikrosko-
pieren stets Wasser finden. Es ist daher zu empfehlen, die fiir die
Versuche iiber Aufsaugung von Farbstoffen usw. verwendeten Zweige
unter Wasser zu durchschneiden; statt atmosphirischer Luft tritt dann
Wasser in die GefiaBle hinein.

Aufler den GefiBen sind beim Wassertransport in der Pflanze auch
die Tracheiden (Gefafzellen) in manchen Fillen beteiligt. Einige Pflanzen-
arten, z. B. Nadelbiume, Farne u. a., haben keine Gefifle in ihrem
Holz, so dafl Wasser in diesem Falle nur in den Tracheiden trans-
portiert werden kann. Ein derartiger Wassertransport geht aber frei-
lich viel langsamer von statten, weil Wasser dabei durch sehr viele
Querwinde hindurchgehen mull. Wie gro der Widerstand der Zellwéinde
bei der Wasserfiltration durch das Holz ist, kann man z. B. aus den
Versuchsergebnissen von STASBURGER (1891) ersehen:

Eine 50 cm hohe Wassersiule ging durch ein 8 cm langes Stiick
von Fichtenholz bei der Filtration in Léngsrichtung in einer Stunde
hindurch, wihrend in Querrichtung keine Filtration bemerkt werden
konnte. Erst nach ErhShung des Drucks bis auf 50 cm Quecksilber-
siule gelang es, etwas Wasser in Querrichtung zu filtrieren. Im Fichten-
holz sind die Tracheiden 4 mm lang und 0,03 mm breit, -so da Wasser
bei der Filtration in Querrichtung durch eine 133mal gréBere Anzahl
von Zellwéinden hindurchgehen muB, als bei der Filtration in Léngs-
richtung.

Um sich ein richtiges Bild von der Wasserbewegung in den Ge-
fafen und GefiBzellen zu machen, muB8 man sich daran erinnern, daB
die Leitungsbahnen nicht nur Wasser, sondern auch Luft enthalten.
Gewohnlich wechseln 0,1 —0,5 mm lange Wassersdulchen mit 0,3 mm
langen Luftbldschen ab, so daf eine Wasser-Luft-Kette, die sogenannte
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GamiNsche Kette entsteht. Ob diese Kette im GefifSlumen als solche
transportiert wird, oder ob Wasser sich unabhingig von den Luftblis-
chen an den Gefilwinden entlang bewegen kann, ist bis jetzt noch
nicht entschieden?). Zweifellos steht aber fest, daBl eine grofle Luft-
menge im Holz die Wasserleitung hindert und sogar ginzlich hemmt.

Andererseits wissen wir, dafl der Druck in den Gefaflen (und auch
im Holz tiberhaupt, vgl. das folgende Kapitel) kleiner als der atmo-
sphérische Druck ist; da alle Interzellularriume der Pflanze sich mit
der Auflenluft in Verbindung befinden, strebt die Luft allmihlich aus
diesen Réumen durch die Zellwinde in die Gefile und Tracheide
einzudringen (auf dem Wege der Osmose, weil die Wénde mit Wasser
durchtrinkt sind). Infolgedessen sind die innersten, iltesten Holz-
schichten, die oft als Kernholz bezeichnet werden, bei den meisten
Baumen an der Wasserleitung nicht beteiligt. Entfernt man also die
auBersten Holzschichten an Eiche, Fichte, Kirschbaum, Plaumenbaum
usw., so gehen die Pflanzen an Wassermangel zugrunde.

13. Wasser bewegende Kriifte in der Pflanze.

Wie frilher erwéhnt, findet die Transpiration und Wasserbewegung
bei einzelligen Algen und mehrzelligen Schimmelpilzen auf Kosten
thermischer Energie statt. Der groBte Teil dieser Energie wird zur
Umwandlung von Wasser in Dampf verwendet, ein geringerer Teil
verwandelt sich aber in osmotische Energie, weil durch die Wasser-
verdampfung der Zellsaft konzentriert wird. Die osmotische Energie
bewirkt alsdann die Wasserbewegung von Zelle zu Zelle nach der
Transpirationsstelle und verwandelt sich somit in mechanische Energie.

Da die Stellen der Transpiration und der Wasseraufnahme bei
héheren Pflanzen oftmals weit voneinander entfernt liegen und der
Wassertransport hauptsichlich im Holz stattfindet, bezieht sich das
angegebene Schema des Energiewechsels nur auf die osmotische Wasser-
bewegung durch die Zellenreihe zwischen der Transpirationsstelle und
den nichstliegenden GefiBlen (bzw. GefiBzellen). Um aber die Wasser-
bewegung im Holz zu erklaren, muBl man die Krifte kennen, welche
Wasser veranlassen, sich bis zu den obersten Blittern innerhalb der
Pflanze emporzusteigen.

Wie wir aus dem Kapitel 5 und 6 wissen, stellt der Wurzeldruck
die Kraft dar, die Wasser in den Stengel treibt und die sich auf Kosten
osmotischer Energie der Wurzelzellen bildet. Nach Untersuchungen
von SAcHS (1878) reicht aber die Wassermenge, welche durch die aktive
Wasseraufnahme seitens der Wurzel geliefert wird, nicht aus, um den
Wasserverlust durch die Transpiration zu decken. So verdunstete in
den Versuchen des genannten Forschers eine Tabakpflanze ungefihr

1) Einige Forscher (z. B. Jansg, 1908) nehmen sogar an, daB die Wasser-
bewegung in GefiBen, die Luft enthalten, tiberhaupt nicht moglich ist, und
schreiben den Tracheiden die Hauptrolle im Wassertransport zu. Die Angaben
von BobE (1923), der annimmt, daB in den Gefilen keine Luft enthalten ist,
sind aber kaum richtig.
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200 com Wasser in 5 Tagen, wahrend nach dem Abschneiden des

stengeis die aus der Wurzel in 5 Tagen ausgeflossene Wassermenge
nur 16 ccm betrug.

Andererseits erreicht der Wurzeldruck nur bei einigen Baumen und
nur im Friihling 1—2'; Atmosphiren (vgl. S. 55), wahrend er nach
WIELER im Sommer kaum mehr als !/, Atmosphire betragt. Unter
der Einwirkung eines solchen Wurzeldrucks konnte Wasser hdchstens
bis auf 5 m emporsteigen, wiahrend die Hohe unserer einheimischen
Biume nicht selten 10—15 m, die einiger Tropenbiume 35—40 m
erreichen kann (solche Hoéhe ist z. B. bei Eucalyptus und Drachen-
bdumen beobachtet worden). Der Wurzeldruck reicht also nicht aus,
um in so hohen Biumen Wasser zur Transpirationsstelle zu beférdern.
AuBlerdem zeigt eine direkte Messung des Drucks im Holz mittels am
Stamme oder an den Zweigen befestigter Manometer, dal der Druck wah-
rend der Periode einer sehr starken
Transpiration und Wasserbewegung (d.
h. im Sommer) gewdhnlich negativ ist.
Es wird nicht nur kein Wasseraustritt
aus den am Stamme angebrachten
Offnungen beobachtet, sondern festge-
stellt, dall dargebotenes Wasser vom
Holze begierig aufgesogen wird.

Die Abb. 17 gibt einen Versuch
zum Nachweis des negativen Drucks
im Holz wieder. Man befestigt an einem
Baumzweige, dessen blittertragende
Teile entfernt worden sind, einen Kaut-
schukschlauch, der mit einem in Queck-
silber tauchenden Glasrohr verbunden
ist. Nach Verlauf von einigen Stunden
steigt Quecksilber auf eine bedeutende
Hohe empor.

Wir kommen also zu dem Schlusse, da3 der Wurzeldruck wahrend
einer starken Transpiraton keine bedeutende Rolle bei dem Wasser-
transport innerhalb des Holzes spielen kann. Da aber zugleich der
Druck im Holze negativ ist, so muBl das die Wurzeloberfliche be-
rithrende Bodenwasser unter der Einwirkung des atmospharischen Drucks
durch die Wurzelrinde in das Wurzelholz filtriert werden. Nur wihrend
einer schwachen Transpiration fingt der Wurzeldruck an, Wasser im
Stengel zu bewegen, kann es aber nur auf eine Héhe von 0,2 —25 m
(je nach der Pflanzenart) emporheben. Dieser Druck ist also unter
solchen Bedingungen nur zum Wassertransport in Krautpflanzen und
nicht in hohen Béumen ausreichend. Welche Krafte sind es nun aber.
die Wasser bis zu den obersten Blittern in hohen Béumen wahrend
starker Transpiration emporheben?

Ein einfacher Versuch zeigt, daB Blattzellen das Wasser aus Ge-
fiBbiindeln mit einer bedeutenden Kraft aufsaugen. Man schneidet

Abb. 17. Negativer Druck im Holz.
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den Gipfel eines jungen Baumes (unter Wasser) ab und befestigt ihn
mittels eines Kautschukschlauchs am oberen Ende eines mit Wasser
gefiillten Glasrohrs, dessen anderes Ende in Quecksilber taucht. Die
Blitter transpirieren, saugen Wasser aus dem Glasrohre auf und heben
die Quecksilbersiule empor (ugl. Abb. 18.) Durch diesen Versuch kann
man leider die aufsaugende Kraft der transpirierenden Blitter nicht
messen, weil Luft durch die Interzellularrsume der Pflanze in das
Rohr eindringt; die Quecksilbersiule fillt allmahlich, der Stengel wird
durch die Luft vom Wasser abgetrennt und die Pflanze welkt ab.
Diese aufsaugende Kraft kann man aber theoretisch berechnen, weil
die Blattzellen Wasser aus dem GeféaBbiindel
mittels osmotischer Krifte aufsaugen, und da
der Zellsaft in den Bléittern nicht selten einer
Zuckerlosung der Konzentration 0,9 —1,2
Gramm-Mol im Liter isotonisch ist, mufl man
die aufsaugende Kraft der Blatter zu 20— 26
Atm. schitzen (vgl. S. 32). Eine derartig grofe
Kraft wiirde Wasser bis auf die Hohe von
206 —268 m emporheben, wenn sie auf die
Wassersdule von unten her einwirken wiirde.
Man weill aber aus der Physik, daf bei einer
Aufsaugung von Luft aus einer in Wasser
tauchenden Rohre (z. B. in einer Wasser-
pumpe) Wasser nur unter der Einwirkung
des atmosphérischen Drucks in die Réhre
hineindringt. Dieser Druck kann aber Wasser
nur bis auf die Héhe von 10 m emporheben.
Scheinbar kann uns also die Mitwirkung der
aufsaugenden Krafte der Blitter nur das Auf-
steigen des Wassers in Krautpflanzen, aber
nicht in hohen Béumen verstindlich machen.
Um auch das Steigen in sehr hohen Bidumen
Abb.18.Derdie aufsaugende  ZU erkliren, machte man auf molekulare An-
Kraftder Blitter beweisende ziehungskriifte von Wasser aufmerksam.
Versuch. Erklirung im Text. Bekanntlich wird die Anziehungskraft
zwischen Wassermolekiilen nach der Formel
von VAN DER VAALS zu einigen tausend Atmosphiren berechnet. Wenn
man also eine schief gestellte, mit Wasser gefiillte, 15 m lange Glas-
rohre, die am oberen Ende zugeschmolzen ist und mit dem unteren
Ende in Wasser taucht, vertikal stellt, so bildet sich kein leerer Raum
am oberen Rohrenende, weil Wassermolekiile am Glas durch Kapillari-
tatskrifte festgehalten werden und auBlerdem einander anziehen.
Nach ASKENASY (1895) kann man die Moglichkeit des Wasser-
steigens bis auf eine Hohe, die grofler als 10 m ist, folgendermaBen
demonstrieren. Ein Glastrichter, dessen Réhre 1 m oder mehr lang ist,
wird mit seinem breiten Teile in ein Gemisch von Wasser und ge-
branntem Gips getaucht. Nachdem das Gemisch erstarrt und der
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Trichter durch eine dicke Gipsplatte verstopft ist, wird der freigeblie-
bene Teil desselben mit gekochtem und abgekiihltem Wasser gefiillt
uud die Rohre in Quecksilber eingetaucht. Die Gipsplatte saugt Wasser
auf und verdampft es an ihrer freien Oberfliche; infolgedessen steigt das
Quecksilber in der Rohre empor, wie es auf der Abb. 19 zu sehen ist.
In den Versuchen ASKENASYs war die maximale Steighthe von Queck-
silber 89 cm (= 11,6 m Wassersdule). Um das Eindringen von Luft
durch die Plattenporen in den Trichter zu vermeiden, benutzte man
spater statt Gips Porzellanplatten, deren Poren durch eine Nieder-
schlagsmembran verstopft waren, und man erhielt die Steighthe 111,1 cm.
In der letzten Zeit wurde frisches Holz zu demselben Zweck verwandt
(Steighthe 2 Atmosphiren).
Eine der wichtigsten Bedingungen fiir eine
bedeutende SteighGhe von Quecksilber im beschrie-
benen Apparate ist das Benutzen gekochten Was-
sers, das keine Luft enthilt, weil nach einer Druck-
verminderung die Luft sich in Form von Blaschen
ausscheidet und unter der Gipsplatte ansammelt.
Nach physikalischen Untersuchungen kann die
Wassersiule auch nach einer vorherigen, mog-
lichst vollkommenen Entfernung von Luft nur
eine bis 5 Atmosphéiren grofie Dehnung aushal-
ten, ohne zu zerreiB3en.
Wie friiher erwihnt, dringt die Luft der Inter-
zellularrdume allméhlich in die wasserleitenden
Holzzellen ein, so daB die zunichst ununterbro-
chene Wassersiule zerrissen wird. Es ist also sehr
wahrscheinlich, daB bei sehr hohen Biumen Was-
ser nur in jungen Gefiflen und GefiBizellen (bei
Nadelbé&umen), die noch keine Luftblasen enthalten,  App. 19. Der Versuch
transportiert werden kann. Experimentell ist aber von Askewasy. Er-
diese Vermutung noch nicht bewiesen. Infolge- klirung im Text.
dessen zweifeln einige Forscher daran, dafl der
Wurzeldruck und die aufsaugende Kraft der Blitter fiir den Wasser-
transport in hohen Biumen ausreichen; zugleich glauben sie den Trans-
port nur durch die Annahme besonderer aktiver Zellen im Holz er-
klaren zu konnen, die Wasser von unten aufsaugen und es nach oben
treiben und somit den wasseraufsaugenden Wurzelzellen dhnlich sind.
Freilich ist nichts Unwahrscheinliches darin, daB solche Zellen im
Holz vorhanden sind; man kann aber daran zweifeln, daBl sie den
Wassertransport auf irgendeine Weise férdern konnen. Die GefiaBle
bzw. die Gefifizellen besitzen keine Klappen, die die Wasserbewegung
nur in einer Richtung mdéglich machen wiirden. Das von aktiven
Zellen ausgeschiedene Wasser kann sich deshalb mit gleicher Wahr-
scheinlichkeit sowohl nach unten als auch nach oben bewegen. Der
folgende Versuch STRASBURGERs (1891) zeigt, dall die Wasserbewegung
im Holz nach beiden Richtungen hin gleich leicht stattfinden kann.
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Der genannte Autor lief} die Gipfel zweier junger Buchen miteinander ver-
wachsen und durchschnitt den Stamm einer der Buchen an der Wurzel;
trotzdem blieben die Blitter beider Pflanzen frisch und gesund. Der
Wassertransport in einer Richtung, die der normalen Richtung ent-
gegengesetzt ist, reichte also vollkommen aus, um den Wasserverlust
durch die Transpiration zu decken.

Um den Wassertransport in der Pflanze zu erkliren, muf man
auBlerdem noch die Frage beantworten, ob die treibenden Krifte das
Wasser mit einer ausreichenden Geschwindigkeit bewegen konnen.
Diese Geschwindigkeit kann man auf folgendem Wege bestimmen.
Man begieit Pflanzen ein- und derselben Art mit einer Losung von
Lithiumsalzen; in bestimmten Zeitintervallen macht man Querschnitte
aus dem Stengel der Pflanzen in verschiedener Héhe. Nach dem-
Verbrennen der Querschnitte wird Lithium in der Asche spektrosko-
pisch wahrgenommen (rote Flamme). Solche Versuche zeigen, dafl die
Geschwindigkeit der Wasserbewegung im Stengel gew6hnlich 0,6 —1,6 m
in einer Stunde betriigt. Andererseits zeigten Versuche von STRAS-
BURGER (vgl. S. 70), daB Wasser unter dem Druck von 0,05 Atmo-
sphiren ungefahr mit gleicher Gechwindigkeit durch Fichtenholz filtriert
werden kann. Diese Ergebnisse veranlassen uns zu dem Schlusse, dafl
die in der Pflanze vorhandenen Krifte geniigen, um Wasser mit einer
ausreichenden Geschwindigkeit im Holz zu bewegen.

14, Ausscheidung fliissigen Wassers.

Wie frither erwdhnt, ruft eine fortdauernde Transpiration, falls die-
selbe stirker als die Wasseraufsaugung ist, eine Verminderung und
schlieflich das Verschwinden der Turgorerscheinung hervor. Die Pflanze
welkt ab und geht zugrunde. Man kann sich aber vorstellen, daf die
Wasseraufsaugung stirker als die Transpiration ist, so dafl der Wasser-
gehalt der Pflanze immer zunimmt. Dieser Fall ist selbstverstindlich
nur bei einer aktiven Wasseraufnahme méglich (vgl. S. 54).

Wenn die Wasseraufsaugung durch eine einzellige Pflanze die Tran-
spiration derselben tibertrifft, so kann der zunehmende Turgordruck
entweder zum Platzen der Zelle oder zu einer Ausscheidung von iiber-
fliissigem Wasser aus der Zelle fiihren. Beide Fille werden z. B. bei
einem Mist bewohnenden einzelligen Pilze, Pilobolus, beobachtet. Sein
Mycelium entwickelt sich im Pferdemist und bildet unter passenden
Bedingungen einzellige, in die Luft ragende und vollkommen durch-
sichtige Sporangientriiger, die in ihrem oberen Teile etwas aufgebliht
sind und ein schwarzes, abgeflachtes Sporangium tragen (vgl. Abb. 20)*).

1) Um die Bildung von Sporangien bei Pilobolus beobachten zu konnen,
bringt man Pferdemist (runde Kérper) und etwas Wasser auf einen Teller, be-
deckt ihn mit einer Glasglocke und stellt ihn in einen Thermostat (oder ein
warmes Zimmer), wo die Temperatur auf 25—28° C erhalten wird. Nach 2 Tagen
vernichtet man (am einfachsten durch Abbrennen mit einer Gasflamme) die sich
auf dem Mist entwickelnden weiBen Fiden von Schimmelpilzen (Mucor). Am
dritten oder vierten Tage der Kultur erscheinen gelbe sporogene Féden von Pilo-
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Einige sporogene Fiden von Pilobolus kénnen platzen, wenn ihre aktive
Wasseraufnahme die Transpiration iiberwiegt; die meisten von ihnen
gehen aber zu einer Wasserausscheidung in Tropfenform iiber, welche
nach der Entwicklung der Sporangien ihre maximale Stirke erreicht
(vgl. die Abb). Nach vollstindiger Sporenreifung verschleimen die
Sporangienriinder, so daB8 die Sporangien nur locker an den Sporangien-
tragern sitzen. Bald hort die Wasserausscheidung auf und der Turgor-
druck der Zelle fangt infolgedessen an, zuzunehmen. Er wird (gegen
Mittag) so hoch, da8 die Zellhaut an ihrer diinnsten Stelle, unter dem
Sporangium, zerreift, der Zellinhalt mit einem knackenden Gersusch
herausgespritzt und das Sporangium mindestens einen Meter hoch ge-
schleundert wird.

Die Wasserausscheidung in Tropfenform kommt bei Pilobolus nach
dem oben angegebenen Schema zustande (vgl. S. 56): das Protoplasma
der Sporangientriger ist in seinen oberen Teilen perme-
abeler als in den unteren. Infolgedessen ist der osmo-
tische Druck, den die unteren Zellteile entwickeln kénnen,
groBer, als der in den oberen, und dieser Unterschied
bewirkt die Wasserausscheidung. DaB der osmotische
Druck, welchen die oberen Protoplasmateile entwickeln
konnen, in der Tat kleiner ist, wird durch den folgen-
den Versuch bewiesen.

Wie erwahnt, sind die Sporangientriger von Pilo-

bolus in ihren oberen Teilen etwas aufgebliaht. Diese
Aufblihung kommt unter der Einwirkung des Turgor- g
drucks zustande; das geht daraus hervor, daB ein vor-  aApp. 20, Was-
heriges Ubertragen der sich entwickelnden Sporangien-  serausschei-
trager auf eine Zuckerlosung, also eine Verminderung dung bei Pilo-
des Turgordrucks, die Entwicklung der Aufblihung un- ﬁ;ﬁ;’; Vo Stjé:
moglich macht. Es wird ebenfalls keine Aufblahung be- Bertlb/r(Ngach
obachtet, wenn man die Sporangientrager umdreht und PFEFFER.)
sie veranlaflt, Wasser durch ihre oberen Teile aufzusaugen.
Im iibrigen ist die Entwicklung der Sporangientriiger und der Sporangien
auch in diesem Falle vollkommen normal. Das Protoplasma der oberen
Zellteile ist also fiir Zellsaftstoffe so stark permeabel, dafl der entstehende
osmotische Druck nicht imstande ist, die Aufblihung dieser Teile her-
vorzurufen.

Bei mehrzelligen Schimmelpilzen wird in feuchter Luft ebenfalls
eine Ausscheidung {iberfliissigcen Wassers beobachtet, wobei sich die
wasserausscheidenden Zellen wie die das Wasser aktiv aufnehmenden
Zellen verhalten. Bei héheren Pflanzen kommen zweierlei Organe vor:
die einen, die gewdhnlich als Wasserdriisen bezeichnet werden, scheiden
iiberfliissiges Wasser aktiv aus; die anderen Organe, die sogenannten
Wasserspalten, stellen dagegen nur Austrittstellen fiir das durch die

bolus (GréBe 2—10 mm), die sich am n#chsten Morgen (der Teller muB auf das
Fensterbrett gestellt werden) zu durchsichtigen Sporangientrigern entwickeln.
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Wurzeln aktiv aufgenommene Wasser dar. Beide Arten von Organen
werden Ofters mit HaBERLANDT als Hydathoden bezeichnet.

Die Wasserdriisen sind gewdhnlich mehrzellige Harchen, die oft
nur auf der unteren Blattseite zerstreut sitzen. Werden gut begossene
Pflanzen in warme und sehr feuchte Luft gestellt, so scheiden sie
mittels dieser Harchen Wasser aus. Auf der Abb. 21 ist ein wasser-
ausscheidendes Harchen der Feuerbohnen (Phaseolus multiflorus) zu
sehen, das aus 5—6 Zellen besteht und Wasser nur mittels der zwei
oberen Zellen sezerniert. Wie bei Pilobolus stellt die Wasserausschei-
dung auch in diesem Falle einen osmotischen Vorgang dar, welcher
durch eine kiinstliche Erhthung des osmotischen Drucks in den aktiven
Zellen (z. B. durch Einlegen der Blatter mit der unteren Seite in eine
Glyzerin- oder Salpeterlosung (vgl. S. 36) beschleunigt und durch Chloro-
form und Ather sistiert wird.

Abb.21.Wasserausscheidung mittels Abb. 22. Wasserdriise der Kamelie (sche-
Wasserdriisen bei Phaseolus multi- matisch); Vergroferung 10°/,.
florus. Vergrofierung 200/, G Gefafibiindelendigung.

Einige Pflanzen, z. B. Kamelie und Teepflanze, besitzen kompli-
zierter gebaute Wasserdriisen, die aus vielen Zellen bestehen und farb-
lose konische Bildungen an den Blattriindern bilden, deren innerste Teile
durch erweiterte Endigungen der Gefafibiindel eingenommen werden.
Auf der Abb. 22 ist eine Wasserdriise der Kamelie zu sehen.

Die Wasserspalten sind Offnungen, die durch zwei Hautzellen gebildet
werden und gewdhnlich iiber den Gefifbiindelendigungen der Blatter
gelagert sind. Diese etwas erweiterten Endigungen sind ofters in ein
aus kleinen Zellen bestehendes Gewebe (Epithema) eingebettet, das die
Wasserausscheidung aus den Wasserspalten erleichtert (vgl. Abb. 23).

Versetzt man eine gut begossene, Wasserspalten tragende Pflanze
in sehr feuchte Luft (bedeckt man sie z. B. mit einer innen mit nassem
Papier ausgelegten Glasglocke), so wird die Transpiration sistiert, und
da die Wurzel auch weiterhin Wasser aufsaugt, fiillt sich das ganze
GefiBsystem der Pflanze mit Wasser, das allmahlich aus den Gefdlen
und GefiBzellen der Blitter in die Interzellularrdume eindringt. Die er-
weiterten GefaBbiindelendigungen der Wasserspalten tragenden Pflanzen
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sind die Stellen der leichtesten Wasserfiltration. Das aus diesen En-
digungen ausgetretene Wasser fiillt den Raum unter der Wasserspalte
aus (Abb. 23) und scheidet sich in Tropfenform aus. Da die Wasserspalten
sich gewGhnlich an den Blattzahnchen befinden, treten dort die Wasser-
tropfen aus, wie es Abb. 24 zeigt. Selbstverstindlich hért die Wasser-
ausscheidung sofort auf, wenn der die Blitter tragende Zweig durch-
schnitten wird. Ersetzt man aber den Wurzeldruck durch einen kiinst-
lichen Druck (preft man z. B. in den Zweig Wasser mittels einer
10—20 cm hohen Quecksilbersdule hinein), so beginnt die Wasseraus-
scheidung durch die Wasserspalten aufs neue.

Wenn die Pflanzen keine Wasserspalten besitzt, so kann das aus
den Gefaflbiindeln in die Interzellularriume ausgetretene Wasser durch
gewdhnliche Spaltoffnungen ausgeschieden
werden, wie es z. B. bei den Getreidearten,

Abb. 23. Lingsschnitt eines Wasserspalts von =~ Abb. 24, Wasserauscheidung
Fuchsia hybridat. Vergroferung 109/, aus einem Blatt von Impatiens
(Nach PFEFFER.) sultani. (Nach PFEFFER.)

der Erbsen- und Bbhnenpﬂauze der Fall ist. Bei der Erbse scheidet
sich Wasser durch die Spaltéffnungen des Stengels, bei den iibrigen
Pflanzen durch die der Blitter aus.

I1. Mineralstoffe der Pflanzen.

1. Zusammensetzung der Mineralstoffe der Pflanze.

Frither wurde erwihnt, daB von den anorganischen Stoffen aufler
Wasser noch Mineralsalze in der Pflanze stets vorhanden sind (vgl.
S.16). Die Menge der nach der Verbrennung zuriickbleibenden Asche
variiert nicht nur bei verschiedenen Pflanzen, sondern auch bei ver-
schiedenen Organen; es kann sogar das gleiche Organ derselben Pflanze
wahrend verschiedener Perioden seiner Entwicklung eine ungleiche
Menge von Mineralsalzen enthalten. In den meisten Fillen betrigt
der Aschengehalt der trockenen Pflanzen 2—5%; nur bei manchen
Wasserpflanzen erreicht er 10—30%. Der gréBte Salzgehalt wird bei
Seealgen beobachtet, die nicht selten 30 — 60 % Mineralstoffe enthalten.
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Die Asche stellt in der Hauptsache ein Gemisch von phosphor-,
schwefel- und teilweise kohlensauren Salzen von K, Na, Ca, Mg und
Fe dar, an die sich noch Kieselsiure und Chlorverbindungen der ge-
nannten Metalle anschlieBen. AuBler diesen Substanzen enthilt die
Asche der Pflanzen oft kleine Mengen von Mangan und Aluminium,
auBerdem Spuren von Kupfer, Vanadium, Molybdéin, Chrom usw. Unter
passenden Bedingungen kénnen in der Asche auch gréfilere Mengen
von Zink- und sogar Bleisalzen, Spuren von Lithium, Strontium, Barium,
Bor, Arsen, Jod, Brom, Fluor u. a. vorkommen?).

Die folgende Tabelle gibt den Gehalt verschiedener Basen und
Saurenanhydride in der Asche verschiedener Pflanzen (in Gramm auf
100 g Asche) an. Die angefiihrten Zahlen sind freilich nur Durch-
schnittszahlen, die auf Grund der Ergebnisse zahlreicher chemischer
Analysen berechnet sind.

Tabelle 4. Gehalt der wichtigsten Basen und Sédureanhydride in der
Pflanzenasche, ausgedriickt in Gramm auf 100 g Asche.

I ]

Pllanzen- | 1.0 | Na,0 | Ca0 ! MgO | Fe,0,| P,0, | SO, | 8i0, | 0l
Weizensamen | 30,3 | 1,7 | 2,8 |1L9 | 05 489 @ 13 | 14 | 05
Kartoffel- ! !

knollen . 60,1 2,9 | 26 | 49 1,1 | 16,8 6,5 2,0 3,5
Zuckerriibe . | 53,1 8,9 i 6,1 ! 7,8 1,1 | 12,2 4,2 2,3 4,8
Tabakblitter 29,1 3,2 | 36,0 73 1,9 4,6 6,1 5,8 6,7
Seealge Fucus | 15,0 | 24,5 i 9,8 7,1 0,3 1,3 1,2 1,3 | 15,0
Steinpilze . | 57,7 | 0,9 | 59 2,4 1,0 | 26,0 8,4 |wenig| 3,5
Tuberkel- |

bazillen . 6,3 | 13,6 | 12,6 | 11,5 |wenig| 552 |wenig| 0,6 |wenig

AuBler den angegebenen Siureanhydriden enthiilt die Pflanzenasche
oft eine bedeutende Menge von Kohlensiureanhydrid (d. h. kohlen-
sauren Salzen). So enthilt die Asche der Blitter und Stengel von
Buchweizen 15—30% CO;, die von Sonnenrose 14,3%, von Roggen
12—15% usw. Die Pflanzenasche dient als Ausgangsprodukt bei der
Darstellung von Pottasche (K2COs).

Aus der angefilhrten Tabelle ist zu ersehen, dafl der Gehalt ein-
zelner Elemente in der Asche verschiedener Pflanzen bei weitem nicht
gleich ist. Es sei auflerdem darauf aufmerksam gemacht, dafl die Asche
einiger Pflanzenarten eine bedeutende Menge derjenigen Elemente ent-
halten kann, welche bei der Mehrzahl der iibrigen Pflanzen fehlen oder
nur in Spuren vorkommen. So enthilt z. B. die Asche einiger Bérlapp-
gewichse (Lycopodium alpinum, clavatum u. a.) 10 —33 % Aluminium-
oxyd, das in der Asche der meisten anderen Pflanzen 0,3 % nicht iiber-
trifft (gewohnlich nur 0,1% oder weniger). Die Asche von Buchen
(Fagus silvatica), Teepflanzen (Thea viridis) und Wassernuf} (Trapa natans)

1) In der Asche einiger Pflanzen wurden auflerdem mnoch Spuren von Ru-
bidium, Cisium, Kobalt, Nickel, Quecksilber, Silber, Gold, Zinn, Titan und
Thallium gefunden.
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enthilt 7—15% Mangan (Mn3;0,), wihrend dieses Element in der Pflan-
zenasche gewohnlich fehlt oder nur in sehr geringen Quantitdten vor-
kommt.

Bei der Beurteilung der Angaben chemischer Analysen darf man nie
vergessen, da die Mineralsubstanzen der Asche und die der lebenden
Pflanze voneinander verschieden sein kénnen. So verwandelt sich Sal-
peter, das im Zellsaft lebender Pflanzen vorhanden sein kann, beim
Verbrennen der Pflanzen in Salze anderer bestindigerer Siuren (z. B. in
Sulfate und Phosphate), wihrend Ammoniumsalze dabei in Dampf ver-
wandelt werden. Andererseits bildet sich ein Teil der Schwefel- und
Phosphorstiure der Asche aus organischen Stoffen, die Schwefel und
Phosphor enthalten, wihrend der grofite Teil der kohlensauren Salze
der Asche sich aus Salzen verschiedener organischer Sduren bildet.
Mineralsalze einer lebenden Pflanze kann man also nur durch eine
chemische Analyse der Pflanzensifte oder der Extrakte bestimmen, die
durch Behandlung trockener Pflanzen mit Wasser oder Siuren er-
halten werden. Leider sind solche Analysen nur selten gemacht
worden und auBlerdem beziehen sie sich in der Hauptsache auf die
Arzpeipflanzen.

Um Mineralsalze lebender Pflanzen qualitativ zu untersuchen, be-
dient man sich gew6hnlich einer mikrochemischen Analyse. Man bringt
mikroskopische Schnitte der zu untersuchenden Gewebe oder Tropfen
des Zellsafts auf einen Objekttriger und unterwirft sie der Einwirkung
verschiedener Reagentien, die mit Salzen bestimmter Metalle und Siuren
Niederschliage ergeben, welche unter dem Mikroskop durch ihre krystalli-
nische Struktur gekennzeichnet sind?). Solche Untersuchungen zeigten,
dafl Planzensifte fast immer Kaliumsalpeter und Kaliumphosphat ent-
halten; auBlerdem werden in denselben oft Chlorkalium und -natrium,
saures Calcium- und Magnesiumphosphat, Kalium-, Natrium-, Calcium-
und Magnesiumsulfat und auch Ammoniumsalze gefunden. In ein-
zelnen Fillen hat der Zellsaft alkalische Reaktion, die durch kohlen-
saures Kalium bedingt ist, meistenteils reagiert er aber mehr oder
minder sauer.

Einige Pflanzen enthalten im Zellsaft saures kohlensaures Calcium,
das leicht CO: verliert und sich in unlGslichen kohlensauren Kalk
{Calciumcarbonat) verwandelt; durch dieses Salz sind oft Zellhdute von
Algen (besonders’ von Seealgen) imprigniert (verkalkt), die 80 bis 96 %
Kalk enthalten kénnen. Die Zellhdute einiger Pflanzen sind mit Kiesel-
sdure durchtrankt; in der Asche von Schachtelhalmen (Equisetum) und
Getreidearten findet sich 60 —70% Kieselsiure.

1) Man verwendet z. B. fiir den Nachweis von Kaliumsalzen Chlorplatin
(PtCl,), das mit diesen Salzen Krystalle von Kaliumplatinchlorid ergibt. Fiir den
Nachweis von Calciumsalzen setzt man Schwefelsiure zur Fliissigkeit hinzu und
148t das Préparat etwas trocknen: am Tropfenrande bilden sich nadelférmige
Krystalle von Gips. Mg wird durch Natriumphosphat und Ammoniak nach-
gewiesen (Krystalle von Magnesium-Ammoniumphosphat) usw.

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 6
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2, Herkunft der Mineralstoffe der Pflanzen.

Zur Zeit zweifelt niemand daran, daB alle in der Pflanze befind-
lichen Mineralsubstanzen in dieselbe aus der AuBlenwelt eingedrungen
sind. Die Frage iiber die Herkunft der Mineralstoffe der Pflanzen wurde
aber nicht immer so einfach beantwortet. Aus der Einleitung wissen
wir, daB die Anhinger der vitalistischen Theorie des Lebens die Ent-
stehung chemischer Verbindungen im Organismus der Lebenskraft zu-
schrieben. Im Jahre 1800 kiindigte die Berliner Akademie der Wissen-
schaften eine Aussprache iiber die Frage der Herkunft von Mineral-
stoffen in der Pflanze an und belohnte mit erstem Preis das Werk,
das als bewiesen betrachtete, daB die Mineralstoffe der Pflanze durch
die Lebenskraft aus Luft und Wasser erschaffen werden. Nach 42 Jahren
wurde jedoch dieselbe Frage, welche von der Gottinger Akademie auf-
gestellt worden war, im Sinne unserer jetzigen Ansichten beantwortet.
WiEGMANN und PoLSTORFF bewiesen die Unmoéglichkeit der Bildung
von Mineralstoffen aus Luft und Wasser durch die Kultur der Pflanzen
in kiinstlichen Bdden, die keine Salze enthielten, z. B. in ausgegliilhtem
Sand oder in einem Boden aus zerschnittenem Platindraht usw. Die
in solchen Béden gewachsenen Pflanzen enthielten eine ganz gleiche
Aschenmenge wie der Samen.

Nachdem die Herkunft der Mineralsalze der Pflanze erklirt war,
machte man den Versuch, eine Pflanze zu ziichten, die keine Mineral-
stoffe enthalt. Dieser Versuch gelang nicht: Mineralstoffe stellen offen-
bar ein ebenso wichtiges Nihrmaterial der Pflanze dar, wie es das
Wasser ist.

3. Bedeutung der Mineralstoffe als Nihrstoffe.

Die Notwendigkeit der Anwesenheit von Salzen im Boden fiir eine
normale Entwicklung der Pflanze war schon am Anfang des XIX. Jahr-
hunderts den bedeutendsten Naturforschern klar. Diese Notwendigkeit
wurde aber erst in der zweiten Hilfte des genannten Jahrhunderts
allgemein anerkannt?).

Versuche, in welchen Sand, der durch Kochen mit Siuren von
seinen Beimengungen befreit wurde, Pulver aus Bergkrystallen und
Kohle als kiinstliche Boden dienten, zeigten dann, daf3 eine normale
Entwicklung der Pflanze nur bei der Anwesenheit der in der Asche
befindlichen Salze im Boden moglich ist. Es zeigte sich zugleich, daB
nicht alle Bestandteile der Asche notwendig sind und die Pflanzen
gich z. B. in einem Boden, der keine Natriumsalze enthilt, normal
entwickeln. Die Bedeutung der Chlorverbindungen fiir die Pflanze war
zweifelhaft. Andererseits mute man zu den kiinstlichen Béden noch
Salpeter zusetzen, um das Wachstum der Pflanze zu ermdglichen, was
iibrigens auch vollkommen verstandlich ist, weil die EiweiBkorper der

1) Schon in den Werken von SENEBIER (1800) und SAUSSURE (1804) treffen
wir Hinweise auf die Notwendigkeit der Aschenstoffe fiir die Pflanze; SPRENGEL
(1837) wies darauf hin, daB nicht alle Aschenstoffe notwendig sind. Eine aus-
fiihrlichere Behandlung der Frage verdanken wir BoussiNncAULT (1837 und 1860).
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Pflanze stickstoffhaltige Stoffe sind?). Die ausschlaggebende Bedeutung
fiir die Feststellung des Nahrwerts einzelner Mineralstoffe fiir die Pflanze
hatte die Methode der Wasserkultur der Pflanzen.

Diese Art der Kultur wurde zuerst von SacHS (1858) und Knop
(1861) vorgeschlagen und besteht darin, daf man die Pflanzen veranlafit,
ihre Wurzeln nicht in der Erde, sondern in Wasser zu entwickeln, dem
alle notwendigen Mineralstoffe zugesetzt worden sind. Man lafit die
Samen gewéhnlich in nassen Sigespénen oder
Papier aufkeimen; dann befestigt man jeden
Samen (mit Watte) an der runden Offnung
eines lackierten Zinkdeckels iiber einem mit
Salzlosung gefiillten Glaszylinder so, daB die
Keimwurzel in die Lésung taucht. Blist man
von Zeit zu Zeit Luft in die Losung ein, so
geht die Entwicklung der Pflanze vollkommen
normal vor sich, wie es z. B. auf Abb. 25, I
zu sehen ist. Die Salzlosung darf aber nicht
mehr als 2—5 g Salze im Liter enthalten,
sonst ist ihr osmotischer Druck zu hoch und
die Wasseraufnahme, und also auch das Wachs-
tum der Pflanze findet zu langsam statt. Um
die Entwicklung von Algen in der Losung zu
vermeiden, bedeckt man den Glaszylinder mit
schwarzem Papier oder Tuch; die Entwicklung
von Bakterien, die manchmal eine Faulnis der
Waurzel bedingen, wird durch eine schwache
Anstiuerung der Losung mit Phosphorsiure be-
seitigt.

Die Versuche von SacHS und Kwop, in
welchen die Wasserkultur auf die Erforschung
des Niahrwerts einzelner Mineralsalze ange-
wendet wurde, zeigten, dall auBer den sal-
petersauren Salzen auch phosphorsaure und
schwefelsaure Salze von Kalium, Magnesium, Abb.25. Wasserkulturvon
Calcium und Eisen fiir die Entwicklung der Buchweizen in einer voll-
Pflanzen durchaus notwendig sind, wihrend Stdndigen Losung (/) und

. . I . in einer Losung, die keine
Natriumsalze, Chlor- und Kieselsdureverbin- Kaliumionen enthilt.
dungen sich als iiberfliissig erwiesen. Aufler- (Nach Jost.)
dem zeigten die erwihnten Versuche, daB es
vollkommen gleichgiiltig ist, mit welchen Siuren die geannnten Me-
talle verbunden sind; notwendig ist nur, daB die in der Kultur-
16sung befindlichen Salze alle genannten Metalle und Séuren enthalten.
Dieses Ergebnis ist vom Standpunkt der physikalischen Chemie aus
vollkommen begreiflich, weil Salze in der Lésung zu Ionen dissoziiert

1) Die Versuche iiber die Entwicklung der Pflanzen in kiinstlichen Boden
wurden von SALM-HORSTMAR (1856) gemacht. Spiter gebrauchte dieselbe Methode
auch HELLRIEGEL (1868).

6%
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sind (vgl. S. 25) und die letzteren gerade diejenigen Bestandteile der
Salze sind, welche an chemischen Reaktionen beteiligt sind. Nach
dem Eindringen in die Zelle wirken also die fiir die Pflanze not-
wendigen Salze in der Hauptsache durch ihre Ionen: K, Mg, Ca, Fe,
NO3, SO4 und P04

Bei der Anfertigung der Kulturldsungen mull man beachten, dafl Eisen-
salze nur in sehr kleinen Konzentrationen ungiftig sind. Man setzt
daher der Kulturldsung entweder schwer l5sliches Eisenphosphat oder
1—2 Tropfen einer 10proz. Lésung jvon Eisenchlorid zu. Die ein-
fachsten und gebrduchlichsten Ldsungen sind die zwei folgenden:

1. Lésung von Kxor. 2. Lésung von CroNE.
1000 ccm Wasser 1000 ccm Wasser

1, g KQ 1g KNO,

Ha s KH,PO, Ha s MgSO,

o s Mg80, o CaS0,

2 2 Ca‘(NO3)2 1/4 2 Ca’S(PO4)2
Ein Tropfen einer Y, FePO,
10proz. Lésung von FeCl, (Die Reaktion der Losung ist
(Die Reaktion der Loésung ist neutral.)

schwach sauer.)

Bei Verwendung der angegebenen Lésungen zur Wasserkultur ent-
wickeln sich die Pflanzen vollkommen normal und bilden normale
Blitten und Friichte. Fehlt aber nur ein einziges der notwendigen
Ionen, so hort das Wachstum der Pflanze bald auf und dieselbe geht
schlieBlich zugrunde. Auf der Abb. 25 (S. 83) ist die Wasserkultur von
Buchweizen in einer vollstindigen Losung (I) und in einer Losung, die
keine Kaliumionen enthielt (statt KNO; und KH:PO, enthielt sie
NaNO; und NaH;PO,), zu sehen. Der Unterschied zwischen beiden
Pflanzen ist auffallend, trotzdem die Buchweizensamen eine kleine
Menge von Kaliumsalzen enthalten (ungefihr 0,5 %). In einem ihn-
lichen Versuche vermehrte sich die trockene Substanz der Pflanze bei

der Kultur: .
in einer vollstindigen L&sung auf das 138 fache

bei Abwesenheit von K w2 2 5,
2 ”» ” Ca’ 9 2” 1’3 2
2 ” 2 Mg 2 ” 5’1 2
” ” 2 Fe » 2 7’3 2
2 » ” P " tE] 6’5 ”
2 ” ” S 2 ” 35,4 2

Bei der Kultur der Pflanzen bei Abwesenheit von Fe wird aufler
einer schwachen Entwicklung eine allméhliche Sistierung der Chloro-
phyllbildung beobachtet, so daBl nur die untersten Blitter der Pflanzen
griin sind (sie erhielten Fe aus dem Samen), wihrend die anderen
Blatter gelblich aussehen. Setzt man aber etwas Fe zur Kulturlésung
zu, so werden die Blitter wieder normal griin.

Wie alle hoéheren Pflanzen, so bedurfen auch die niedrigen chloro-
phyllosen Pflanzen, z. B. Bakterien, Hefen, Schimmelpilze usw. der-
selben Ionen zu ihrer normalen Entwicklung. Eine Ausnahme macht
Ca; dessen Abwesenheit {ibt keine Wirkung auf das Wachstum und die
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Vermehrung dieser Pflanzen aus. Kultiviert man sie in kiinstlichen
Losungen, so gibt man gewdhnlich als organische Nahrung (diese
Pflanzen sind ja heterotroph, vgl. S. 17) Zuckerarten, Asparagin, Wein-
sdure u. a.; statt Salpeter verwendet man Ammoniumsalze, die eine
bessere Entwicklung der niedrigen Pflanzen ergeben. Die einfachsten
und gebriauchlichsten Losungen sind:

Fiir Hefe und Schimmelpilze. Fir Bakterien.
1000 ccm Wasser 1000 ccm Wasser
100 g = Rohrzucker 10 g Glykose
10 ,, Weinsaures Ammonium 10 ,,  Asparagin
1, KH,PO, 1, K,HPO,
1 » MgSO4 1 1] MgSO4
Spuren von FeCl, Spuren von FeCl,
(Die Reaktion der Lésung mufl neutral  (Die Reaktion der Losung wird
oder sauer sein.) durch Zusatz von K,CO, etwas

alkalisch gemacht.)

Alle Planzen bediirfen also der Kationen K, Mg, und Fe und der
Anionen SO; und PO,; fiir chlorophyllhaltige Pflanzen ist auBerdem
noch das Kation Ca notwendig. Aber auch andere, nicht durchaus
notwendige Ionen kénnen einen Einfluf auf die Pflanzenentwicklung
ausiiben. Einige von ihnen, z. B. die Ionen von Ba, Zn, Cu, Hg u. a.
Schwermetallen depremieren das Pflanzenwachstum; andere iiben da-
gegen einen giinstigen EinfluB aus, so z. B. Cl. Sacss und Knop
empfehlen daher, zu Kulturlosungen etwas (z. B. 0,03%) KCl oder
NaCl zuzusetzen. Einige Literaturangaben machen sogar wahrschein-
lich, daBB es Pflanzen gibt, die ohne Cl keine Bliiten und Friichte ent-
wickeln (z. B. Buchweizen). Eine analoge Wirkung iibt wahrscheinlich
auch Ca auf die Entwicklung von Bakterien und Hefen aus: seine
Anwesenheit in der Kulturlosung scheint die Sporenbildung dieser
Pflanzen zu begiinstigen usw.

Einige Physiologen halten fiir sehr wahrscheinlich, daf auch Sili-
cium einen giinstigen Einfluf} auf das Pflanzenwachstum ausiiben kann.
Mit Hilfe der Wasserkultur gelingt es nicht, die Pflanzen vollkommen
von SiO: zu befreien, weil das Wasser sie aus den Winden der Glas-
gefile auslaugt. Kieselsdure bildet aber nur kolloidale Losungen in
Wasser und es wire kaum anzunehmen, daf sie an chemischen Reak-
tionen, die sich im Protoplasma abspielen, beteiligt ist. Wohl kann
sie jedoch fiir Diatomeen notwendig sein, deren Schalen mit Kiesel-
siure aullerordentlich stark imprigniert sind. Wenn diese Doppel-
schalen nicht so hart sein wiirden, wiirden sie kaum so fest ineinander
klappen kénnen.

Es muBl noch erwiahnt werden, daB Na teilweise K ersetzen kann,
wenn das letztere in der Kulturlosung oder im Boden fehlt oder nur
in ungeniigender Menge anwesend ist. Bei einzelligen blaugriinen Algen
(Cyanophyceen) konnen beide Ionen sich gegenseitig vertreten, wihrend
bei Bakterien K durch Cisium und Rubidium ersetzt werden kann
(BENECKE, 1907).
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Zum Schlusse soll noch erwihnt werden, dafl es Ionen gibt, die
in groferen Konzentrationen giftig sind und doch eine giinstige Wir-
kung auf die Pflanze ausiiben, wenn sie in kleinen Konzentrationen
in der Kulturlésung anwesend sind. So wissen wir z. B., daB das fiir
die Pflanze notwendige Eisenion in griBeren Konzentrationen giftig
ist. Die Ionen Zn und Mn sind in gréBeren Konzentrationen eben-
falls giftig, wahrend sie in niedrigen Konzentrationen die Entwicklung
von Schimmelpilzen begiinstigen.

4. Die Ursachen der physiologischen Ionenwirkung auf die Pflanze.

Wir wissen aus dem vorhergehenden Kapitel, da bestimmte Ionen
fiir die Entwicklung der Pflanze notwendig sind, so daB sie als nicht
minder wichtige Nahrstoffe als das Wasser selbst angesehen werden
miissen. Wie kann man diese groBe Bedeutung der lonen fiir das
Wachstum der Pflanze erkléren?

Die Wichtigkeit einiger Ionen ist leicht zu erklaren. So ist z. B.
SO. durchaus notwendig, weil alle Eiweikorper, die gemeinsam mit
Lipoiden die lebende Materie zusammensetzen, S enthalten (vgl. S. 45).
AuBerdem ist unter den schwefelhaltigen Ionen das Ion SO, das einzige
ungiftige. Es ist sehr wahrscheinlich, daf dieses Ion in einigen Fillen
durch organische schwefelhaltige Stoffe ersetzt werden kann; jedenfalls
entwickeln sich Bakterien in Fliissigkeiten, die als einzige Schwefel-
quelle Eiweilkorper enthalten?).

Die Notwendigkeit des Ions PO, ist auch vollkommen versténdlich,
weil Phosphorsidure einen Bestandteil der Nucleoproteide bildet, die
sowohl den Zellkern als auch das Protoplasma zusammensetzen (vgl.
S. 46 und 10). AuBlerdem enthalten einige wichtige fettartige Sub-
stanzen (Phosphatide) Phosphor.

Von den Kationen ist Mg fiir griine Pflanzen schon deshalb not-
wendig, weil das Chlorophylimolekiil Magnesium enthalt. Dieses Ion
ist aber auch fiir chlorophylllose Pflanzen notwendig, so da man ver-
muten darf, daf es an irgendwelchen chemischen Reaktionen, die fiir
das Leben notwendig sind, beteiligt ist. Mg gemeinsam mit K kommt
in groBeren Mengen in wachsenden Regionen héherer Pflanzen vor,
die viel Protoplasma enthalten. Vielleicht ist die Neubildung der
lebenden Materie selbst an die Anwesenheit dieser Ionen gebunden.
Naher kann man die Bedeutung beider Ionen zur Zeit nicht definieren.

Das Ion Fe, das nur in kleinen Quantititen in der Pflanze vor-
kommt (vgl. Tabelle S. 48), ist, wie erwdhnt, nicht nur fiir griine, son-
dern auch fiir chlorophyllose Pflanzen notwendig. Chlorophyll enthilt
kein Eisen und die Unmdglichkeit der Chlorophyllbildung bei griinen
Pflanzen, die in eisenfreien Losungen kultiviert werden, weist offenbar
nur auf irgendwelche wichtigen chemischen Reaktionen hin, die in
der lebenden Materie stattfinden und bei Abwesenheit von Eisen un-

1) Einige Bakterien (Schwefelbakterien) kénnen Schwefel auch in Form von
H,S aufnehmen, obwohl Schwefelwasserstoff fiir andere Pflanzen giftig ist.
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mdglich sind. Da die Pflanze nur einer sehr kleinen Eisenmenge be-
darf, so liegt der Gedanke nahe, daB das Eisen an irgendwelchen enzy-
matischen Prozessen, die vielleicht eine Synthese der lebenden Materie
bewirken, als Aktivator beteiligt ist (vgl. S. 48).

Die Ca-Ionen sind, wie wir wissen, nur fiir h6here Pflanzen not-
wendig, so daB sie kaum am Aufbau der lebenden Materie beteiligt
sein kénnen. Auch weist die Anwesenheit der Hauptmenge von Cal-
ciumsalzen in den erwachsenen Pflanzenorganen darauf hin, daB sie fiir
irgendwelche Funktionen der fertigen Zellen dieser Organe wichtig
sind. Die Notwendigkeit von Ca-Ionen riihrt wahrscheinlich von ihrer
entgiftenden Wirkung auf einige Siuren, die als Nebenprodukte des
Stoffwechsels entstehen, her. Calcium bildet unlosliche Salze mit mehreren
organischen Siuren, so z.B. mit giftiger Oxalssure, die bei Oxydations-
prozessen der Pflanzen entsteht: Calciumoxalat (Krystalle) ist bekannt-
lich bei hoheren Pflanzen weit verbreitet. AuBlerdem iiben Calcium-
Tonen eine entgiftende Wirkung auf einwertige Ionen (K, NHi, Na)
aus, die auf das Protoplasma koagulierend wirken. Diese antagonistische
Ionenwirkung hingt wahrscheinlich mit der gegenseitigen Verminderung
ihrer koagulierenden Eigenschaften zusammen, die auch bei Koagu-
lation anorganischer Kolloide beobachtet wird.

5. Aufnahme der Mineralstoffe durch die Pflanze.

Wie wir wissen, kénnen feste Stoffe nur in geloster Form in die
Pflanze eindringen. Mineralstoffe werden stets gemeinsam mit Wasser
aufgenommen. Bei Wasserpflanzen, Bakterien, Hefen und Schimmel-
pilzen dringen diese Stoffe durch die ganze mit Wasser benetzte Ober-
fliche der Pflanze in die Zellen ein, wihrend bei Landpflanzen die
Aufnahme der Mineralstoffe durch die in die Luft ragenden Organe
keine Bedeutung hat. Eine ausreichende Menge der notwendigen Salze
kann in die Landpflanze nur aus dem Boden eindringen.

Nur in einigen Fillen, wenn die Landpflanzen infolge ihrer beson-
deren Lebensart oder weil sie keine Wurzeln besitzen nur atmosphé-
risches Wasser aufnehmen konnen, miissen sie sich mit den in diesem
Wasser gelSsten Salzen begniigen.

Alle Mineralsalze kénnen nur auf dem Wege der Osmose zunéchst
in die oberflichlich gelagerten Zellen eindringen und sich weiter von
Zelle zu Zelle iiber die ganze Pflanze verbreiten. Aber die lebenden
Zellen verhalten sich gegen die durch sie diffundierenden Salze nicht
gleichgiiltig. Frither wurde erwihnt, dafl die in die Zellen eindringen-
den Stoffe im Protoplasma und im Zellsaft aufgespeichert werden kénnen
(vgl. S. 37).

Dieselbe Erscheinung wird auch beziiglich der in die Pflanze ein-
dringenden Salze beobachtet. Die Aufspeicherung der letzteren ist be-
sonders demonstrativ bei Wasserpflanzen zu sehen. So enthilt z. B. die
sich in Teichen entwickelnde Wasserlinse (Lemna) ungefahr 90 % Wasser
und 1% Mineralsalze (12 % der Trockensubstanz); wenn also dieselben
im Zellsaft der Pflanze einfach gelGst wiren, so wire die Konzentration
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desselben ungefahr 1%, wiahrend Teichwasser nur 0,01 —0,04 % Mineral-
substanzen enthilt. Man kann also kaum daran zweifeln, daB Salze
im Protoplasma oder im Zellsaft der genannten Pflanze aufgespeichert
sind. Die chemische Analyse der Asche dieser Pflanze zeigt zugleich,
daB verschiedene Salze in ungleichen Mengen aufgespeichert sind, wie
es aus der folgenden Zusammenstellung der Bestandteile der Asche
und der im Teichwasser gel§sten Salze zu sehen ist.

Gehalt von verschiedenen Basen und S#urenanhydriden in 100g
Asche von Lemna und in 100 g trockner Substanz von Teichwasser.

‘ K,0 IN%O Ca0 ‘ MgO er2o3 P,0, | SO, | 80, 0l
i | |
L -
Wasser . ... | 515 7,60 |4556 16,00 | 094 | 342 (10,79 | 423 | 7,99
Lemna . ... |1829 | 4,06 21,86 | 6,60 f 9,97 11,35 | 7,91 | 16,056 | 5,55

Ein anderes Beispiel der Aufspeicherung von Salzen ergeben See-
algen, die Jodmetalle (Jodide) in ihren Zellen aufspeichern. So enthilt
die Asche von Fucus serratus ungefahr 1% Jodmetalle (d. h. 0,1 %
frischen Pflanzengewichts), wihrend Seewasser nur 0,01 % Jodmetalle
in geldster Form enthilt.

Die Aufspeicherung von Mineralsalzen hingt offenbar von der An-
wesenheit bestimmter Substanzen im Protoplasma oder im Zellsaft ab;
diese Substanzen scheinen eingedrungene Salze in einen Zustand {iber-
fiihren zu koénnen, in welchem sie nicht durch das Protoplasma zu
diffundieren vermdgen. Wahrscheinlich bilden Salze Adsorptionsverbin-
dungen (vgl. Anm. Kap. 6) mit Eiweiskorpern des Protoplasmas und
des Zellsafts. Ist dieser Vorgang zu Ende, so findet die Osmose der
Mineralsalze bis zum Ausgleich jhrer Konzentrationen innerhalb und
aullerhalb der Pflanze statt.

Die Menge der adsorbierten und durch die Osmose in die Pflanze
eingedrungenen Salze vergroBert sich mit Zunahme der Konzentration
derselben im umgebenden Wasser. Infolgedessen enthalten Seepflanzen
und auf salzreichen Béden wachsende Pflanzen viel mehr Kochsalz, als
die auf gewdhnlichen salzarmen Boden wachsenden Pflanzen. Die
Pflanze vermag jedoch Nahrsalze aus sehr verdiinnten Ldsungen auf-
zunehmen (vgl. auch S. 37), wie es z. B. durch Wasserpflanzen bewiesen
wird, welche ihren Salzbedarf aus FluB- bzw. Teichwasser decken, das
nur 0,003 bis 0,05 % geloste Salze enthilt.

Wir betrachteten bis jetzt die Aufnahme der Salze durch die Pflanze
absichtlich als eine Aufnahme von ganzen Salzmolekiilen, obwohl Salze
in verdiinnten LOsungen, wie wir wissen, zu Ionen dissoziiert sind.
Frither wurde betont, daB Ionen eines Molekiils sich voneinander nur
in dem Falle entfernen kénnen, wenn ihre gegenseitige elektrische An-
ziehung durch irgendwelche Kraft (z. B. durch chemische Anziehung)
ins Gleichgewicht gesetzt wird. Begegnen aber in die Pflanze ein-
dringende Salzmolekiile anderen Elektrolyten in den Zellen, se konnen
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Tonen beider Elektrolyte ausgetauscht werden und die Erscheinung
macht den Eindruck einer Aufnahme oder Ausgabeefreier Ionen durch
die Pflanze.

Dringt z. B. NagSO. in die Wurzelzellen ein und befindet sich KCl
im Protoplasma (bzw. im Zellsaft) derselben in Form einer Adsorptions-
verbindung, so kann das Ion SOs gegen Cl ausgetauscht werden, und
da die Tonen Cl und Na in den Zellen nicht aufgespeichert werden,
so zeigt die chemische Analyse, daB die Konzentration der Na-Ionen
in der AuBlenldsung unverdndert bleibt, wahrend die Konzentration
der Cl-Ionen zunimmt und diejenige der SOsIonen abnimmt. Man
konnte also zu dem falschen Schlusse kommen, daf das Na-Ion von
NazS0; in die Pflanze nicht eindringen kann, obwohl das SOsIon in
dieselbe eindringt, und daB freie Cl-Ionen aus der Pflanze nach auflen
diffundieren konnen.

6. Aufnahme der Mineralsubstanzen durch die Wurzel.

Der Boden entsteht bekanntlich aus Mineralien, die von kiesel-
sauren Salzen allerJiir die Pflanzen notwendigen Metalle (K, Ca, Mg, Fe)
gebildet werden und die auBlerdem, als eine Beimischung, phosphor-
saure Salze derselben Metalle (Apatit, Vivianit u. a.) und Gips (CaSOq4)
enthalten. Der Boden ist also eine natiirliche Quelle von N#hrsalzen;
nach Zusatz von Salpeter enthilt er alle fiir die Pflanze notwendigen
Metalle und Siuren. Die Hauptmasse der Mineralsalze des Bodens
ist aber in Wasser unldslich und verwandelt sich unter der Einwirkung
von Bodenwasser und in demselben geldster Kohlenséure nur sehr lang-
sam in l8sliche Salze.

Nach der Behandlung von 1000 g Boden mit Wasser geht gewdhn-
lich nur 0,2—1 g Mineralsubstanzen in Losung. Bodenwasser enthilt
ebenfalls nicht mehr als 0,05 % geloste Mineralsalze, obwohl im Boden
selbst sicher mehr 16sliche Salze vorhanden sind; dieselben sind aber
an Bodenteilchen adsorbiert?).

1) Als Adsorption bezeichnet man Konzentrationséinderungen geloster Stoffe
an der Oberfliche einer Ldsung, unabhingig davon, ob diese Oberfliche an der
Grenze eines gasformigen, fliissigen oder festen Korpers entsteht. Die Kon-
zentration des geldsten Stoffes kann abnehmen (negative Adsorption) oder zu-
nehmen (positive Adsorption); im letzteren Falle kann sie so groB werden, da8
sich der geloste Stoff in fester Form ausscheidet. Einige Stoffe (z. B. Anilin-
farbstoffe, EiweiBkorper) scheiden sich an der Luftgrenze aus und bilden feste
Oberflachenhéute (,,Haptogenmembranen*). Die Mehrzahl geloster Stoffe schei-
det sich aber nur an der Grenze fester Kirper aus, wobei die Menge des sich
ausscheidenden Stoffes offenbar mit der Oberflichengréfe zunimmt, so daBl die
Adsorptionserscheinung an porésen oder feinzerteilten Korpern (z. B. Erdboden,
Kohle, Watte usw.) am besten ausgeprigt ist. Am leichtesten kann man die
Adsorption von Anilinfarbstoffen demonstrieren. Man taucht einen Streifen
von Filtrierpapier in eine 1proz. Losung von Fuchsin, Methylenblau u. a. ein,
wobei Papier dieselbe infolge der Kapillarkriifte aufsaugt; farbloses Wasser
steigt schnell empor, der Farbstoff wird aber an Papier adsorbiert. Man kann
zu demselben Zwecke Ldsungen von Farbstoffen mit Knochenkohle-Pulver
schiitteln, das die Farbstoffe adsorbiert und die Losungen entfirbt. Durch
wiederholtes Waschen mit reinem Wasser kann der adsorbierte Stoff wieder in
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Um die Adsorptionsfihigkeit des Bodens (z. B. feinen Sands) zu
demonstrieren, bringt man denselben in ein weites, 1—2 m langes
Glasrohr, dessen untere Offnung mit Leinstoff zugebunden ist und
gieBt in die obere Offnung des vertikal gestellten Rohrs eine schwache
Loésung eines Anilinfarbstoffs oder Mistextrakt. Der Farbstoff wird
durch Bodenteilchen adsorbiert und die abtropfende Iliissigkeit ist
farblos. Um den Farbstoff von Bodenteilchen wegzuwaschen, muf}
man den Boden wiederholt mit groBen Wassermengen behandeln. Da
die Adsorption an der Oberfliche der Bodenteilchen stattfindet, so
ist sie offenbar desto stérker, je groBer diese Oberfliche ist, d. h. die
Adsorptionsfihigkeit verstirkt sich mit der Verkleinerung der Boden-
teilchen (vgl. S.52): sie ist gréBer bei Lehm- und Humusbdden als
bei Sandbdden.

Die TFiltration verschiedener Losungen durch den Boden zeigt,
daBl Schwermetallsalze am stirksten durch denselben adsorbiert wer-
den; weiter folgen Alkalisalze und schlieBlich Erdalkalisalze, die am
schwichsten adsorbiert werden. Kalium- und Ammoniumsalze werden
stirker als Natriumsalze, Magnesiumsalze stirker als Calciumsalze,
Phosphate und Sulfate stirker als Nitrate und Chloride adsorbiert.
Die wiederholte Behandlung des Bodens mit verschiedenen Lésungen
zeigt auBerdem, daB stirker adsorbierbare Kationen schwicher adsor-
bierbare Kationen aus adsorbierten Salzen verdringen konnen. So
stellen sich K- und Mg-Ionen bei Behandlung des Bodens, der ad-
sorbierte Ca-Salze enthilt, an die Stelle von Ca-lonen, deren #qui-
molekulare Menge dadurch in Lésung gebracht wird.

Infolge der Adsorption enthilt der Boden stets einen Vorrat von
l6slichen Mineralsalzen, deren geringer Teil nach dem Regen oder Be-
gieBen der Pflanze mit Wasser in L&sung iibergeht und durch die
Pflanze aufgenommen wird. Die Wurzel vermag aber nicht nur ge-
loste, sondern auch ungeldste und sogar unlgsliche Salze aufzunehmen.

Die Wurzelspitze und die Wurzelhaare legen sich sehr dicht an
Bodenteilchen an und verwachsen sogar mit ibnen, so dafl die Wurzel-
haare sich nur schwierig von den Bodenteilchen befreien lassen (vgl.
Abb. 26 und S. 51 Abb. 6). Wasser, das die Zellhdute der Wurzel durch-
trinkt, kann somit auf Bodenstoffe direkt einwirken. Aus dem Proto-
plasma und Zellsaft der Wurzelzellen werden aber gewhnlich Kohlen-
sidure und vielleicht organische Séduren ausgeschieden, die neutrale unlds-

Lésung gebracht werden. Die Ursache der Adsorption liegt nach GiBBs in der
Einwirkung geloster Stoffe auf die Oberflichenspannung von Wasser. Jeder
Stoff, der dieselbe erniedrigt, soll sich an der Oberfliche der Losung sammeln
und umgekehrt. Mineralsalze erhohen jedoch die Oberflichenspannung von
Wasser und zeigen zugleich eine positive Adsorption. Man kann also in diesem
Falle die Adsorption als eine gewissermaBen chemische Bindung von Salzen
an den adsorbierenden Stoff (Adsorbent) betrachten. Das Gesagte bezieht sich
insbesondere auf die Adsorption an EiweiBkorper, die als eine chemische Ad-
sorption betrachtet werden kann. Die dabei entstehenden lockeren Verbin-
dungen zwischen EiweiBkorpern und adsorbierten Stoffen kann man als Ad-
sorptionsverbindungen bezeichnen.
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liche Phosphate und Carbonate in saure lésliche Salze verwandeln, so
z. B. CaCOs -+ CO; -+ H:0 = Ca(HC()a)z; Ca3(PO4)2 -+ 4CO; - 4H,0 =
Ca(H2POy)s + 2 Ca(HCOs)e.

Die 1osende Wirkung der Wurzel auf Mineralien, die kohlensaure
Salze von Erdalkalien enthalten (z. B. auf Dolomit, Kalk, Marmor u. a.),
wurde schon LIEBIG (1862) bekannt, der derselben eine grofie Bedeu-
tung fiir die Aufnahme von Mineralsubstanzen durch die Pflanze zu-
schrieb. Die Abb. 27 gibt einen Abdruck einer Wurzel wieder, der
sich an einem Kalkstein infolge der erwihnten 16senden Wirkung der-
selben gebildet hat. Spiter erhielt SAcHS (1865) dhnliche Bilder, wenn
er an den Boden des Topfs, in welchem eine Pflanze kultiviert wurde,
eine polierte Marmor- oder Dolomitplatte zu Beginn der Kultur brachte.

Weitere Versuche von CzAPEK (1897), PRTANISCHNIKOFF (1900 —1907),
Scavrow (1913), MITSCHERLICH (1922) u. a., in denen kiinstliche

Abb. 26. Ein mit Boden- Abb.27. In der Natur gefundene Wurzelcorrosionen
teilchen verwachsenes Wur-  auf einer Platte von Solenhofer Schiefer. Natiir-
zelhaar. (Nach Norr.) liche GréBe. (Nach PFEFFER.)

Platten verwendet wurden, die aus Gips, kohlen- und phosphorsauren
Salzen verschiedener Metalle gemacht worden waren, zeigten, daB, ob-
wohl die 16sende Wirkung der Wurzel in den meisten Féllen von einer
Ausscheidung der Kohlensiure aus der Wurzel herriihrt, einige Pflanzen
(z. B. Leguminosen) wahrscheinlich auch organische Siuren auszu-
scheiden vermogen.

7. Transport der Mineralstoffe in der Pflanze.

Aus den vorhergehenden Kapiteln wissen wir, daB die Pflanze nur
in Wasser gelGste Mineralstoffe aufnehmen kann. Nach dem Eindringen
in ihre Zellen verbreiten sich dieselben auf dem Wege der Osmose
von Zelle zu Zelle. Besitzt aber die Pflanze ein GefiBsystem, so
dringen diese Stoffe dort allmihlich ein und werden gemeinsam mit
‘Wasser nach der Transpirationsstelle transportiert. Die lebenden Zellen
des Stengels und der Blitter nehmen also ihnen notwendige. Salze
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aus der das Gefafsystem erfilllenden Losung auf (direkt oder durch
Vermittlung einer Zellenreihe). Um also die Versorgung der Stengel-
und Blattzellen mit Salzen zu untersuchen, miissen wir wissen, ob die
das Gefafisystem erfiillende Losung eine ausreichende Salzmenge ent-
halt. Eine fiir die chemische Analyse geniigende Menge dieser Losung
erhiilt man, wenn man die beim Bluten oder aus den Wasserspalten
austretende Fliissigkeit sammelt. Der Salzgehalt dieser Fliissigkeit ist
nur sehr gering, wie aus der folgenden Zusammenstellung zu ersehen ist.

Salzgehalt der beim Bluten und aus Wasserspalten ausgeschiedenen
Fliissigkeit in Prozenten.

Pflanzenname ‘ Kartoffelpflanze Birke " Mais ) Colocasia

¢

Salzgehalt ‘ 0,14 ‘ 0,07 ’ 0,03 ! 0,01

Aus der angegebenen Zusammenstellung folgt, daB der Salzgehalt
der das Gefilsystem erfilllenden Lésung nur etwas groBer als der-
jenige der BodenlGsung oder demselben gleich ist. Nehmen wir an,
daB die Wasserbewegung im GefiBisystem aufgehért hat, so kommen
wir zu dem Schlusse, daB in diesem System befindliche Salze sehr
bald durch lebende Zellen aufgenommen und verbraucht werden und
daB die weitere Versorgung der Stengel- und Blattzellen mit Salzen
praktisch aufhort, weil die Diffusion der letzteren aus dem Boden
durch die ganze Pflanze zu viel Zeit verlangt. Ein stetiger Wasser-
transport von der Wurzel zu den Blittern hat also eine grole Be-
deutung fiir die Versorgung der Pflanze mit Salzen. Dieser Trans-
port wird aber gewohnlich durch die Transpiration und nur ausnahms-
weise durch den Wurzeldruck erhalten. Die grofle Bedeutung der
Transpiration, die uns manchmal zu verschwenderisch zu sein schien,
tritt also klar hervor.

Die Geschwindigkeit der Wasserbewegung im Gefiflsystem ist so
groB, daB bei weitem nicht alle im Wasser enthaltenen Salze durch
die lebenden Stengelzellen aufgenommen werden konnen. Da aber
die Blatter wihrend der ganzen Vegetationsperiode eine sehr groBe
Wassermenge transpirieren (vgl. S. 64), so muf in den Blittern eine
Konzentrierung der fortwihrend dorthin transportierten Losung statt-
finden. Wir konnen also eine fortdauernde Erhohung des Salzgehalts
der ausgewachsenen Blitter erwarten. In der Tat enthalten die Blit-
ter stets mehr Salze, als die Wurzeln oder der Stengel, wie aus der
folgenden Zusammenstellung zu ersehen ist.

Aschengehalt in 100 g trockener Substanz der Krautpflanzen.

|
Pflanzenname i Erv};&lxgazfine Stengel Wurzel
Primula . . . . | 117 5,9 8,3
Hedera i 12,6 4,9 6,3
Lupinus . . . . 6,1 : 3,8 ‘ 4,1
Cynara 21,4 : 3,3 | 9,9
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AuBlerdem zeigt die chemische Analyse, dal die alten Blatter
immer mehr Salze enthalten als die jungen, und dafl der Salzgehalt
der Blatter bei Biumen wihrend der ganzen Vegetationsperiode fort-
wahrend zunimmt, wie es aus der folgenden Zusammenstellung zu
ersehen ist:

Aschengehalt der Bliatter in Gramm auf 1000 g frische Substanz.

Riibe (Beta vulgaris) ( Akazie (Robinia Pseudacacia) ‘ Fichte (Pinus silvestris)

Junge Blitter . 55 | 2 Mai . . ... 16,56 | Junge Blitter . . 3
Alte Blitter . 9,5 ‘ 3. Juni. . . . . 27,82 | 4Jahrealte Blitter 19
— | 7. September . . 36,41 —

— i 13. Oktober . . . 52,36 —

Obwohl der Stengel und die Wurzeln der Krautpflanzen weniger
Salze als die Blatter enthalten, so ist doch ihr Salzgehalt verhiltnis-
miafig hoch, weil diese Organe bei Krautpflanzen in der Hauptsache
aus lebenden Zellen bestehen, welche in ihrem Protoplasma und Zell-
saft Salze aufspeichern kénnen (vgl. S. 37). Nach dem Absterben der
Zellen, welches das sekundire Wachstum der Pflanzen begleitet, werden
die im Protoplasma und im Zellsaft befindlichen Salze frei und durch
den Wasserstrom hingerissen. Infolgedessen enthilt der Stamm der
Biume viel weniger Salze, als der Stengel der Krautpflanzen und diese
Salze befinden sich in der Hauptsache in lebenden Zellen der Rinde
und des Cambiums, wihrend das fast ausschlieBlich aus toten Zellen
bestehende Holz nur geringe Salzmengen enthilt. So ergibt z. B.
trockene Substanz der Rinde bei der Rottanne 1%, beim Ahorn 8,5%
und bei der Eiche 3,8% Asche, wihrend trockene Substanz des Holzes
der genannten Pflanzen nach der Verbrennung nur 0,3 —0,6% Asche
zuriickliBt. Je mehr Zellen der Rinde abgestorben sind, desto weniger
Salze enthdlt dieselbe. So ergibt z. B. trockene Substanz der Rinde
der Rottanne in jungen Zweigen 2—3% Asche, diejenige in einem
hundertjéhrigen Stamme 1,4% und diejenige in einem zweihundert-
jahrigen Stamm nur 0,94 % Asche.

Was nun den Gehalt einzelner Salze in verschiedenen Teilen der
Pflanze anbetrifft, so sind die Literaturangaben dariiber nur mangel-
haft. Man kann aber als feststehend betrachten, daf gewdhnlich min-
destens drei Viertel der Asche wachsender Blitter aus Kaliumphosphat
besteht. Mit der Zeit (ungefidhr bis zu Anfang Juni) vergréBert sich der
Gehalt der Alkalisalze und Phosphate in den Blittern, erreicht aber
bald sein Maximum, wihrend der Gehalt an CaQ fortwihrend zu-
nimmt. So enthielten z. B. 500 Blitter einer Platane im Juni 1,5 g
K20 und 2,56 g CaO, im Juli 2 g K20 und im Herbst 2 g K20 und
9 g CaO.

Nach dem Absterben der Zellen werden hauptsichlich nur in Wasser,
gut 1sliche Salze (z. B. Alkalisalze) durch den Wasserstrom hingerissen,
wihrend schwerldsliche Salze in den Zellen zuriickbleiben. Infolge-
dessen enthdlt das Holz und die Rinde alter Biume in der Haupt-
sache nur CaCO; (3/4 Asche).
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8. Ausscheidung der Mineralstoffe durch die Pflanze.
Erschopfung des Bodens.

Mineralsalze werden gewShnlich im geldsten Zustand ausgeschieden.
Wir wissen schon, dal sich beim Bluten ausscheidende Fliissigkeit
0,03—0,17% Salze enthilt; etwas mehr enthilt die Losung, die von
Pilobolus abgesondert wird (vgl. S. 77), deren Salzgehalt zu 0,5% ge-
schatzt wird. Unter geldsten Salzen sind K2:COs, Na,COs, KCl, NaCl,
Ca(HCOs)z, NasSOq u. a. zu nennen. AuBerdem scheiden einige auf Salz-
boden wachsende Pflanzen mit ihren Wasserdriisen eine bedeutende
Menge von Kochsalz aus.

Die Menge von Mineralsalzen, die durch Wasserspalten und Haare
hoéherer Pflanzen ausgeschieden wird, ist freilich so gering, dafl ein
solcher Salzverlust keinen merklichen Einfluf auf den Salzgehalt der
Pflanze ausiiben kann. Ein bedeutender Salzverlust findet aber beim
Abwerfen der Bliatter der Baume im Herbst oder beim Absterben der
Luftteile der mehrjihrigen Krautpflanzen im Winter statt. Die ab-
gestorbenen Teile behalten fast alle ihre Salze auBer phosphorsauren
Alkalien, deren Gehalt kurz vor dem Abwerfen der Blitter (wahrschein-
lich infolge des Absterbens einer Anzahl der Zellen) abnimmt. Im
Friihling miissen also die genannten Pflanzen ihre Salzspeicherung von
neuem anfangen.

Die abgeworfenen Pflanzenreste unterliegen einer ziemlich raschen
Faulnis, so dal die in denselben enthaltenen Salze wieder frei werden
und in den Boden iibergehen. Auflerdem werden unter der Einwirkung
von CO; und Wasser unldsliche Mineralstoffe des Bodens allméhlich in
l6sliche Salze verwandelt. Trotz der Auswaschung dieser Salze durch
den Regen, nimmt also der Gehalt der fiir die Pflanze notwendigen
Salze unter natiirlichen Bedingungen im Boden nicht ab, sondern ver-
groBert sich sogar mit der Zeit.

Ganz anders ist der Salzgehalt des Bodens bei kiinstlicher Kultur
der Pflanzen. Mit der Ernte wird vom Felde ein sehr grofler Vorrat
von Mineralsalzen weggenommen. So wird z. B. mit der Roggenernte
von jedem Hektar jihrlich ungefihr 30 kg KO, 10 kg CaO, 8 kg MgO,
8 kg P205 und 4 kg SO:; (auBler Salpeter) entnommen, so dal auch
ein sehr fruchtbarer Boden bei kiinstlicher Pflanzenkultur schnell er-
schopft wird.

Da der Boden besonders arm an salpeter- und phosphorsauren
Salzen ist, so bezieht sich die erwdhnte Erschépfung des Bodens vor
allem auf die genannten Salze. Infolgedessen mufl derselbe gediingt
werden, d. h. man muB in denselben verschiedene organische Reste,
die viel Stickstoff und Phosphor enthalten (z. B. Mist), oder auBlerdem
noch Salpeter, Calciumphosphat, unlosliches Cas(POq) (Phosphorit) oder
16sliches CaHPO. (Superphosphat), einfilhren. Enthilt aber der Boden
zu wenig Kalium, so filhrt man ihm auch Mineralien zu, die dieses
Element enthalten (z. B. Karnallit, Kainit u. a.). Nur auf diese Weise
1aBt sich der Boden vor einer Erschopfung bewahren.
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III. Organische Stoffe der Pflanze.

1. Zusammensetzung der organischen Stoffe der Pflanze.

Wir wissen aus der ersten Hilfte dieses Teils, daBl die Hauptmasse
der Trockensubstanz der Pflanze aus organischen Stoffen besteht, unter
denen die einfachsten nur C und H, die komplizierteren aulerdem O
und N und oft auch S und die kompliziertesten noch P und Metalle
enthalten kdonnen.

Die wichtigsten orgahischen Stoffe der Pflanzen kann man in
10 Gruppen einteilen:

I Gruppe. Kohlenhydrate, die gewdhnlich 50—90% der
Trockensubstanz der Pflanze ausmachen (vgl. S. 17). Zellulose bilden
gewohnlich die Zellwinde (2—50%); sie kann als Beimischung auch
Hemizellulosen enthalten, deren Menge nur bei Leguminosen und
Palmen sehr bedeutend ist. Die Zellwinde der Lupinussamen enthalten
z. B. 75%, diejenigen der Palmensamen 20—30% Hemizellulose.
Starke kommt in Knollen und Wurzeln in groBlen Mengen vor (bis
70% der Trockensubstanz), wihrend ihr Gehalt in anderen Teilen
hoherer Pflanzen nur 15—30% erreicht. Pilze, Bakterien und einige
Kormophyten enthalten keine Stirke. Bei Pilzen und Bakterien kommt
aber oft Glykogen (5—20%) vor, dessen Eigenschaften denjenigen
von Amylodextrin #hnlich sind (vgl. S. 42). Der Zelisaft der Pflanzen
enthilt gewOhnlich verschiedene Gummiarten, unter denen Inulin
bei Compositen sehr verbreitet ist und 20—50% der Trockensubstanz
ausmacht (in Knollen von Dahlia u. a.). Andere Pflanzen enthalten
Dextrine (bis 2%) und verschiedene Monosaccharide und Disac-
charide. In Zuckerriiben erreicht der Zuckergehalt 85 % der Trocken-
substanz (Saccharose), in siiBen Friichten 60—70% (Glukose und
Fruktose).

II. Gruppe. Lipoide. Fette, die zu dieser Gruppe gehéren, kom-
men in kleinen Mengen in allen Pflanzen vor (0,2—2%). Olige Samen
enthalten aber 30 —60 % Fett (vgl. auch S. 77). Fette werden stets von
verschiedenen fettartigen Substanzen begleitet, die gemeinsam mit
Fetten als Lipoide bezeichnet werden. Unter diesen Substanzen sind
Phytosterine und Phosphatide (Lecithide u. a.) iiberall, wenn auch
nur in kleinen Mengen verbreitet. Die ersteren sind Alkohole mit
einer sehr langen Kohlenstoffkette (vgl. S. 39, Anm. 2), die letzteren
sind Glyzeride (vgl. S. 43), die N und P enthalten?). Lipoide sind in
Wasser unldslich, 16sen sich dagegen in Chloroform, Ather, Benzol und

1) Lecithine stellen esterartige Verbindungen von Phosphorsiure, Glyzerin,
Cholin und Fettsduren dar. Ein Wasserstoffatom der Phosphorsiure ist gegen
Glyzerid-R%st,C(iiIn anderes Wasserstoffatom gegen Cholin-Rest ausgetauscht:

— H(OR,)- R, . :
(OH)‘PO<O—CHZEC(Hgl\%zC(Ij{I;I)zggHZ))’ wo R,- und R,-Fettsdurereste sind.
Cholin (HO)CH, - CH,N(CH,),(OH) kann man als Ammoniumhydroxyd (NH,)JOH
betrachten, in welchem 3 Wasserstoffatome durch 3 CH, und ein Wasserstoff-
atom durch CH,-CH,(OH) ersetzt sind. Alle solche Stoffe besitzen einen alka-
lischen Charakter und verbinden sich mit Siuren.
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Benzin; mehrere von ihnen l6sen sich auch in Alkohol. Zur Lipoid-
gruppe gehdren auch Wachs, Cutin und Suberin (im Kork), die teil-
weise aus sehr komplizierten Alkoholen, teilweise aus Estern von
Fettssuren bestehen. Zusammensetzung von Cutin und Suberin ist
noch nicht vollstindig bekannt.

III. Gruppe. Organische Sauren (vgl. S. 40, Anm. 1). Diese
Substanzen sind gewShnlich im Zellsaft gelost und bedingen den sauren
Geschmack der Friichte. Unter den Siuren sind die zweiwertigen bei
Pflanzen besonders stark verbreitet !). Die einfachste ist Oxalséure (Klee-
siure) COOH—COOH, deren Salze fast bei allen Chlorophyllpflanzen
vorkommen. Unlésliches Kalksalz dieser Siure bildet in den Zellen ver-
schiedenartige Krystalle (Drusen, Raphiden usw.), saures Kaliumsalz be-
dingt den sauren Geschmack der Kleeblitter. Von anderen Siuren ist
Bernsteinsaure (COOH) — CH: — CH. —(COOH) in kleinen Mengen fast iiber-
all vorhanden, wiahrend Apfelsidure (COOH)—CH.—CH(OH)—(COOH),
Weingdure (COOH)—CH(OH)—CH(OH)—(COOH) und Zitronensiure
{COOH)—CH. — C(OH)(COOH)— CH: —(COOH) den sauren Geschmack
der Friichte hervorrufen. Andere Siuren kommen nur in sehr kleinen
Mengen vor.

IV. Gruppe. Glukoside. Mit diesen Namen benennt man Ver-
bindungen von Glukose mit anderen organischen Korpern (Séuren,
Alkoholen, Aldehyden usw.). Zur Zeit sind einige Hundert Glukoside
bekannt. Das verbreitetste ist Tannin, das eine Verbindung von Gallus-
siure mit Glukose darstellt und gut in Wasser 16slich ist. Einige der
Glukoside sind giftig, z. B. Saponine, andere geben bei der Hydrolyse
Farbstoffe, z. B. Alizarin (aus der Wurzel von Rubia tinctoria), oder In-
dikan, das durch Oxydation in Indigo verwandelt wird (aus Indigo-
fera tinctoria).

V. Gruppe. Atherische Ole. Diese Verbindungen bedingen die
verschiedenartigen Geriliche der Bliten und Pflanzensifte und bilden
Harze. Einige von ihnen bestehen nur aus C und H, so z. B. Terpen-
tingl, Zitrondl (Ci6Hio), Kautschuk [(C;Hs)z]y, der in Form einer feinen
Emulsion den Milchsaft der Milchpflanzen bildet. Andere Ole enthalten
aullerdem O. Zu solchen gehoren Nelkenol (CyoHi20:), Pfefferminzol
(Menthol, C1oHz00), Kiimmeldl (C10H140), Kampfer (C1oH160) usw. Bei
Liliaceen, Cruciferen u. a. kommen Substanzen vor, die x hwefelhaltige
Ole mit einem unangenehmen Geruch bilden, so z. B. Knoblauchsl
(CeH108), Senfol usw. Harze, die wahrscheinlich als Kondensations- oder
Oxydationsprodukte von #therischen Olen anzusehen sind, kommen als
Beimischungen dieser Ole vor. Nach Verdampfung derselben bleibt immer

1) Zweiwertige organische S@uren enthalten zwei Carboxyle. So ist z. B.
CH,-(COOH) eine einwertige Sidure und (COOH)- CH,(COOH) eine zweiwertige
Sdure. Der Wasserstoff eines oder beider Carboxyle kann gegen Metalle aus-
getauscht werden. Man erhélt dabei saure oder neutrale Salze. So ist z. B.
COOH—COOK saures Kaliumsalz der Oxalséiure und COOK—COOK neutrales
Kaliumsalz derselben (vgl. auch S. 40, Anm. 1).
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Harz (Harzsiuren) zuriick. Auch stickstoffhaltige therische Ole kommen
in den Pflanzen vor (z. B. Skatol-, Indol- und Antraninverbindungen).

VL. Gruppe. EiweiBkdrper (vgl. S. 44). Proteine bilden in
der Hauptsache Vorratstoffe der Samen, welche gewshnlich 10 —20%
Vitellin und 1—2% Globulin enthalten. Nur bei Bohnenpflanzen er-
reicht der Eiweillgehalt der Samen 20—40%. Proteide bilden den
wichtigsten Bestandteil des Protoplasmas. Bei Bakterien erreicht der
Proteidgehalt 60—80%, bei Plasmodien 37 % trockener Substanz.

VII. Gruppe. Aminoséuren (vgl. S. 44, Anm. 1). Bei hdheren
Pflanzen kommt besonders oft und in groBeren Mengen (10—30%
trockener Substanz) Asparagin, das Amid der Asparaginsdure, vor:
(COOH)-CH; — CH(NH2)— CO(NH:)*). In kleinen Mengen kommen auch
Phenylalanin, Tyrosin, Leucin, Arginin, Asparaginsiure, Glutaminsiure,
Glutamin u. a. vor.

VIII. Gruppe. Organische Basen?. Unter diesen Substanzen
kommen Purinbasen nur bei einigen Pflanzenarten in gréBeren Mengen
vor, so z. B. Coffein (in Teeblittern und Kaffeebohnen 1—2% trocke-
ner Substanz) und Theobromin (in Kakaobohnen)?). In kleinen Mengen
sind bei Pflanzen auch Xanthin, Guanidin u. a. Basen gefunden worden.
Unter organischen Basen sind Alkaloide sehr giftige Substanzen, die
nur bei bestimmten Pflanzenarten vorkommen. Die bekanntesten sind
Chinin (aus der Rinde von Cinchona, bis 12 %), Cocain (aus Blittern
von Erythroxylon Coca), Atropin (aus Atropa Belladonna und Datura),
Morphin (aus Opium, das aus dem Milchsaft der Mohnpflanze darge-
stellt wird), Nicotin (aus Tabakblattern) und die stirksten aller be-
kannten Gifte: Strychnin und Brucin (aus Samen und Wurzeln von
Strychnos nux vomica, bis 5%). Zur Zeit sind mehr als 200 Alkaloide

1) Als Amide der Siuren bezeichnet man Verbindungen, die durch Ersatz
des Hydroxyls (OH) der Carboxylgruppe COOH durch die Aminogruppe NH,
entstehen. Asparaginsiure ist Aminobernsteinsiure (COOH)—CH,—CH(NH,)
—COOH.

2) Organische Basen kann man als substituiertes Ammoniak betrachten. Die
einfachsten sind Methylamin: NH,(CH,), Dimethylamin NH(CH,), und Tri-
methylamin N(CH,),. Organische Basen verbinden sich mit S#uren zu salz-
artigen Substanzen.

%) Purinbasen kann man als Abkdommlinge von Harnstoff betrachten, der
als das Diamid von Kohlenséure aufzufassen ist: Kohlensiure CO(OH),, Harn-
stoff CO(NH,),. Man kann Harnstoff auch als substituiertes Ammoniak be-
trachten, weil er basische Eigenschaften besitzt: Ammoniak NH, 4- NH,, Harn-
stoff: NH,—CO-—NH,. Zwei Molekiile Harnstoff mit einem Molekiil Glutar-
siure COOH—CH,—COOH ergeben ein Molekiil Harnsiure:

CO<§I§_20>C—NH
- *\NH_>CO.
Coffein ist reduzierte Trimethylharnsiure:
co<§(gg*’) gO>C_N(CH,,)
(CHy)—C< . >CH.
Theobromin ist reduzierte Dimethylharnsiure.
Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 7
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bekannt, aber einige von ihnen sind chemisch noch nicht untersucht,
weil sie nur in sehr kleinen Mengen vorkommen?).

IX. Gruppe. Pigmente (Farbstoffe). Diese Gruppe umfaBt Korper
verschiedener physikalischer und chemischer Eigenschaften, die im Zell-
saft und in den Chromatophoren der Pflanzen vorkommen und den
letzteren ihre griine oder bunte Farbung geben. Vereinzelt kommen
auch Pigmente vor, die Zellwinde (im Holz) durchtrinken, so firbt z. B.
Himatein das Holz des Kampeschebaumes, Santalin das des Santal-
baumes rot. Unter den im Zellsaft gel6sten Pigmenten sind Antho-
cyane, die blaue, violette und rote Firbung der Bliiten bedingen, am
besten bekannt. Nach WILLSTATTER sind sie Glukoside, die ein oder
zwei Molekiile Monosaccharide enthalten. Die gefirbten Substanzen
sind als Abkdmmlinge von gelben Pigmenten, Flavonolen aufzufassen,
von denen manche auch in gréBeren Mengen (in Form von Glucosiden)
in einigen Pflanzen vorkommen (z. B. Quercitrin, Pigment der Farbeiche
— Quercus tinctoria). Durch Reduktion dieser Pigmente erhilt man
Anthocyanidine, die mit Glukose oder anderen Monosacchariden Antho-
cyane (Anthocyanine) ergeben. Umgekehrt erhialt man durch Hydro-
lyse der letzteren Monosaccharide und Anthocyanidine; so verwandelt
sich z. B. das Cyaninchlorid der Kornblume bei der Hydrolyse in
Cyanidinchlorid und Glukose: 027H3101601 = C15H110601 + 2 Csleos.
Alle Anthocyane sind stickstofffreie Substanzen und wverbinden sich
sowohl mit Sturen als auch mit Basen zu salzartigen Verbindungen.
Die Verbindungen mit Siuren sind rot, die mit Basen sind blau, wih-
rend freie Verbindungen violett gefarbt sind.

Chromatophoren enthalten drei Pigmentarten: Karotine, Xantho-
phylle und Chlorophylle, die in Wasser unldslich, in Alkobol und Benzin
(oder Benzol) 16slich sind. Karotine sind orangerot, Xanthophylle gelb,
Chlorophylle griin. Die Chromatophoren der Mohrriibe enthalten nur
Karotin (Mohrritbe = Daucus Carota), die der gelben Bliiten enthalten
etwas Karotin und viel Xanthophyll, wihrend Chloroplasten alle drei
Pigmentarten enthalten. Hinsichtlich der chemischen Zusammensetzung
dieser Pigmente ist bekannt, dafl Karotine Kohlenwasserstoffe sind
(Karotin der Mohrriibe hat die Formel CsHse), wihrend Xanthophylle
sauerstoffhaltige Verbindungen darstellen. Chlorophylle enthalten auBler-
dem noch N und Mg; nach WILLSTATTER ist die Formel des Chloro-
phylls a: (MgN4Cs2Hz00)CO2CHs - COz - CooHse. Griine Losungen dieses
Pigments zeigen rote Fluorescenz. Die chemische Konstitution des Chloro-
phylls steht der des Hédmatins der roten Blutkorperchen nahe, weil das
aus dem ersteren durch Behandlung mit Ssuren und Alkalien darge-

1) Die chemische Konstitution der Alkoloide ist sehr kompliziert. Als ein
Beispiel sei hier die Konstitution von Atropin angegeben:

CH,—CH—CH,, CH,
v
NCH, >CH-O-OO—CH
| N
CH,—CH—CH,” \CH,OH.
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stellte Phylloporphyrin durch Oxydation Hamatinsduren ergibt, die auch
durch Oxydation aus dem durch Behandlung von Himatin mit Sauren
dargestellten Hamatoporphyrin entstehen?).

Die Chromatophoren einiger Algen enthalten auBer Chlorophyll noch
éin in Wasser lGsliches Pigment, das bei blaugriinen Algen blau (Phy-
cocyan), bei roten Algen (Rhodophyceen) rot ist (Phycoerythrin) usw.

X. Gruppe. Diese Gruppe umfafit alle organischen Verbindungen
die in sehr kleinen Mengen in allen Pflanzen anwesend sind, die aber
auch in solch geringen Mengen bedeutende chemische Einwirkungen
auf Pflanzenstoffe ausiiben koénnen. Zu diesen Substanzen gehdren
Enzyme (vgl. S. 391ff), Vitamine (oder Completine) und Toxine. Vita-
mine wirken wahrscheinlich katalytisch und beschleunigen verschiedene
chemische Reaktionen in der Pflanze. Toxine werden von Bakterien
und Pilzen ausgeschieden und wirken t6dlich auf das Protoplasma von
tierischen und pflanzlichen Zellen. Der chemische Bau dieser Korper ist
wenig bekannt, weil man sie nur in sehr kleinen Mengen erhalten kann.

In unserer Ubersicht iiber die organischen Stoffe der Pflanzen miissen
wir uns auf die Angaben der wichtigsten beschrénken; wollten wir alle
organischen Stoffe der Pflanzen aufzihlen, so wirde das zu weit fithren
und Hunderte von Seiten fiillen. Auch diese kurze Ubersicht veranlaBt
uns zu dem Schlusse, daB die organischen Stoffe der Pflanze auBer-
ordentlich verschiedenartig sind.

Schon bei der Betrachtung der Mineralsubstanzen der Pflanze wurde
betont, dal die quantitative und qualitative chemische Zusammen-
setzung nicht nur bei verschiedenen Pflanzenarten, sondern bei ver-
schiedenen Individuen ein und derselben Art variiert. Das Gesagte
bezieht sich noch mehr auf organische Stoffe der Pflanzen. So kommen
z. B. einzelne organische Substanzen bald in bestimmten Pflanzen-
familien, bald in bestimmten Pflanzenarten vor (Inulin kommt bei der
Mehrzahl von Compositen vor, Strychnin nur bei Strychnos nux vomica).
Andererseits ist die quantitative Zusammensetzung organischer Stoffe
auch bei zwei Individuen ein und derselben Art, die sich unter voll-
kommen gleichen Bedingungen entwickelt haben, nicht ganz gleich.
Verinderungen der Wachstumsbedingungen rufen oft so grofe Ver-
anderungen der quantitativen Zusammensetzung hervor, dal man bei
der Betrachtung der Angaben der chemischen Analyse manchmal denken
kann, daBl man es nicht mit zwei Individuen ein und derselben Art,
sondern mit zwei Pflanzenarten zu tun habe.

Die ungleiche qualitative Zusammensetzung organischer Stoffe ver-
schiedener Pflanzenarten beruht wahrscheinlich darauf, daB das Proto-
plasma bei verschiedenen Pflanzenarten aus verschiedenen EiweiBkérpern
und Lipoiden aufgebaut ist. Die Aminosiuren, aus denen Eiweikorper
zusammengesetzt sind, kénnen bei verschiedenen Pflanzenarten nicht nur
qualitativ ungleich sein, sondern auch in ungleicher Molekiilanzahl vor-

1) Die chemische Formel von Phylloporphyrin ist (CqHN,O0,),, die von
Hamatoporphyrin: (C,,H,;,N,0,),.

T*
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handen und in ungleicher Reihenfolge miteinander gekettet sein. In
letzter Zeit ist bei den Botanikern eine Methode der Untersuchung
der systematischen Verwandtschaft zwischen Pflanzen iiblich, die auf
einer Verschiedenheit von Eiweilkorpern bei verschiedenen Pflanzen-
arten beruht. Man impft den Saft einer zu priifenden Pflanze ins Blut
eines Kaninchens ein. Das Tier entwickelt in seinem Blut Antikorper,
die der giftigen Wirkung der EiweiSkérper der Pflanze entgegenwirken.
Die Antikorper sind verschieden bei der Einfithrung verschiedener
Eiweikorper und wirken nur auf die Eiweilkérper entgiftend, welche
ihre Entstehung hervorgerufen haben. Wenn man also demselben
Kaninchen den Saft einer anderen zu priifenden Pflanze einimpft, so
wirkt er giftig, wenn die in ihm befindlichen EiweiBkorper von denen
der ersten Pflanze verschieden sind. Wenn dagegen die Eiweilkorper
beider Pflanzen gleich sind, so iibt der Saft keine schidliche Wirkung
aus, weil seine EiweiBkorper durch die im Blute des Tieres befind-
lichen Antikorper unschédlich gemacht werden. In dieser Weise kann
man zeigen, dafl Eiweikorper verschiedener Pflanzenarten ungleich sind.

Zum SchuB sei noch darauf aufmerksam gemacht, daBl organische
Stoffe, die durch eine chemische Analyse bestimmt werden, von denen,
welche im lebenden Organismus in Wirklichkeit anwesend sind, ver-
schieden sein konnen, weil viele organische Stoffe durch Reagentien
verindert werden. Man kann z. B. behaupten, daBl organische Stoffe,
die das Protoplasma zusammensetzen, viel komplizierter gebaut sind,
als die durch die chemische Analyse desselben gefundenen Stoffe.
Diese Analyse zeigt z. B., daB das Protoplasma Lipoide und Nucleo-
proteide enthilt?). Die Unmdglichkeit der Farbung des lebenden Proto-
plasmas mit Anilinfarbstoffen und die bei der Einwirkung von an-
dsthesierenden Stoffen auf das Protoplasma erhaltenen Resultate lassen
aber vermuten, dal freie EiweiBkorper und Lipoide im lebenden Proto-
plasma nicht vorkommen, so daB man annehmen muB, dal diese Korper
in demselben miteinander verbunden sind.

2, Herkunft der organischen Stoffe der Pflanze.

Wie wir aus der Einleitung wissen, nahm die Mehrzahl der Natur-
forscher zu Ende des achtzehnten Jahrhunderts an, dal es im leben-
den Organismus eine Seele oder besondere Lebenskrifte gibt, die alle
physiologischen Erscheinungen hervorrufen und alle organischen Stoffe
erschaffen. Wir haben gehort, daB sogar das Vorhandensein der Mi-
neralstoffe in der Pflanze diesen mystischen Kriften zugeschrieben

1) Die chemische Analyse des Plasmodiums des Schleimpilzes Fuligo varians
ergibt die folgende Zusammensetzung der Trockensubstanz seines Protoplasmas:
Wasserlosliche Korper, die in der Hauptsache in Vakuolen geldst sind: Mono-
saccharide 14,2 9, , EiweiBkorper 2,2 9%, Aminosiduren, Purinbasen, Asparagin usw.
24,3 9%,. In Wasser unlosliche Stoffe sind: Nucleoproteide 32,3 9,, Nuclein-
siuren 2,5 9,, Globulin 0,59,, Lipoproteide (Plasmatin) 4,89, Fette 6,89,
Phytosterin 3,2 9,,, Phosphatide 1,3 9%,, Polysaccharide, Harze usw. 3,5 9% und
Mineralsalze 4,4 %,.
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wurde (vgl. S. 82). Man zweifelte gar nicht daran, daB die Pflanze
ihre organischen Stoffe mit Hilfe solcher Krifte aus Luft und Wasser
darzustellen vermag.

Um solche merkwiirdigen Eigenschaften der Lebenskrifte der Pflanze
zu beweisen, stellte vaN HELMONT (1648) den folgenden Versuch an:
In einen Pflanzentopf, in den man 200 Pfund trockene Erde geschiittet
hatte, pflanzte man ein 5 Pfund schweres Weidenreis ein. Der Topf
wurde durch einen Deckel vor Staub geschiitzt und die Pflanze mit
Regenwasser alle Tage begossen. Nach 5 Jahren war das Gewicht
des Reises, das sich zu einem kleinen Baum entwickelt hatte, gréBer
als 10 Pfund, wihrend die Erde im Topfe nur 2 Unzen verloren hatte.
VAN HeELMONT kam zu dem Schlusse, daB alle neu entstandenen Stoffe
durch die Pflanze aus Luft und Wasser dargestellt worden waren.

Wir wissen, daBl die kiinstliche Darstellung einiger organischer
Stoffe eine ausschlaggebende Bedeutung fiir die Entwicklung unserer
modernen physiologischen Kenntnisse hatte. Zur Zeit sind viele or-
ganische Substanzen der Pflanze kiinstlich dargestellt, so z. B. alle
Monosaccharide, Fette, organische Sduren, Aminoséuren, viele orga-
nische Basen (auch einige Alkaloide), mehrere Glukoside, viele dtherische
Ole und einige Pigmente (Alizarin, Indigo, Anthocyane). Obwohl bei
weitem nicht alle organischen Stoffe der Pflanze synthetisch dargestellt
sind, so beweisen doch die aufgezihlten Synthesen, dafl die Bildung
organischer Stoffe keiner besonderen mystischen Krifte bedarf. M&gen
organische Substanzen der Pflanze auch auBlerordentlich kompliziert
gebaut sein, so kénnen sie doch nur auf dem Wege chemischer Re-
aktionen aus Stoffen entstanden sein, welche alle diese Substanzen
aufbauenden Elemente enthalten. Solche Reaktionen sind freilich sehr
kompliziert und verschiedenartig, und wir kénnen zur Zeit oft nur
Hypothesen beziiglich ihres Verlaufs aussprechen; wir hoffen aber,
daB sie allmihlich ihre Erklirung finden werden. Die Aufgabe der
modernen Pflanzenphysiologie ist es gerade, diese Reaktionen zu er-
klaren und die sie hervorrufenden Reagentien zu erforschen.

Was nun den Versuch von vaN HELMONT anbelangt, so war er
richtig angestellt und beweist, dafl die Pflanze alle ihre organischen
Stoffe aus Luft, Wasser und Bodenbestandteilen aufzubauen vermag.
Zu jener Zeit aber, als der genannte Gelehrte seinen beriithmten Ver-
such anstellte, wuBBte man gar nicht, da es in der Luft einen Be-
standteil gibt, der das Grundelement aller organischen Verbindungen
enthilt. Dieser Bestandteil ist CO.. Wir konnen aber jetzt die Ver-
suchsergebnisse von vAN HELMONT etwas anders formulieren: jede
chlorophyllhaltige Pflanze vermag alle ihre organischen Substanzen aus
Kohlensiduregas, Wasser und Bodenbestandteilen aufzubauen.

Andererseits wissen wir, daB heterotrophe Pflanzen, die kein Chloro-
phyll enthalten, diese Fihigkeit nicht besitzen und organische Nahrung
brauchen. Diese Nahrung kann aber bisweilen nur aus einer einzigen
organischen Verbindung bestehen und doch vermag die Pflanze aus
derselben alle ihre organischen Stoffe aufzubauen. Chemische Reaktionen,
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welche in heterotrophen Pflanzen stattfinden, sind also nicht minder
kompliziert als diejenigen, die sich in autotrophen Pflanzen abspielen.

Wir wissen schon aus der Einleitung, daf der Stoffwechsel nur in
denjenigen Zellen der Pflanze méglich ist, welche die lebende Materie
enthalten, und daB diese Materie das einzige Laboratorium der Pflanze
darstellt, wo alle oben erwidhnten chemischen Reaktionen stattfinden
konnen. Dieses Laboratorium ist unseren Laboratorien insofern nicht
dhnlich, als alle in ihm stattfindenden chemischen Reaktionen bei ge-
wohnlicher Zimmertemperatur verlaufen und bei der Darstellung ver-
schiedenartiger Verbindungen in ihm keine Krystallisation oder Destil-
lation verwendet wird.

Betrachten wir den Stoffwechsel der autotrophen Pflanzen, so finden
wir, daf} sie bei der Synthese ihrer organischen Verbindungen ent-
weder Lichtenergie oder chemische Energie ausniitzen. Sie bauen also
ihre Stoffe auf dem Wege der Photosynthese oder der Chemosynthese,
die wir in den folgenden Kapiteln eingehend betrachten werden.

Was nun die heterotrophen Pflanzen anbelangt, so nehmen sie
ihre organischen Stoffe entweder aus lebenden Organismen auf und
werden dann als Parasiten bezeichnet, oder sie nehmen diese Stoffe
aus abgestorbenen Organismen oder aus Substanzen auf, welche aus
denselben entstanden sind, und werden in diesem Falle als Sapro-
phyten bezeichnet.

Den fiir die Bildung von Eiweiflkorpern und anderen Stoffen notigen
Stickstoff nehmen die Pflanzen entweder direkt aus der Luft, oder
aus dem Boden (in Form stickstoffhaltiger Mineralsubstanzen), oder
schlieBlich aus organischen Stoffen auf. In den folgenden Kapitein
betrachten wir nacheinander alle diese Wege des Aufbaus organischer
Substanzen in der Pflanze.

3. Bildung der organischen Stoffe der Pflanze auf dem Wege
der Photosynthese.

PRISTLEY (1772), der den Sauerstoff entdeckte, beobachtete zum
ersten Male, dafl die Pflanzen die durch die Tiere verdorbene Luft
»reinigen, d. h. sie wieder fir die Atmung und Verbrennung taug-
lich machen. Die Untersuchung der Gasblischen, die sich an der
Oberfliche der im Lichte befindlichen Wasserpflanzen ausscheiden, ver-
anlafte den genannten Forscher zu dem Schlusse, daf die Pflanzen
eine ,deflogistonisierte“ Luft, d. h. Sauerstoff, ausscheiden.

Bald nach der erwihnten Entdeckung zeigte INGENHOUSZ (1779),
daB die ,deflogistonisierte Luft nur durch griine Pflanzenteile und
nur im Lichte ausgeschieden wird. Die Ursache dieser Kigenschaft
griner Pflanzenteile wurde bald von SENEBIER (1783) erklart; dieser
kam zu dem Schlusse, daf griine Pflanzen Kohlenstiure im Lichte ab-
sorbieren, wobei Sauerstoff frei wird, wihrend Kohlenstoff mit Wasser
organische Verbindungen bildet. Sowohl INGENHOUSZ als auch SENE-
BIER stellten jedoch ihre Versuche nur an Wasserpflanzén an; der zu-
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letzt genannte Forscher nahm auBerdem an, daf auch Landpflanzen
Kohlensiure aus dem Boden oder der Luft aufnehmen.

Erst nach zwanzig Jahren bewies SAUSSURE (1804), daf Land-
pflanzen Kohlensiuregas aus der Luft aufnehmen und daf diese Pflan-
zen die fiir das Leben nétigen organischen Substanzen nur aus dem
Kohlenstoff des genannten Gases bilden kénnen. Die Versuche SAUs-
SURES erwiesen, daf} die Entwicklung der griinen Pflanzen nur in einer
kohlenséurehaltigen Atmosphére moglich ist.

Die Zersetzung von CO: durch die
griinen Pflanzen kann man am einfach-
sten an Wasserpflanzen demonstrieren.

Schneidet man den Stengel der Was-
serpflanze Elodea canadensis in der
Nahe der Wurzel ab und befestigt man
die Pflanze in einem mit Wasser ge-
filllten Glaszylinder so, daB der durch-
schnittene Stengelteil oben ist, so be-
obachtet man bei einer guten Beleuch-
tung einen ununterbrochenen Austritt
kleiner Gasblaschen aus den durch-
schnitttenen Luftgingen des Stengels
der Pflanze (vgl. Abb. 28). Das aus-
geschiedene Gas kann man in ein Re-
agenzglas aufsammeln, wie es auf der
Abbildung zu sehen ist. Die Erschei-
nung ist folgendermafien zu erkliren.

InWasser geloste Kohlenssure dringt
auf dem Wege der Osmose durch die
dulleren Zellwinde ins Zellinnere der
Pflanze ein, wo seine Assimilation statt-
findet (vgl. S. 15). Der befreite Sauer-
stoff, der nur schwer in Wasser 16s- 1 o5 Ausscheidung der Gas-
lich ist, scheidet sich im Zellinneren pjzschen aus dem abgeschnittenen
nicht aus, weil der innere Druck in Stengel von Elodea canadensis.
der Zelle zu groB ist, diffundiert aber (Nach Norr)
durch die Zellwande teilweise in das
umgebende Wasser, teilweise in die die Blitter und den Stengel durch-
setzenden Luftginge und tritt an der Schnittfliche aus.

Setzt man zu Wasser, in dem sich Elodea befindet, etwas Kalk-
milch hinzu, die in Wasser geldstes COz bindet, so hort die Ausschei-
dung der Blaschen sofort auf; sie beginnt aber wieder, wenn Kohlen-
sauregas durch das Wasser geblasen wird. Die Ausscheidung der Blis-
chen hort ebenfalls auf, wenn die Pflanze verdunkelt wird.

Um das durch Wasserpflanzen wihrend der Belichtung ausge-
schiedene Gas chemisch zu untersuchen, bringt man eine gréfere Menge
derselben in einen mit Wasser gefiillten Glaszylinder ein, in dessen
oberen Teil ein mit Wasser gefiillter und mit einem Hahn (k) versehener
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Trichter (f) befestigt ist (vgl. Abb. 29). Nach einigen Stunden sammelt
sich das ausgeschiedene Gas in dem Trichter, und man kann sich
von seinem Sauerstoffgehalt dadurch iiberzeugen, dafl man den Trich-
ter in Wasser taucht, den Hahn aufdreht und zugleich eine gliithende
Kohle vor die Hahnéffnung hilt. Das Erscheinen einer Flamme weist
auf Sauerstoff hin. Die chemische Analyse zeigt, dal das ausgeschie-
dene Gas nicht reiner Sauerstoff ist, sondern nur 25—85% O, ent-
halt, weil im Wasser und in den groferen Luftgingen der Wasser-
pflanzen aufler Sauerstoff auch Stickstoff vorhanden ist, der durch den
ausgeschiedenen Sauerstoff mitgerissen wird.

Um also den Gaswechsel der {
griinen Pflanzen bei Belichtung "
quantitativ zu bestimmen, muf}
man mit Landpflanzen experi-
mentieren. Man bringt eine kleine
Pflanze oder deren Blitter in ein :
verschlossenes Glasgefi3 und nach jd
einigen Stunden bestimmt man ':
die Zusammensetzung der im
Gefifle enthaltenen Luft mittels
einer chemischen Gasanalyse. Am
einfachsten kann man den Ver- E
such folgendermaflen anstellen. E
Ein Blatt wird mit einem Draht T
oder Hoélzchen in einem Eudio-
meter (in /10 ccm eingeteilten ~ gTU j
MeBzylinder) befestigt, der iiber AR
Quecksilber umgekippt ist, wie Abb. 30. Be-

Abb.29. DasvonWasser- o auf Abb. 30 zu sehen ist. Man Stimmung der

pflanzen ausgeschiedene . . . - Mengen der
Gas sammelt sich in Saugt mit Hilfe eines diinnen ,ssimillerten

einem Trichter. Kautschukschlauchs aus dem CO, und des
Eudiometer etwas Luft ein, so  ausgeschiede-
daB das Quecksilberniveau in demselben etwas gehoben ner;tosf?;ler-
wird; um die Luft in demselben feucht zu machen, fithrt )
man dann etwas Wasser ein, das sich iiber das Quecksilber schichtet. Man
miBt das Volumen der Luft im Eudiometer und fiihrt in das Eudio-
meter einige ccm Kohlensiuregas ein. Nachdem das Kohlensduregas
das Wasser iiber dem Quecksilber gesittigt hat, mit man das Luft-
volumen wieder und stellt den Apparat ins Sonnenlicht. Nach einigen
Stunden miBt man nochmals das Luftvolumen im Eudiometer, fiihrt
etwas Kalilauge ein, die CO: absorbiert, und wiederholt die Messung
des Luftvolumens. Der Unterschied zwischen diesen zwei Messungen
ergibt die Menge des zuriickgebliebenen Kohlensiduregases; der Ver-
gleich dieser Menge mit derjenigen der eingefiilhrten CO: ergibt die
Menge der durch das Blatt assimilierten CO;. Da das Blatt an Stelle
der assimilierten CO:. Sauerstoff ausgeschieden hat, so stellt das Luft-
volumen im Eudiometer (nach der Absorption von CO: durch Kali-
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lauge) die Summe des Volumens der vor dem Versuche im Apparat
gewesenen Luft und des durch das Blatt ausgeschiedenen Sauerstoffs dar.

Der beschriebene Versuch wurde zum ersten Male von SAUSSURE
angestellt, der zu dem Schlusse kam, daB das Volumen der durch die
Pflanze assimilierten CO. gleich ist dem Volumen des ausgeschiedenen
O:. Da im gleichen Gasvolumina eine gleiche Anzahl von Molekiilen
anwesend ist vgl. S.23, Anm.), so bedeutet das Ergebnis SAUSSURES,
daB auf jedes Molekiill CO. ein Molekil O. ausgeschieden wird, d. h.,
der ganze Sauerstoff des Kohlendioxyds wird von der Pflanze nach
auflen abgegeben. Spitere genaue Untersuchungen (BoUSSINGAULT 1868,
u. a.) zeigten, daf das Volumen des bei der Assimilation von COs
ausgeschiedenen Sauerstoffs gewohnlich um /10 bis /s groBer als das
Volumen von CO: ist. Die Erklirung dieser Erscheinung wird im
IV. Kapitel S. 156 gegeben.

Wie erwihnt, sind nur chlorophyllhaltige Pflanzen zur Assimilation
von CO: und Ausscheidung von O: bei Belichtung fahig. Durch den
folgenden Versuch kann man beweisen, daB dieser ProzeB nur in
Chloroplasten stattfindet. Bringt man eine Chloroplasten enthaltende
Zelle in eine mit ihrem Zellsaft isosmotische Zuckerlosung auf den
Objekttrager und schneidet man die Zelle entzwei, so tritt ihr Proto-
plasma in die Losung iiber. Setzt man zu der letzteren Bakterien
hinzu, die sich nur bei Anwesenheit von Sauerstoff bewegen konnen,
und bedeckt man das Priaparat mit einem Deckgliaschen, das am Rand
mit Vaseline gedichtet wird, so bewegen sich die Bakterien zunichst.
Bringt man aber das Priaparat ins Dunkle, so hért die Bewegung all-
mahlich auf, weil der Sauerstoff der Losung verbraucht worden ist.
Bringt man jetzt das Priparat wieder ins Licht, so beginnt die CO.-
Assimilation, und die Chloroplasten scheiden Sauerstoff aus, der den
Bakterien die Bewegung ermdglicht. Dieselben sammeln sich um
die Chloroplasten an und bewegen sich nur in ihrer Nihe (ENGEL-
MANN 1881).

Die lebende Materie kann also die Zersetzung von CO: nur bei
Anwesenheit von Chlorophyll hervorrufen. Die Zellen, die keine Chloro-
plasten enthalten, so z. B. die Zellen der Wurzeln und Bliiten, haben
keine Bedeutung bei der Ernahrung der griinen Pflanze durch Kohlenssure;
die Zellen der Bliatter werden aber zu diesem Prozesse nur dann fahig,
wenn in ihnen Chlorophyll entsteht. Kultiviert man normal griine
Pflanzen im Dunkeln, so bildet sich kein Chlorophyll in sich ent-
wickelnden Blittern, die infolgedessen gelblich aussehen und gewGhn-
lich als ,chlorotisch“ bezeichnet werden. Solche Blitter zeigen keine
Assimilation von CO. im Lichte; denn nur die Bildung von Chloro-
pbyll, die durch die Beleuchtung hervorgerufen wird, macht die Zer-
setzung dieses (ases moglich. (PFEFFER 1881; ZIMMERMANN 1893.)

Sehr oft bezeichnet man die Kohlensiureassimilation und die Ver-
wandlung des Kohlendioxyds in organische Stoffe im Lichte einfach
als ,, Assimilation“ oder als ,Photosynthese”. Wir betrachten jetzt die
bei diesem Prozesse entstehenden organischen Stoffe.
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4. Assimilationsprodukte.

Wie erwihnt, gibt die Pflanze den aus CO: gewonnenen Sauerstoff
nach auBlen ab, wihrend der Kohlenstoff sich in organische Stoffe ver-
wandelt, die gewShnlich als Assimilationsprodukte oder Assimilate be-
zeichnet werden. Von diesen Stoffen ist die Stirke seit langem bekannt.

In den Chloroplasten beobachtet man bekanntlich vielfach kleine
Kornchen, die sich mit Jod blau firben und sich als Stirkekdrnchen
erweisen. SACHS (1862) zeigte, dal dieselben nur unter der Einwirkung
des Lichts in den Chloroplasten entstehen, wihrend sie im Dunkeln
allmihlich verschwinden und sich in Zucker verwandeln, der in den
Zellsaft und weiter durch die Nachbarzellen in die GefaBbiindel dif-
fundiert.

Die Stirkebildung im Lichte 148t sich nach SAcHs am einfachsten
folgendermafien demonstrieren.

Entfirbt man griine Blatter in Alkohol (die Pigmente der Chloro-
plasten werden gel6st), erhitzt man sie in Wasser bis zum Sieden (Starke

bildet Kleister) und bringt
man sie in eine schwache, wis-
serige Jod16sung, so firben sich
diejenigen Blattstellen, in de-
nen Stirke anwesend ist, dun-
kelblau. SACHS verwandte
diese sogenannte Jodprobe
zum Nachweis der Stérkebil-
dung in belichteten Blattern.

Abb. 31. Eine durch die Kohlensiureassimi- Man WlederhOlE de.n Versuch
lation erhaltene Abbildung der Buchstaben ~ VOI SacHs gewdhnlich folgen-
auf einem Blatte. Erklirung im Text. dermafien:

(Nach PrErrER.) Eine Topfpflanze (im Win-
ter z. B. Primula obconica)
wird ins Dunkle gebracht. Die Stirke der Blitter verschwindet allmih-
lich und die Jodprobe fillt schlieBlich (nach 5 bis 6 Tagen) negativ aus.
Man schneidet jetzt ein Blatt der Pflanze ab, legt es mit der unteren
Seite auf ein Stiickchen nassen FlieBpapiers und umwickelt Blatt und
Papier allerseits mit Staniol, in welchem vorher einige Buchstaben
ausgeschnitten worden waren. Diese Buchstaben sollen auf die obere
Blattseite kommen. Dann stellt man das Blatt mit dem Stiel in
Wasser und beleuchtet die obere Seite mit starkem Licht (direktes
Sonnenlicht oder mit einer Glaslinse kondensiertes kiinstliches Licht).
Da Staniol fiir das Licht impermeabel ist, so werden nur diejenigen
Blatteile beleuchtet, welche den ausgeschnittenen Buchstaben entspre-
chen. Nach einigen Stunden macht man die Jodprobe und findet
Starke gerade in diesen Blatteilen, so dal man eine dunkelblaue Abbil-
dung der Buchstaben auf dem Blatt erhilt (vgl. Abb. 31).
Stérke bildet sich also in den Blittern nur im Lichte. Daf sie
aber ein Produkt der Assimilation des Kohlendioxyds darstellt, wird
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dadurch bewiesen, daB sie in einer von diesem Gas befreiten Atmosphire
trotz einer starken Belichtung nie erscheint. Den Versuch kann man
folgendermaBen anstellen: Eine Pflanze, die einige Tage lang im Dunkeln
gestanden hatte und entstirkt war (vgl. Abb. 32), wird unter eine Glas-
glocke iiber einen mit Kalilauge gefiillten Teller S gestellt. Kalilauge ab-
sorbiert alles unter der Glasglocke befindliche Kohlenssuregas. Um aber
das Kindringen desselben von auBen zu verhindern, wird ein gebogenes,
mit Atzkalistiicken gefiilltes Glasrohr pg in den Tubus der Glocke ein-
gesetzt. Die Stirkeprobe zeigt, daB unter solchen Bedingungen in den
Blittern keine Stirke (auch bei starker Be-

lichtung) entsteht, und dafl bereits vorhan-

dene Stirke mit der Zeit sogar verschwindet.

Die Stirkemenge, welche sich bei ver-
schiedenen Pflanzenarten unter der Einwir-
kung der gleichen Belichtung und aus ein
und derselben Menge von CO: bildet, ist un-
gleich. Einige Pflanzen (z. B. Bananen) kon-
nen Stirke nur beim UberschuB von CO:
bilden, wihrend andere Pflanzen (von den
Liliiflorae z. B. Allium, Iris, Hyacinthus) tiber-
haupt keine Stidrke bilden kénnen. Die As-
similationsprodukte solcher Pflanzen sind
offenbar irgendwelche anderen Kohlenstoff-
verbindungen. Nach A. MEYER (1885) ent-
stehen in diesem Falle an Stelle von Stirke
verschiedene Zuckerarten, in der Hauptsache Abb. 32. Versuch zum Be-
Glukose, Maltose, Saccharose und Fructose ;V‘féi' ?;BL‘?iiggﬁl;“hiﬂgggf
(Vg.l' S. 39). Auc}.l da, WO nur eine geringe . "yiidet” wenn sie keine
Starkemenge gebildet wird, entsteht gleich- Kohlensiure zur Verfiigung
zeitig Zucker, dessen Menge varileren kann. hat. ¢ die Versuchspflanze,
So ist bei der Sonnenrose (Helianthus an- ¢ Kalilauge, n eine Glas-
nuus) /s der Assimilationsprodukte Starke %&iﬁ’eé’ e;;; egie;egilf R
und “/s Zucker, wihrend die Assimilations- kali gefiilltes Glasrohr.
produkte der Tabakpflanze fast ausschlieB- (Nach PFEFFER.)
lich aus Starke bestehen.

Die Stirkebildung in den Chloroplasten beginnt wahrscheinlich
erst bei einer bestimmten Zuckerkonzentration in den assimilierenden
Zellen, die bei verschiedenen Pflanzen ungleich grof ist. In den Blit-
tern von Bananen und Iris, die unter normalen Verhiltnisseu keine
Stirke produzieren, entsteht doch Stirke, wenn die Zuckerableitung
aus den Blittern in den Stengel gehemmt ist (wenn man z. B. mit
abgeschnittenen Blittern experimentiert). Diejenigen Pflanzen aber,
welche auch beim Uberschu von CO: oder nach dem Abschneiden
ihrer Blitter keine Stiarke bilden (z. B. Hyacinthus), bilden dieselbe,
wenn ihre Blitter in eine 10 —20 proz. Zuckerlésung gebracht werden.
Doch gelingt es auch durch ein solches Verfahren nicht, Starkebildung
in den Bléittern der Zwiebelpflanze (Allium Cepa) hervorzurufen.
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Die mitgeteilten Tatsachen lassen vermuten, daf in allen Fillen
bei der Assimilation des Kohlendioxyds zunéchst Zucker gebildet wird,
welcher sich erst sekundidr in Stirke verwandelt. Diese Vermutung
wird durch die Beobachtung FamiNTzINS (1866) bestdtigt, nach wel-
chem Stiarke in Algenzellen (z. B. bei Spirogyra, Oedogonium u. a.)
bei der Belichtung mit direkten Sonnenstrahlen erst nach 5 Minuten
in den Chloroplasten entsteht, wihrend sie bei einer schwicheren Be-
lichtung erst nach 30 Minuten gebildet wird, obwohl die Sauerstofi-
ausscheidung sofort nach dem Ubertragen der Algen ins Licht be-
ginntl). Andererseits zeigte Boum (1883), dafl die Chloroplasten und
Leukoplasten auch im Dunkeln Stirke aus Zucker zu bilden vermégen,
wenn man die Blitter auf einer Zuckerlésung schwimmen 1aflt. Diese
Chromatophoren besitzen wahrscheinlich Enzyme, die Stirke aus Zucker
synthesieren kénnen (vgl. S. 47).

Die Bildung von Kohlenhydraten auf Kosten des assimilierten
Kohlendioxyds mufl offenbar von einer gleichzeitigen Assimilation von
Wasser begleitet werden. Schematisch kann man sich diesen Prozef
folgendermaBlen vorstellen:

nCO; + mH,0 == n0z + Cn(H0)m (I).

Nehmen wir an, dafl bei der Assimilation nur Monosaccharide ent-

stehen, so gestaltet sich die Gleichung folgendermaflen:
6 COz —I" 6H20 == 602 + Csleos (II)

Wie frither erwiahnt, nahm schon SENEBIER an, dafl die lebende
Materie der Bliatter nicht nur CO., sondern auch gleichzeitiz Wasser
assimiliert. Experimentell wurde aber diese Assimilation erst von
SAUSSURE erwiesen, nach welchem die Gewichtszunahme der trockenen
Pflanzensubstanz nach der Assimilation von CO: gréfier als der Unter-
schied zwischen den Gewichten von absorbiertem CO; und ausge-
schiedenem O ist. Der genannte Forscher zeigte auflerdem, dafl diese
Gewichtszunahme der Assimilation eines Molekiils Wassers auf jedes
Molekiil CO: entspricht, d. h. die Assimilation verlduft nach der oben
angegebenen Gleichung (1I), so daB die gemachte Annahme, dafl bei
der Assimilation von CO. Monosaccharide entstehen, bestitigt wurde.

5. Aufnahme des Kohlensiiuregases durch die Pflanze.

Wir wissen schon, daB Wasserpflanzen COz mit ihrer ganzen Ober-
flache aufnehmen, weil die Kutikula ihrer Blatter fiir Wasser und ge-
l6ste Substanzen gut permeabel ist. Anders verhalten sich Land-
pflanzen, deren Kutikula fiir geldste Substanzen und Gase nur ver-
hiltnismafBig wenig permeabel oder vollkommen impermeabel ist. Dem-
entsprechend findet die Aufnahme von CO: und die Abgabe von O:
bei den genannten Pflanzen fast ausschlieBlich durch die Spaltoff-
nungen statt. Verklebt man die untere Seite der Blitter, welche nur

1) Die Ausscheidung von O, aus den Algen 1iBt sich am einfachsten durch
die Bewegung der Bakterien beweisen (vgl. S.105), wie es zum ersten Male
ENGELMANN gezeigt hat (1881).
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auf dieser Seite SpaltGffnungen tragen, mit einem Gemisch von Kakao-
butter und Wachs, so hort der Gaswechsel beinahe vollkommen auf.

Nachdem Kohlensiduregas durch die Spaltéffnungen ins Blattinnere
eingedrungen ist, verbreitet es sich offenbar auf dem Wege der Dif-
fusion in den Interzellularrdumen, dringt durch die Zellhdute ins Zell-
innere und in den Chloroplasten ein, wo es assimiliert und chemisch
verarbeitet wird.

Da die Luft nur ungefibr 0,03 % CO: enthilt (3 Vol. CO. auf
10000 Vol. Luft), so konnte man bezweifeln, daB chlorophyllhaltige
Pflanzen ihren notwendigen Kohlenstoff ausschlieBlich aus der Luft
aufnehmen. Versuche von BoussiNgavLT (1864 —1878) bewiesen aber,
daB solche Pflanzen ihren Kohlenstoffbedarf auf Kosten von CO: im
vollen MaBle zu decken vermdégen. J. Mo (1877) zeigte aullerdem,
daf chlorophyllhaltige Pflanzen bei Abwesenheit von CO: in der um-
gebenden Luft auch dann nicht wachsen kénnen, wenn sie auf einem
organische Stoffe enthaltenden Boden (z. B. auf Humusboden) kultiviert
werden.

Unter natiirlichen Bedingungen bleibt der CO.-Gehalt der Luft an
der Oberfliche der Pflanze infolge einer stetigen Luftbewegung (Wind,
Erwirmung niedriger Luftschichten) ungefihr konstant. Sind also die
Spaltoffnungen der Pflanzen gedffnet, so findet eine ununterbrochene
Diffusion von CO. ins Blattinnere statt. AuBerdem zeigten Versuche
von BrRowN und EscomB (vgl. S. 66), dafl die Diffusion der Gase durch
sehr kleine Offnungen dem Durchmesser derselben proportional ist, d. h.
die Diffusion durch kleine Offnungen findet schneller als durch groBe
statt?).

Diese Versuchsergebnisse erkliren, weshalb das Blatt CO: nur 5 bis
6mal so langsam absorbiert als eine seiner Oberfliche gleiche Ober-
fliche einer konzentrierten Natronlauge, trotzdem die Spaltéffnungen
nur 1 —3% der Blattoberfliche einnehmen.

Die Menge der durch eine bestimmte Blattoberfliche absorbierten
Kohlensdure kann man nach der Formel (II) (vgl. S. 108) aus der
Menge der gebildeten Kohlenhydrate berechnen. Diese Menge wird ge-
wohnlich auf dem Wege der Vergleichung des Trockengewichts der
Blitter vor und nach der Assimilation bestimmt. Die Blitter werden
in zwei gleiche Teile (z. B. dem Hauptnerven entlang) geschnitten.
Der eine Teil der Blatthilften wird sofort analysiert, der andere nach
der Assimilation CO.. Die durch das Blatt absorbierte CO.-Menge

1) Dringt z. B. p Gramm eines Gases wiahrend einer Stunde durch eine runde
Offnung ein, deren Fliche 4 qmm betragt, so geht —Z—g Gas durch jedes qmm
dieser Offnung hindurch. Durch eine Offnung von 1 qmm Flichenraum soll
nach BROWN@DJ&I weniger Gas hindurchgehen, d. h. wihrend einer Stunde

}21 g Gas. Durch die gleiche Fliche der kleineren Offnung dringt also eine dop-

pelte Gasmenge ein.
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1aBt sich auch direkt bestimmen, wenn man die Assimilation in einer
kiinstlich zusammengesetzten Atmosphire untersucht (vgl. S.104, Abb. 30).

Die auf die angegebene Weise angestellten Versuche zeigen, daff
jedes qm Blattoberfliche bei guter Belichtung 0,3— 3 g Kohlen-
hydrate in einer Stunde bilden kann, was 250 —1500 ccm oder
0,56 — 3 g absorbierter CO: entspricht.

Nach einer Berechnung von BECQUEREL (1868) absorbiert jedes
von Wald bedeckte Hektar der Erde in Mitteleuropa 1800 kg Kohlen-
stoff in einem Jahre, jedes mit einer Wiese bedeckte Hektar unge-
fahr 3500 kg Kohlenstoff, was einer alljahrlichen Absorption von
6000—12 000 kg CO; aus' der Luft entspricht. Nimmt man an, dafl nur
eine Hilfte des trockenen Landes der Erde, d. h. ungefdhr 60000 000 gkm
mit Pflanzen bedeckt ist, so kommt man zu dem Schlusse, daB nicht
weniger als 50 Billionen kg CO: jdhrlich aus der Luft entnommen
werden. Andererseits enthilt die atmospharische Luft ungefihr 2500 Bil-
lionen kg CO:, so daB das vorhandene Kohlendioxyd der Erde nur
fiir 500 Jahre ausreichen wiirde, wenn es nicht auf der Erde Prozesse
geben wiirde, die den Kohlensiuregehalt der Luft wieder anreichern.
Diese Prozesse sind die Atmung der Tiere, Faulnis, Verbrennung or-
ganischer Korper, Ausscheidung von CO: aus der Erde usw. Dank
diesen Prozessen bleibt der CO.-Gehalt der atmosphirischen Luft un-
gefahr konstant und wird durchschnittlich zu 0,03 % bestimmt.

6. Energiewechsel bei der Photosynthese.

Bekanntlich verwandeln sich organische Stoffe bei der Verbrennung
in CO: und H:0, wobei in diesen Stoffen befindliche chemische Energie
zum Teil von CO; und H,O iibernommen wird, in der Hauptsache
aber frei wird und sich in Warme verwandelt. Bei der Verbrennung
von 1 g Zucker zu CO: und H,O entstehen 3,348 Kilogrammkalorien
Wiarme?). Dieselbe Wiarmemenge muBl man offenbar auch aufwenden,
um umgekehrt CO: und Wasser in Zucker zu verwandeln. Aus der
Gleichung (IT) (vgl. S. 108) folgt, daB aus jedem Gramm CO: bei der
Assimilation ungefihr 0,68 g Zucker gebildet wird. Dementsprechend
muB die Pflanze fiir jedes Gramm von ihr assimilierten CO.
0,68 >< 3,348 = 2,277 Kalorien aufwenden. Diese Energiemenge ent-
nimmt die Pflanze offenbar der Strahlungsenergie, und nur mit Hilfe
dieser Energie vermag sie ihre organischen Stoffe aufzubauen. Wirme
und chemische Energie sind nicht imstande, die Lichtenergie zu er-
setzen, die fiir alle griinen Pflanzen notig ist, weil sie fertige organische
Stoffe nicht aufzunehmen vermdgen.

Die griine Pflanze kann man also vom Standpunkt der Physik aus
als einen strahlende Lichtenergie in chemische Energie umwandelnden
Mechanismus betrachten. Nehmen wir an, da die ganze Pflanzenwelt
50 Billionen kg CO: in einem Jahre aufnimmt (vgl. 4. Abschnitt S. 106),

1y 1 Kilogrammkalorie ist die Wirmemenge, welche nétig ist, um die Tem-
peratur von einem Kilogramm Wasser um einen Grad Celsius zu steigern.
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so absorbiert sie alljihrlich ungefahr hunderttausend Billionen Ka-
lorien in Form strahlender Sonnenenergie, die sie in die chemische
Energie ihrer organischen Stoffe umwandelt. Diese durch die Pflanzen-
welt alljahrig absorbierte Energiemenge reicht ungefdhr aus, um einen
aus Wasser bestehenden Wiirfel mit einer Seitenlénge von 10 km bis
zum Sieden zu erhitzen.

Aber nur ein kleiner Teil dieser durch autotrophe Pflanzen ange-
hiuften Energie wird durch die Pflanzen selbst verbraucht. Die Haupt-
menge wird durch heterotrophe Pflanzen und Tiere von den griinen
Pflanzen entnommen und ausgeniitzt und der Mensch erhalt dabei
den groften Anteil; er verwendet diese Energie nicht nur zu seinen
physiologischen Bediirfnissen (Erndhrung, Erwirmung), sondern auch
zur Bewegung seiner Dampfmaschinen.

Die Sonne entsendet ungefihr 600 Kilogrammkalorien auf jedes
gm der Erdoberfliche in der Stunde. Da aber bei der CO:-Assimi-
lation, wie erwidhnt, durchschnittlich nur 1 g Kohlenhydrate auf je
1 qm Blattoberfliche in einer Stunde gebildet wird, wobei ungefihr
31/; Kalorien Strahlungsenergie in chemische Energie verwandelt werden,
so macht also die bei der chemischen Verarbeitung von CO. angehdufte
Energie nur ungefihr /2 % der Gesamtenergie aus, die von der Sonne
auf das Blatt entsandt wird. Andererseits absorbieren die Blitter nach
BrROWN nicht weniger als 30 —80 % der auf ihre Oberfliche fallenden
Strahlungsenergie; die Hauptmenge dieser Energie wird aber zur Ver-
dampfung von Wasser im Transpirationsprozef aufgewandt (vgl. S. 60).

Wir bezogen die Menge des assimilierten CO., der Assimilate und
der Energie auf die Blattoberflache, weil diese Menge der letzteren unge-
fahr proportional ist. Die Oberfliche der Blattstiele und Stengel, die
CO. assimilieren konnen, bildet nur einen kleinen Teil der ganzen
assimilierenden Oberfliche der Pflanze. Infolge seiner grofien Ober-
flache stellt das Blatt ein zur Aufnahme von CO: und strahlender
Sonnenenergie speziell eingerichtetes Organ dar. In denjenigen Fallen,
in denen die Oberfliche der Pflanze auBlerordentlich reduziert ist und
die Blitter sich in Dorne und Stacheln verwandelt haben (vgl. S. 64),
findet die Erndhrung der Pflanze mit CO: und infolgedessen auch das
Wachstum derselben nur sehr langsam statt.

7. Ursachen der Photosynthese.

Die Verwandlung des Kohlendioxyds und Wassers in Kohlen-
hydrate, die von einer Ausscheidung freien Sauerstoffs und von einer
Absorption strahlender Lichtenergie begleitet wird, ist vom Standpunkt
der Chemie aus eine photochemische Reaktion, die als ein Reduktions-
vorgang definiert werden kann. Die bekannten chemischen Reduktions-
vorginge, die von einer Ausscheidung gasférmigen Sauerstoffs begleitet
werden, finden jedoch entweder nur bei sehr hohen Temperaturen,
oder bei Zimmertemperaturen, aber ohne eine Energieaufnahme statt.
So wird z. B. Bariumsuperoxyd nur durch hohe Temperaturen zerstort
(2Ba0; = 2Ba0 - 0;), wihrend die Zersetzung von Wasserstoffsuper-
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oxyd, obwohl sie auch bei Zimmertemperatur stattfinden kann, von
keiner Energieaufnahme begleitet wird und durch Katalysatoren be-
schleunigt werden kann: 2H.0: = 2H:0 -}- O, (vgl. S. 38). Zur Zeit
kennt man iiberhaupt keine photochemische Reaktion, in welcher Sauer-
stoff in Gasform ausgeschieden wird.

Die Reduktion von CO: in den Chloroplasten a8t sich also vor-
ldufig nicht auf bekannte physikalische und chemische Prozesse zuriick-
fithren. Wir konnen aber einige Vermutungen beziiglich der Ursachen
der Photosynthese aussprechen, die auf Ergebnissen der in chemischen
Laboratorien gemachten Beobachtungen iiber analoge chemische Re-
aktionen basieren.

Die einfachsten Kohlenhydrate wurden zum ersten Male von BuT-
LEROW (1861) durch FErhitzen fester Polymerisationsprodukte von
Formaldehyd!) mit Kalkmilch kiinstlich dargestellt. Die erhaltenen
Kohlenhydrate stellten ein Gemisch verschiedener Hexosen dar (vgl.
S. 39): (CH:0); + (CHz0); = Cs¢H1206. Aus diesem Gemisch erhielt
spiter E. FISCHER (1889) alle Monosaccharide kiinstlich.

Auf Grund dieser Synthese von Zuckerarten sprach BAYER (1870)
die Vermutung aus, da Kohlenhydrate auch in den Chloroplasten
aus Formaldehyd entstehen. Der genannte Forscher stellte sich vor,
dafl CO; in den Chloroplasten zu CO und O zersetzt wird, wonach
CO (Kohlenoxyd) mit Wasser Formaldehyd ergibt, das sich weiter zu
Kohlenhydraten polymerisiert. Wéare die Vermutung BAYERs richtig,
so stellte CO einen Stoff dar, aus dem die Chloroplasten Kohlenhydrate
synthesieren konnen. Spitere Untersuchungen zeigten jedoch, daB
dieses fiir die Pflanzen ungiftige Gas keinen Nahrstoff und kein Aus-
gangsprodukt fiir die Kohlenhydratbildung in den Chloroplasten dar-
stellen kann. Es ist viel wahrscheinlicher, daBi die Bildung von Form-
aldehyd infolge einer Reduktion von Kohlensiure zu Ameisensiure
stattfindet, die ihrerseits zu Formaldehyd reduziert wird, wie es ERLEN-
MEYER (1877) annahm?). Formaldehyd polymerisiert sich aber im wei-
teren zu Kohlenhydraten.

00:+H:0=C0< O 00— 0 =C0< s CO< g —0=00<ps
Kohlen- Kohlen- Ameisen- Ameijsen- Formal-
séure. séure. saure. séure. dehyd.

1) Formaldehyd (oder Ameisensdurealdehyd) CH,O (vgl. S. 39, Anm. 2) ist
ein giftiges Gas, dessen wisserige Lisung (409%,) im Handel unter dem Namen
»Pormalin“ bekannt ist. Dieses Gas polymerisiert sich in seinen Losungen zu-
nichst zu (CH,O), (Paraformaldehyd) und im weiteren zu (CH,0), (Trioxy-
methylen), einem weiBlen krystallinischen, aber in Wasser unléslichen Korper.
Bei der Polymerisation von Formaldehyd zu Monosacchariden (unter Einwirkung
von Laugen) entstehen auch Glykolaldehyd und Glyzerinaldehyd als Zwischen-
produkte: 2CH,0 = CH,(OH)- CHO und 3CH,0 = CH,(OH)- CH(OH)- CHO.

2) Die Reduktion von Kohlensiure zu Ameisensiure findet unter der Ein-
wirkung von Wasserstoff (in status nascendi) statt. AuBerdem kann Ameisen-
siure unter der Einwirkung einer langsamen Entladung durch das Gemisch von
€O, und Wasserdampf erhalten werden. Kohlensiure wird unter der Einwirkung
von Mg direkt in Formaldehyd verwandelt (Mg wirkt zuniichst auf H,0 und
bildet Wasserstoff, der die Reduktion herbeifiihrt).
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WILLSTATTER (1918) nahm neuerdings an, dafl sich Kohlenséiure direkt
in Formaldehydperoxyd verwandelt, das iiberschiissigen Sauerstoff, wie
andere Peroxyde (z. B. H:0s), unter der Einwirkung eines Enzyms ab-
spaltet und Formaldehyd ergibt. Enzyme, welche Peroxyde, z. B. Was-
serstoffperoxyd, veranlassen, ihren iiberschiissigen Sauerstoff abzuspalten,
werden gewOhnlich als Katalasen bezeichnet und sind iiberall in leben-
den Organismen nachgewiesen. Da aber Kohlensiure ohne weiteres
nicht in Formaldehydperoxyd umgewandelt werden kann, so nahm WiILL-
STATTER an, daBl Koblensidure vorher eine Additionsverbindung mit
Chlorophyll bildet, und in dieser Verbindung unter der Einwirkung
von Lichtenergie die erwihnte Verwandlung durchmacht.

Der wichtigste der Einwénde, die gegen die Annahme erhoben
wurden, dafl Formaldehyd als Zwischenprodukt bei der Assimilation von
CO, entsteht, ist der, daB3 dieser Stoff sehr giftig ist. So sterben z. B.
Bakterien und Algen ab, wenn in ihrer Kulturlésung 0,01 % Formal-
dehyd anwesend ist. Hefe und hohere Pflanzen sind nicht so empfind-
lich, und doch horen verschiedene Funktionen auch bei diesen auf,
wenn die Kulturfliissigkeit */2 % Formaldehyd enthalt. Kleinere Kon-
zentrationen von Formaldehyd (z. B. in gasartigem Zustand) werden
jedoch von hdheren Pflanzen vertragen; wenn dasselbe sich sofort nach
geiner Entstehung in Kohlenhydrate verwandelte, so wiirde seine Gif-
tigkeit keine Bedeutung haben. Andererseits kann Formaldehyd als Aus-
gangsprodukt fiir die Kohlenhydratbildung dienen, wenn es der Pflanze
in Form einer lockeren ungiftigen Verbindung mit Alkohol dargereicht
wird (Methylal, Athylal): nach Bokorny (1897) bildet sich Stiarke in
der Alge Spirogyra, wenn sie statt CO. diese Verbindung erhilt.

Wir haben noch die Bedeutung des Chlorophylls bei der Assimi-
lation von CO. zu betrachten. WILLSTATTER nimmt eine chemische
Beteiligung dieses Farbstoffs an der Assimilation an. Eine &hnliche
Ansicht wurde viel frither von TIMIRTASEFF ausgesprochen. Man kénnte
aber die Rolle des Chlorophylls auch vom physikalischen Standpunkt
aus betrachten. )

Es sind viele chemische Reaktionen bekannt, die unter der Ein-
wirkung der Strahlungsenergie stattfinden. Als Beispiel kann die
photochemische Reaktion dienen, die in der Photographie ausgeniitzt
wird und eine Zersetzung von Brom- und Chlorsilber im Lichte dar-
stellt. Die Geschwindigkeit dieser Reaktion in Strahlen verschiedener
Wellenldnge ist nicht gleich und erreicht ein Maximum in violetten
und ultravioletten Strahlen, wihrend sie in roten Strahlen so klein
ist, daB man gewdhnlich photographische Platten bei rotem Licht
entwickelt. Man kann aber die Empfindlichkeit jeder photochemischen
Reaktion fiir Strahlen bestimmter Wellenlinge vergréfern, wenn man
zu lichtempfindlichem Stoffe einen Farbstoff beimischt, der die roten
Strahlen absorbiert. Nach BECQUEREL (1879) kann man z. B. Chlor-
silber veranlassen, sich nicht nur in violetten und ultravioletten, son-
dern auch in roten Strahlen zu zersetzen, wenn man diesem Stoffe
Chlorophyll beimischt, das rote Strahlen absorbiert (es ist griin in-

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. S
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folge einer starken Absorption von roten Strahlen). Um photographische
Platten fiir griine Strahlen empfindlich zu machen, mischt man rote
Farbstoffe (z. B. Eosin) zu Bromsilber usw. Solche Stoffe werden oft
als physikalische Sensibilisatoren bezeichnet.

‘Es ist durchaus nicht unwahrscheinlich, da auch Chlorophyll bei
der Assimilation von CO: die Rolle eines Sensibilisators spielt. Setzt
man voraus, daB die Photosynthese von Kohlenhydraten aus CO.
und H>O sehr langsam auch ohne Chlorophyll stattfinden kann, so
muf} dasselbe diesen ProzeB fiir diejenigen Lichtstrahlen empfindlich
machen, welche es, als Sensibilisator, absorbiert, d. h. fiir rote
Strahlen. Um also die sensibilisierende Wirkung des Chlorophylls zu
priifen, hat man die Absorption verschiedener Strahlen des Spektrums
durch dasselbe mit der Assimilation von CO:; in diesen Strahlen zu
vergleichen.

Um die Absorption verschiedener Strahlen des Spektrums durch
Chlorophyll festzustellen, 148t man Sonnenstrahlen durch eine Lisung
desselben in Alkohol hindurchgehen und sich im Prisma eines Spektro-
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Abb. 33. Absorptionsspektrum des Chlorophylls.

skops brechen. Das auf diese Weise erhaltene Absorptionspektrum
des Chlorophylls ist durch einige dunkle Steifen verschiedener Breite
und Stidrke unterbrochen, die einer mehr oder minder starken Ab-
sorption von Lichtstrahlen bestimmter Wellenlinge entsprechen. Der
dunkelste Streifen liegt in den roten Strahlen zwischen den Fraun-
hoferschen Linien B und C (vgl. Abb. 33); er ist auch bei schwachen
Konzentrationen (bzw. bei geringer Dicke der Chlorophyllschicht) deut-
lich und bedingt die griine Firbung der Losung. Gleichzeitig wird
auch eine merkliche Absorption von violetten und blauen Strahlen
(zwischen Linien F und @) beobachtet. Vergroflert man die Konzen-
tration der Losung, so ruft man eine Verstirkung und Verdickung der
erwihnten Absorptionsstreifen und die Erscheinung neuer Streifen her-
vor (zwischen Linien C und D, auch neben Linien D und E). Eine
weitere VergroBerung der Konzentration verursacht eine Verschmelzung
aller Streifen, so daB nur ein Teil der roten Strahlen durch die Losuug
hindurchgehen kann.

Was nun die Bedeutung der Strahlen verschiedener Wellenlinge
fiir die Assimilation von CO: anbelangt, so war es schon SENEBIER
bekannt, dal die Photosynthese in den Strahlen der linken Spektrum-
halfte ausgiebiger ist. Um nur Strahlen einer Spektrumhilfte auf die
Pflanze einwirken zu lassen, verwandte der genannte Forscher ein
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doppelwandiges, glockenférmiges Glasgefil, dessen Raum zwischen
den Winden mit einer konzentrierten Losung von Kaliumbichromat
oder einer Losung von Kupferhydroxyd in Ammoniak gefiillt war (vgl.
Abb. 34). Die erste Losung (gelb) absorbiert alle Strahlen der rechten
Spektrumhilfte, die zweite Losung (blau) diejenigen der linken Seite
(d. h. rote, orange und gelbe Strahlen). Es zeigte sich, dafi die Assi-
milation von CO: nur in Strahlen der linken Spektrumhilfte merk-
bar war.

Um die Bedeutung einzelner Strahlen des Spektrums zu erforschen,
bediente man sich spiter bei der Belichtung der Pflanze einzelner
Spektralbereiche. Die Stiarke der Photosynthese bestimmte man aus
dem Volumen der absorbierten COz-Menge (vgl. S. 104) oder man ver-

glich die Anzahl der bei Wirkung verschie-
dener Strahlen ausgeschiedenen Gasbléschen
(vgl. S. 103, Abb. 28).

Abb. 34. Ein glockenformi- Abb. 35. Diagramm des Spektrophors nach REINKE
ges doppelwandiges Glas- L, projizierende Linse, P Prisma, SS Skala mit
gefdB. Der mit einer farbi- Wellenlingen der Strahlen, D Diaphragma zum
gen Losung gefiillte Raum  Abblenden der auszuschlieBenden Strahlen, L,
ist schraffiert. Sammellinse, F Stellung der Versuchspflanze:

Auf Grund solcher Versuche kamen SAcHS (1864) und PFEFFER
(1871) zu dem Schlusse, daB die stirkste Assimilation von COz in
gelben Strahlen stattfindet. Spitere Untersuchungen zeigten aber, dafl
dieser Schlul3 nicht ganz korrekt war. Nach TIMIRJASEFF und REINKE
(1884) liegt das Maximum der Assimilation in roten Strahlen (zwischen
Fraunhoferschen Linien a, B und C). REINKE konzentrierte direkte
Sonnenstrahlen mit Hilfe einer Heliostatlinse L; (vgl. Abb. 35) und
lieB sie im Prisma P brechen, so dafl auf einem Mattglas SS ein ob-
jektives Spektrum erschien. Mittels der beweglichen Winde DD konnte
der genannte Forscher die Wirkung eines beliebigen Spektrumteils auf
die Assimilation priifen; er konzentrierte das Spektrum mit Hilfe einer
Linse L, und liel es auf die Pflanze bei F einwirken.

Besonders demonstrativ wurde aber die Bedeutung verschiedener
Spektralbezirke fiir die Photosynthese durch ENGELMANN (1881) mit-
tels seiner bakteriologischen Methode veranschaulicht. Der genannte
Forscher brachte eine Fadenalge in einen Wassertropfen, in dem sich

8*
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Bakterien befanden, die infolge von Sauerstoffmangel ihre Bewegung
sistiert hatten (vgl. S.105), und beleuchtete die Alge von unten mit
einem Spektrum (in einem Mikrospektrophotometer). Das Mikroskop
zeigte, dal die Bak-
terien sich zwischen
den Fraunhoferschen
Linien B und C am
stirksten ansammel-
ten. Auflerdem wurde
auch eine zweite An-
héufung der Bakterien
in blauen Strahlen ne-
ben der Linie F beob-
achtet (vgl. Abb. 36).
Man kann also fiir
bewiesen halten, daB die stirkste Photosynthese zwischen den Linien
B und C stattfindet, d. h. gerade in denjenigen Strahlen, welche durch
Chlorophyll am stirksten absorbiert werden (vgl. S.114). Die Abb. 37
gibt zwei Kurven wieder, von denen die
eine die Gr6fe der Photosynthese und die
andere die Absorptionsgréffie in verschie-
denen Strahlen ausdriickt. Die letzteren
sind durch die angegebene Wellenléinge
und durch Fraunhofersche Linien mar-
kiert. Diese Kurven weisen auf eine gute
Ubereinstimmung zwischen beiden GréBen
hin, obwohl die Absorptionskurve hinter
der Linie F' steigt und bei @ die hochste

Abb. 36. Ansammlung der Bakterien an einem Algen-
faden, der mittels eines Spektrums beleuchtet ist.
A, B, C, D E, F Fraunhofersche Linien.

Abb. 37. Die ausgezogene Linie
ist die Assimilationskurve, die
die Assimilationsgréfie in ver-
schiedenen Spektralbezirken
(Fraunhofersche Linien B, C,
D, E, F und G) angibt. Die
gestrichelte Linie ist die Ab-
sorptionskurve, die die Ab-
sorption dieser Bezirke durch
Chlorophyll angibt. Die Zahlen
unten bedeuten die Wellen-
linge der betreffenden Strah-
len (2 = 420 bis 700). (Nach
ENGELMANN.)

Lage erreicht, wihrend die Assimilations-
kurve hinter der Linie F fillt. Diese Nicht-
iibereinstimmung der Kurven riihrt davon
her, dal die violetten Strahlen zwischen
den Linien ¥ und G nur eine geringe
Stirke haben; sie werden stark absorbiert,
koénnen aber nur eine unbedeutende photo-
chemische Wirkung ausiiben.

Es ist also sehr mdglich, daf Chloro-
phyll die Rolle eines Sensibilisators bei
der Photosynthese spielt, und daf3 dieselbe
deshalb in denjenigen Lichtstrahlen am
stiarksten ist, welche durch Chlorophyll

absorbiert werden. Ist aber diese Vermutung richtig, so muBl die Photo-
synthese auch in anderen Lichtstrahlen ohne Chlorophyll stattfinden

konnen.

In der botanischen Literatur findet man in der Tat Hinweise auf
eine schwache Sauerstoffausscheidung durch chlorotische und andere nicht
griine Pflanzen im Lichte. Es ist aber nicht ausgeschlossen, dafl bei
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solchen Pflanzen eine kleine Chlorophyllmenge in den Chloroplasten
vorhanden ist. Ob aber die Photosynthese in diesem Falle durch andere,
z. B. ultraviolette Strahlen, hervorgerufen werden kann, bleibt vorlaufig
dahingestellt.

Jedenfalls ist die Geschwindigkeit der Photosynthese dem Chloro-
phyllgehalt verschiedener Pflanzen nicht proportional, obwohl diese
mit dem Chlorphyllgehalt in den Chloroplasten ein und derselben
Pflanzenart zunimmt.

8. Beeinflussung der Photosynthese durch verschiedene Reize.

Im vorhergehenden Kapitel haben wir die Photosynthese als eine
Reihe unbekannter chemischer Reaktionen betrachtet, unter denen
einige oder alle nur unter der Einwirkung der Strahlungsenergie
stattfinden konnen. Man darf aber
nicht vergessen, dafl diese Reak-
tionen in der lebenden Materie
verlaufen, welche einen besonderen
Bau besitzt. Wir wissen z. B., da83
sie unter der Einwirkung verschie-
dener chemischer und mechanischer
Eingriffe ihre kolloidale Struktur
verdndern kann (vgl. S. 10, 36 und
60). Dementsprechend rufen man-
che Reize solche Veréinderungen der
Photosynthese hervor, die nicht be-
obachtet werden koénnten, wenn
die betreffenden chemischen Re-
aktionen in einem der in unseren
Laboratorien {iblichen Ldsungs-
mitteln stattfinden, z. B. in Wasser,

Alkohol usw.

Andererseits wissen wir, daf das
Kohlensiuregas ins Blattinnere der
Landpflanzen nur durch Spaltoff-
nungen eindringen kann. Uben also
die verwandten Reize irgendeinen
Einflu auf die Bewegung der
Spaltéffnungen aus, so miissen sie
auch die Photosynthese indirekt
beeinflussen. Wenn sich z. B. die
Spaltéffnungen unter der Einwir-

Abb. 38. Abhingigkeit der CO,-Assimi-
lation von der Temperatur nach Mart-
THAEL Auf der horizontalen Achse (Ab-
szisse) ist die Temperatur angegeben;
die Ordinaten geben die Menge der zer-
legten CO, in Milligramm pro 50 gem
Blattfliche an. Die gestrichelten Kurven
erhilt man bei einem lingeren Aufent-
halt der Pflanze bei hohen Tempera-
turen: die Assimilationsgréfie fillt von
Stunde zu Stunde.

kung dieser Reize verschlieBen, so miissen sie offenbar auch die Photo-
synthese hemmen, obwohl sie keine Wirkung auf die sie zusammen-
setzenden chemischen Reaktionen ausiiben. Betrachten wir zunéchst
die Einwirkung der Temperatur auf die Photosynthese.

Alle chemischen Reaktionen werden durch jede Temperaturerh6hung
um 10°C ungefibr 2—3mal beschleunigt. Eine analoge Wirkung iibt
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die Temperatur auch auf die Photosynthese aus, wenn die Temperatur
40°C nicht iibersteigt: jede Temperaturerhéhung um 10°C ruft eine
Vergroerung der Geschwindigkeit der Photosynthese mehr als um das
Doppelte hervor, wie es aus der Kurve der Abb. 38 zu ersehen ist. Diese
Kurve zeigt, daB die Photosynthese auch unter Null stattfindet, voraus-
gesetzt, dafl die Pflanze bei so niedrigen Temperaturen nicht erfriert.
Nach einer Temperaturerhdhung bis 38°C beginnt aber eine rasche
Verminderung der Geschwindigkeit, so dal bei 50—55° die Photosyn-
these vollkommen aufhort. Die schdadliche Wirkung hoher Tempera-
turen riihrt von der Denaturierung der die Chloroplasten zusammen-
setzenden Eiweillkorper (vgl. S.9), die besonders empfindlich fiir hohe
Temperaturen sind, her. Auch kénnen solche Temperaturen eine schid-
liche Wirkung auf die

SchlieBzellen der Spalt-

6ffnnngen ausiiben, die

sich schlieBen und das

Eindringen von CO. ins

Blattinnere verhindern.

Die niedrigste Tem-

peratur, bei welcher noch

eine physiologische Er-

scheinung stattfinden
kann, bezeichnet man

Abb 39. Die Kurven AB I und ABII geben die SeWODDlich als -, Mini-
Abhingigkeit der Assimilationsgrofe von der Licht- ~Mum-. Die Temperatur
intensitit an. Die Zahlen an der horizontalen der gréften Geschwin-
Aclise (Abszisse) geben dise Lichtintensititen (in digkeit nennt man ,,Op-
Teilen der Intensitit des Sonnenlichtes). Die Li- : « o he
nien B III und A IV werden bei gerin)gem CO,- timum* und dle. héchste
Gehalt der Luft erhalten. (Nach Brackmax, 1911.) Temperatur, bei welcher
diese Erscheinung noch

beobachtet werden kann, wird ,,Maximum® genannt. Das Minimum der
Photosynthese liegt bei Nadelbdumen 35 —40° unter Null, wihrend die
iibrigen Pflanzen nur selten 5—10° unter Null ertragen. Das Optimum
liegt gewohnlich (je nach den Heimatsbedingungen) bei 25 bis 35° C,
wahrend das Maximum gewshnlich bei 45 bis 55° C liegt. Je linger
die schadliche Wirkung der Temperatur anhilt, desto niedriger liegt
das Optimum, weil auch diejenigen hohen Temperaturen, die bei einer
- kurzen Einwirkungsdauer keine merkliche Denaturierung der Eiweil-
kérper hervorrufen, bei einer langen Einwirkungsdauer denaturierend
wirken (vgl. die mit gestrichelten Linien gezeichneten Kurven der Abb. 38).

Alle photochemischen Reaktionen werden durch eine Verstiarkung
der Belichtung beschleunigt. Eine analoge Wirkung iibt dieselbe auch
auf die Photosynthese aus, obwohl die Belichtung, die stirker als die
durch direkte Sonnenstrahlen ist, einen schidlichen Einflul auf die
lebende Materie der Chloroplasten ausiibt, die Photosynthese hindert
und sie schlieflich zum Stillstand bringt (vgl. Abb. 39). Eine solche
Belichtung wirkt auf EiweiBkorper denaturierend.
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Das Optimum der Temperatur- und Belichtungseinwirkung kann
unter natiirlichen Bedingungen nicht erreicht werden, weil die um-
gebende Luft zu wenig CO: enthélt. Bei einer Erh6hung der Tempera-
tur und der Belichtung tritt stets ein Stadium der Photosynthese ein,
in welchem alle in das Blatt eindringende CO: assimiliert wird und
die Assimilationsgeschwindigkeit bei weiterer Steigerung von Tempe-
ratur und Belichtung unverindert bleibt. Die Kurve verwandelt sich
in eine horizontale Linie, wie es Abb. 39 wiedergibt. Um eine opti-
male Photosynthese zu beobachten, mul man den CO.-Gehalt der Luft
kiinstlich erhdhen.

Was nun den EinfluB der Feuchtigkeit auf die Photosynthese an-
belangt, so hort die Photosynthese bei niedrigen Pflanzen, die noch
keine Spaltéffnungen besitzen, erst beim Austrocknen auf. Bei hoheren
Pflanzen kann aber schon eine Verminderung des Wassergehalts zum
VerschluBl der Spalt6ffnungen (vgl. S. 67) und zur Hemmung der Photo-
synthese fiihren.

Die Vermehrung des Gehalts an Kohlendioxyd in der umgebenden Luft
oder im Wasser, wirkt, wie auch zu erwarten war, beschleunigend auf die
Geschwindigkeit der Photosynthese. Dieselbe wichst, in Ubereinstim-
stimmung mit dem Massenwirkungsgesetz, fast proportional dem CO.-
Gehalt. Eine zu starke Konzentration von CO: (z. B. 10 %) iibt aber
einen schidlichen EinfluB auf die lebende Materie aus und bewirkt
das Aufhéren der Photosynthese. Eine &hnliche schédliche und koagu-
lierende Wirkung von Alkohol, Ather, Chloroform und anderen anisthe-
sierenden Stoffen auf die lebende Materie (vgl. S.10) verursacht eine
Verminderung und schlieflich das Aufhéren der Photosynthese.

Nach dem Massenwirkungsgesetz hindern die Reaktionsprodukte
die chemische Reaktion, so daB sie nach Erreichung eines bestimmten
Konzentrationsgleichgewichts aufhért (vgl. S. 47). Ahnlich wirken die
gebildeten Kohlenhydrate auf die Photosynthese. Die letztere findet
am stéirksten statt, wenn die Blatter vorher entstirkt waren, vermindert
sich aber allmihlich, wenn der Abflul der Assimilationsprodukte in
den Stengel verhindert ist (wenn z. B. die Blatter abgeschnitten sind),
um schliefllich aufzuhéren.

9. Bildung organischer Stoffe auf dem Wege der Chemosynthese.

Die Synthese organischer Stoffe aus Kohlendioxyd mit Hilfe chemi-
scher Reaktionen wird nur bei wenigen Bakterienarten beobachtet. Che-
mische Reaktionen, welche diese Bakterien hervorrufen und durch die
sie die fiir die CO. Assimilation nétige Energie erhalten, haben eine
grofle Bedeutung im Haushalt der Natur. Wir betrachten zunichst die
Hamosynthese durch die sogenannten nitrifizierenden Bakterien, die
Ammoniak in salpetrige Sdure und diese in Salpetersiure umwandeln
und sich im Humusboden und in Abwéssern entwickeln.

Die Entwicklung von Ammoniak bei der Faulnis verschiedener
pflanzlicher und tierischer Abfille und die Umwandlung desselben im
Boden in Salpeter war unter dem Namen ,Nitrifikation“ lange be-
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kannt. Man betrachtete aber diesen Prozef als einen rein chemischen
und vermutete, dal Ammoniak durch Sauerstoff oder Ozon der Luft
oxydiert wird, obwohl sich solche Oxydation (bei Zimmertemperatur) in
Laboratorien nicht wiederholen la8t. PaASTEUR (1852) sprach zuerst
die Vermutung aus, daf die Nitrifikation durch irgendwelche Mikro-
organismen hervorgerufen wird. Diese Vermutung wurde spiter von
ScHLOESING und MiUNz (1877 —1879) bestitigt.

Die genannten Forscher filtrierten Abwisser, die Ammoniumsalze
enthielten, sehr langsam durch ein Gemisch von grobem Sand und
Kreide, das sich in einer langen, unten mit einem Netz verschlossenen
Glasréhre befand, in die ein Luftstrom von unten eingeleitet wurde.
Unter solchen Bedingungen entstand die Nitrifikation in der Réhre;
die aus der letzteren abtropfende Flissigkeit enthielt keine Ammonium-
salze mehr, sondern Salpeter, das vorher gefehlt hatte. Ein Zusatz
von Chloroform, das auf Mineralsubstanzen keine Einwirkung ausibt,
hemmte die Nitrifikation vollkommen.

Mehrere Versuche spéterer Forscher, die Mikroorganismen der Nitri-
fikation in einer , Reinkultur® zu erhalten, d. h. sie bei Abwesenheit
anderer Organismen zu kultivieren, hatten keinen Erfolg. Erst Wixo-
GRADSKY (1890) gelang es endlich, Nitrifikationsbakterien auf einem
keine organischen Stoffe enthaltenden Nihrboden zu kultivieren. Die
beste Kulturlésung enthielt:

1000 ccm Wasser
2 g (NH4)2S0,
2 g NaCl
1 g K.HPO,
0,5 g MgSO,
0,4 g FeSO,
10 g MgCOs.

Die Losung wurde in Versuchen WINOGRADSKYS in eine flache
Flasche eingegossen, wo sich die Fliissigkeit in einer diinnen Schicht
auf dem Boden ausbreiten konnte (vgl. Abb. 40) und mit einer ge-
ringen Menge von Humuserde (z. B. Garten-
erde) infiziert wurde. Die Flasche wurde mit
einem Wattepfropfen verstopft und in den
Thermostaten (bei 25—30° C) gestellt. Nach
mehreren Tagen entwickelte sich ein Bakte-
rienhiutchen auf der Fliissigkeitsoberfliche,
und Salpetersiure lieB sich in der Losung

. nachweisen, wihrend Ammoniumsulfat all-

‘QEE;,;S;( v]?e‘:w:r?;etzvgﬁz méhlich verschwand. Die bei der Oxydation

turflasche. des letzteren entstandenen Sauren (Schwefel-

und Salpeterssure) wurden allerdings durch

MgCO; unter Bildung von CO: sofort neutralisiert. Die Reaktion kann
durch die folgende Gleichung ausgedriickt werden:

(NH,4)2804 + 402 == H>804 -+ 2HNO;s + 2H-0.
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Nach WINOGRADSKY wachsen die nitrifizierenden Bakterien in
Losungen, die keine Spuren von organischen Stoffen enthalten, obwohl
die chemische Analyse eine bedeutende Menge dieser Stoffe in den
entstehenden Bakterienmassen nachweist. Organische Stoffe sind sogar
fiir die Entwicklung dieser Bakterien schiadlich, so wird z. B. dieselbe
durch 0,3 % Glukose, 0,1 % Pepton und 1% Asparagin gehemmt.

Da die nitrifizierenden Bakterien sich gleich schnell im Dunkeln
und im Lichte entwickelten, lag der Gedanke nahe, dal sie CO. fir
die Synthese organischer Stoffe verwenden und die dazu nétige Energie
durch die Oxydation von Ammoniak zu Salpetersiure erlangen. In der
Tat zeigten die Versuche WINOGRADSKYS, dafl die Menge des durch
die Bakterien assimilierten Kohlenstoffs der Menge oxydierten Am-
moniaks beinahe proportional ist. Um 1 g Kohlenstoff in organische
Verbindungen umzuwandeln, miissen die nitrifizierenden Bakterien un-
gefihr 40 g Ammoniak oxydieren.

Spitere Untersuchungen desselben Autors zeigten, daB die Nitri-
fikation aus zwei Prozessen besteht. Zuerst wird Ammoniak zu sal-
petriger Saure oxydiert: 2NH; -+ 30; == 2HNO; 4 2 H:0; im weiteren
wird auch diese Siure zu Salpetersidure oxydiert: 2 HNO; + O; = 2HNOs.
Jede Reaktion wird nach WINOGRADSKY durch eine besondere Bak-
terienart hervorgerufen. Die Bakterien, welche Ammoniak zu salpe-
triger Séure oxydieren, werden gewdhnlich als Nitrosobakterien bezeich-
net, wihrend die anderen Nitrobakterien genannt werden.

Zur Zeit kennt man einige Arten von

Nitrosobakterien, die gewshnlich beweglich fg\l ?‘1 (}\
sind, wihrend die Nitrobakterien aller Lan- il =1 16
der gleich und unbeweglich sind. %,_'\ :,‘ 6l

AuBer den nitrifizierenden Bakterien be- B\ | A[
sitzen auch die sogenannten Schwefelbakte- &)\ | [’L:T‘
rien die Fihigkeit zur Synthese organischer i '. f’ 'T"‘_‘
Stoffe aus Mineralsubstanzen. Diese Bakte- a b ¢

b

rien, unter denen die mehrzellige und faden-
formige Beggiatoa weit verbreitet ist (vgl.
Abb. 41), kommen in schwefelhaltigem Wasser
(z.B.1in Schwefelquellen, Abwissern, Schwefel-
schlamm usw.) vor und entwickeln sich aus-
schlieBlich in Wasser, das Schwefelwasserstoff
und nur eine sehr kleine Menge organischer
Stoffe (0,0005 %) enthilt. Sie entwickeln
sich dagegen in den iiblichen N#hrlGsungen,
die viel Zucker oder EiweiBkorper enthalten,
gar nicht.

Abb. 41. Fadenspitzen von
Beggiatoa alba. « die Fa-
denzellen sind mit Schwe-
feltropfen erfiillt; b derselbe
Faden nach dem Versetzen
der Bakterien in reines
Wasser; ¢ derselbe Faden
nach dem Absterben: das
Protoplasma ist zusammen-
geschrumpft und die Quer-
winde sind sichtbar. Ver-
groBerung 200/,

Nach WinoGgrRADSKY wird Schwefelwasserstoff durch Schwefelbakte-

rien zu Schwefel oxydiert, das sich in Bakterienzellen in Tropfenform
anhduft (vgl. Abb. 41): 2H.S - Oz = 2H:0 4 2S. Beim Mangel von
H.S oxydieren Schwefelbakterien in ihren Zellen abgelagerten Schwefel
zu Schwefelsiure: S -4 H,0 - 30 = H2S0,. Bei beiden Reaktionen
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wird chemische Energie frei, die von Schwefelbakterien zur Synthese
ihrer organischen Stoffe ausgeniitzt wird. Fiir einige Arten dieser
Bakterien (Thionsdurebakterien) ist sichergestellt, daB sie, wie die nitri-
fizierenden Bakterien, CO, assimilieren und es in organische Stoffe um-
wandeln (NATHANSON 1902).

Eine hamosynthetische CO;-Assimilation ist auch bei sogenannten
Wasserstoffbakterien beobachtet, welche nach KASERER (1905), NABo-
KICH und LEBEDEFF (1906) Wasserstoff und Methan zu CO,; und H»O
zu oxydieren vermdgen und dadurch die fiir die Bildung ihrer orga-
nischen Stoffe notwendige Energie erlangen.

Nach RUHLAND (1924) kann die Fihigkeit zur Kohlensiureassimi-
lation unter Oxydation von Wasserstoff (also unter Knallgasverarbei-
tung) als eine bei Bakterien weit verbreitete bezeichnet werden. Das
Volumen der assimilierten CO; betrigt nach dem genannten Verfasser
die Hilfte des oxydierten He-Uberschusses, weil nur 20% der bei der
H,-Oxydation gebildeten Energie ausgeniitzt wird.

Zur Zeit ist noch nicht bekannt, ob die in der Chemosynthese
entstehenden Produkte den in der Photosynthese entstehenden gleich
sind (vgl. S. 108). Es 1a8t sich aber vermuten, daB der Sauerstoff der
assimilierten CO: frei und zur Oxydation von Ammoniak, Wasserstoff
u. a. verwendet wird.

Es ist wohl moglich, dafl auch die sogenannten Eisenbakterien, die
in Mooren, Pfiitzen, Seen und Eisenquellen vorkommen, ihre orga-
nischen Stoffe aus Kohlensiuregas aufzubauen imstande sind. Diese
Bakterien oxydieren in Wasser gelostes kohlensaures Eisenoxydul zu
Kisenhydroxyd und niitzen vielleicht die dabei entstehende Energie
zur Chemosynthese aus. Das braune Hisenoxyd hduft sich in den
schleimigen Scheiden dieser Bakterien an und bedingt die braune
Farbung von Wasser, in dem sie sich entwickeln.

10. Aufnahme organischer Stoffe durch Saprophyten.

In den vorhergehenden Kapiteln haben wir die Bildung organischer
Stoffe bei den autotrophen Pflanzen betrachtet. Unter diesen konnén
nitrifizierende Bakterien Kohlenstoff nur in Form von CO. aufnehmen,
wihrend die Mehrzahl dieser Pflanzen auch die Fahigkeit zur Ernahrung
mit organischen Stoffen besitzt. So verschwindet z. B. in den Chloro-
plasten angehéufte Stirke nach dem Versetzen der Pflanze ins Dunkle,
indem Stirke als Nihrstoff verbraucht wird (vgl. S. 107); andererseits
vermdgen, wie wir wissen, griine Blitter verschiedene geldste organische
Stoffe aufzunehmen und sie in Stirke umzuwandeln (vgl. S.108,113). Auch
ist die Moglichkeit einer Ernahrung der griinen Pflanzen mit Zucker
und anderen organischen Stoffen durch die Wurzel vielfach nachge-
wiesen. KEinige einzellige Algen kénnen nach ARTARI (1899) sogar
Licht und Kohlensiuregas vollkommen entbehren, wenn sie auf einem
Zucker oder Asparagin als Kohlenstoffquelle enthaltenden Nahrboden
kultiviert werden.
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Die Mehrzahl der griinen Pflanzen kann also je nach der Art orga-
nischer Stoffe, die zu ihrer Verfiigung gestellt sind, sich bald auto-
troph, bald saprophytisch ernihren. In denjenigen Fillen aber, in denen
die zur Chemosynthese unfihigen Pflanzen entweder kein Chlorophyll
oder nur eine so geringe Menge desselben bilden, daB sie durch die

CO:-Assimilation
ihr Bediirfnis an __-\j{;f-\icli Ay .
Kohlenstoffnichtzu (O )\ 4
decken vermogen, .{;T-\'f e }fg\-)\:" A
konnen sie selbst- /| '(““[z et )
verstandlich die or- v {

ganischen Stoffe
nicht entbehren. In
diesem Kapitel be- spp 42, Hefeformen (Saccharomyces cerevisiae). Ver-
trachten wir solche VergroBerung 3¢/,
Pflanzen, die orga-
nische Stoffe aus verschiedenen organischen Resten und Abfillen auf-
nehmen und als obligate Saprophyten bezeichnet werden.

Bekanntlich verderben verschiedene organische Produkte, z. B. Fleisch,
Eier, gekochtes Gemiise usw., in einem warmen Raum und nehmen
einen unangenehmen Geschmack
und Geruch an. DasMikroskop zeigt,
daf3 sich in solchen Produkten eine
groBe Menge Bakterien entwickelt
haben (vgl. Abb. 43). Bleiben verdor-
bene Produkte lingere Zeit in feuch-
ter Luft, so entwickeln sich Schim-
melpilze auf ihnen, unter denen
griiner Tinten- oder Brotschimmel
(Penicillium glaucum) am hiufigsten
vorkommt. In zuckerhaltigen Lo&-
sungen entwickeln sich aullerdem
oft Hefen, deren hiufigste Form
a,uf“A bb. 42 zu sehen ist. Alle au.f- Abb. 43. Fiulnisbakterien. 1. Coccen
gezihlten Pflanzen enthalten kein ;4 'Sorcinen. 2. Bacillen. 3. Spirillen
Chlorophyll und konnen sich nur und Lephotrix. 4. Spirochaete. Ver-
mit organischen Stoffen ernihren, groflerung 1000/,
wobei unltsliche oder schwer 16s-
liche organische Substanzen mittels verschiedener durch die Pflangze
ausgeschiedener Enzyme gelost werden.

Die Art der ausgeschiedenen Enzyme wird gewdhnlich durch che-
mische und physikalische Eigenschaften des natiirlichen Substrats (Néhr-
boden) bestimmt. So scheidet z. B. der Hausschwamm (Merulius dome-
sticus), der sich in Holzteilen der Hiuser entwickelt, Zytase aus, die
Zellulose des Holzes in Glukose umwandelt (vgl. S. 43). Dieses Enzym
wird auch durch Bakterien ausgeschieden, die sich auf nassem Papier
und anderen pflanzlichen Resten entwickeln, die viel Zellulose enthalten.
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Die auf nassem Brot und toten Samen wachsenden Schimmelpilze schei-
den Diastase (Amylase) aus, die Stirke zu Glukose spaltet. Die sich in
Bierwiirze entwickelnden Hefearten scheiden Maltase aus, die die Mal-
tose zu Glukose und Galaktose spaltet, wihrend die Hefen der Milch (bei
Zubereitung einiger orientalischer Getrinke z. B. Kumis der Kalmiiken
und Kefir der Kaukasusvilker) Laktase ausscheiden (vgl. S. 43).

Es gibt aber auch Saprophyten, die mehrere Enzyme auscheiden
konnen. So scheiden z. B. Bakterien, die im Humusboden vorkom-
men und die nasse Faulnis der Kartoffelknollen verursachen (Bacillus
mesentericus), gleichzeitig Amylase, Invertase und Protease aus, wihrend
der oben erwihnte Brotschimmel, Zytase, Protease, Pektase, Invertase,
Maltase, Lipase usw. ausscheidet.

Seiner Fahigkeit, eine so groBe Anzahl der Enzyme zu bilden, ver-
dankt offenbar der genannte Schimmelpilz seine auferordentlich weite
Verbreitung.

Um den Nahrwert verschiedener organischer
Verbindungen zu erforschen, kultiviert man Sapro-
phyten auf kiinstlichen Substraten, die man aus
Abb. 44. Petrischale. gut bekannten chemischen Stoffen zubereitet. Man

experimentiert jetzt ausschlieBlich mit Reinkulturen
der Mikroorganismen, d. h. mit solchen Kulturen, die nur eine Art der-
selben enthalten. Man erhilt Reinkulturen in folgender Weise:

Das Gemisch ‘ verschiedener Mikroorganismen (oder ein Stiickchen
Substrats, das sie enthilt) wird mit reinem Wasser griindlich geschiittelt
und ein Tropfen der erhaltenen Aufschwemmung, die Millionen von

Keimen enthilt, wird mit vorher stark

erhitzter (zum AbtSten der Mikroorgani-

smenkeime) und abgekiihlter Fleischbriihe

in einem vorher erhitztem Reagenzglis-

chen gemischt. Auf diese Weise wird der

Keimgehalt der Fliissigkeit stark vermin-

dert. Wiederholt man solche Verdiinnung

einige Male, so erhdlt man schlieflich

Fleischbriithe, die nur einige Keime der

Mikroorganismen in einem Tropfen ent-

hilt. Danach mischt man einen Tropfen

dieser Fleischbrithe mit 7—10 ccm keim-

. . . freier geschmolzener Niahrgelatine (Fleisch-

Ath-dg, Mioogunismen, die 5o Pepton £ 10 % Gelatine
haben. Erklirung im Text. -+ 2 % Zucker) und gieft diese in eine
keimfreie Petrischale ein (eine flache Schale,

die durch einen &hnlichen Deckel bedeckt ist, vgl. Abb. 44). Die geschmol-
zene Gelatine erstarrt bald und die in derselben befindlichen Keime
werden in einem bestimmten Abstand voneinander fixiert. Nach einigen
Tagen entwickeln sich die Keime zu Kolonien verschiedener Mikro-
organismen, die mit unbewaffneten Augen gut sichtbar sind (vgl. Abb. 45).
Da jede Kolonie sich nur aus einem Keime entwickelt hat, enthalt
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sie nur Mikroorganismen ein und derselben Art. Es geniigt jetzt, eine
kleine Menge der ausgewihlten Kolonie mittels einer keimfreien (d. h.
vorher stark erhitzten) Platinnadel in ein mit Watte verschlossenes,
keimfreies und Nahrgelatine enthaltendes GefdB zu iibertragen, um
eine Reinkultur des betreffenden Mikroorganismus zu erhalten.

Versuche mit Reinkulturen der Mikroorganismen in Lésungen, die
alle notwendigen Mineralsalze und verschiedene organische Stoffe ent-
hielten (vgl. S. 85), zeigten, daB die beste Kohlenstoffquelle fiir die
Saprophyten Pepton und Zuckerarten sind. Einen geringeren Nihr-
wert haben mehrere Hydroxyle enthaltende Alkohole, z. B. Mannit
CsHs(OH)s, Glyzerin CsHs(OH)s u. a. (vgl. S. 39, Anm. 2), aber je weniger
Hydroxyle in denselben enthalten sind, desto geringer ist der Nihr-
wert. Ein- und zweiwertige Alkohole (Athylalkohol C:H;OH, Methyl-
alkohol CH,OH, Glykol CH;OH — CH30H) besitzen nur einen mini-
malen Nihrwert. Uberhaupt gilt die Regel, daB organische Verbin-
dungen nahrhafter sind, wenn sie viele Hydroxylgruppen enthalten.
Auch besitzen z. B. Oxyssuren (vgl. S. 96) einen viel gréBeren Nahr-
wert als Sauren, die Hydroxyle nur in Karboxylgruppen enthalten.
Weinsiure, Zitronensiure, Apfelsdure sind nahrhafter als Bernsteinsiure,
wihrend einwertige Siuren (Essigsdure, Milchs#ure) nur einen minimalen
Nahrwert besitzen (vgl. S. 40, Anm. 1).

Die synthetische Fahigkeit mancher Schimmelpilze (z. B. des Brot-
schimmels) ist aber so groB, da8 sie ihre organischen Stoffe sogar aus gif-
tigen Substanzen, so z. B. aus Karbolssure, darzustellen vermdgen, wenn
ihnen keine andere Kohlenstoffquelle zur Verfiigung steht. Selbstver-
stindlich miissen solche Substanzen nur in sehr niedriger Konzentra-
tion in der Nihrlosung anwesend sein.

Der Nahrwert organischer Verbindungen héngt nicht nur von der
chemischen Konstitution ihrer Molekiile, sondern oft auch von deren
Konfiguration, d. h. von der Lage einzelner Atome im Raume ab. So
sind z. B. unter den Zuckerarten manche kiinstlich dargestellten Mono-
saccharide, deren Konfiguration sich von derjenigen natiirlicher Mono-
saccharide (Glukose und Fruktose) unterscheidet, nicht nahrhaft (so
z. B. linksdrehende Glukose und linksdrehende Fruktose)l).

Nach PaAsTEUR (1858) nimmt Penicillium glaucum aus dem Ge-
misch links- und rechtsdrehender Weinsiure (in Form von weinsaurem
Ammonium), die sich voneinander nur durch verschiedene riumliche
Lage ihrer (OH) und (COOH) unterscheiden (vgl. S. 40), zunéichst nur
rechtsdrehende Weinsiiure auf, wihrend linksdrehende Saure erst nach
dem Verbrauch der rechtsdrehenden aufgenommen wird. Ubrigens
gibt es auch Bakterien, die linksdrehende Weinsiure vorziehen.

1) Alle Monosaccharide werden gewdhnlich in zwei Gruppen eingeteilt. Die
eine Reihe, die rechte, umfaBt alle in der Natur vorkommenden Monosaccharide
und kann von der rechtsdrehenden Glukose (Dextrose) abgeleitet werden, wiih-
rend die andere Reihe, die linksdrehende, nur kiinstlich erhaltene Monosaccharide
umfalt, die von der linksdrehenden Glukose abgeleitet werden, deren (OH)-
und (H)-Gruppen eine entgegengesetzte Lage im Molekiil, im Vergleich mit dem
Molekiil der rechtsdrehenden Glukose, einnehmen (vgl. S. 40).
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Alle diese Eigentiimlichkeiten der Ernghrung lassen vermuten, daf
die die Umwandlung der Néhrstoffe bewirkenden Reaktionen bei ver-
schiedenen Saprophyten ungleich sind. Der Verlauf chemischer Reak-
tionen, die zur Bildung der organischen Stoffe der Pflanzen aus Néhr-
stoffen fiihren, sind aber zur Zeit noch vollkommen unbekannt.

Von den Saprophyten gehdren nur wenige den Samenpflanzen an.
Die am h#iufigsten vorkommenden sind Monotropa und Neottia, deren
Blatter und Stengel gelblich oder briunlich aussehen und die die fiir
sie notwendigen organischen Stoffe aus dem Bodenhumus aufnehmen.
Derselbe stellt ein Gemisch verschiedener und meist wenig erforschter
organischer Verbindungen dar, in dem in letzter Zeit Aminoséuren,
Purinbasen, Trimethylamin, Nucleinséuren u. a. gefunden worden sind
(vgl. 8. 44 und 46). Doch ist die Ernédhrung der saprophytischen Samen-
pflanzen mit Humussubstanzen wenig untersucht und man kann dar-
itber nur Vermutungen aussprechen.

11. Insektenfressende Pflanzen.

Im vorhergehenden Kapitel haben wir die Aufnahme organischer
Stoffe durch die obligaten Saprophyten betrachtet, die keine Fihig-
keit zur Synthese derselben aus CO: und H.O besitzen. Es gibt aber

auch Pflanzen, welche, obwohl sie chlorophyll-

haltig sind und ihre organischen Stoffe aus Mine-

ralsubstanzen zu synthesieren vermdégen, doch

gelegentlich auch fertige organische Stoffe auf-

nehmen koénnen. Diese Stoffe erhalten sie von

Insekten, die durch besondere Einrichtung ihrer

Blatter abgetotet und durch ausgeschiedene En-

zyme verdaut werden. Man bezeichnet gew6hn-

lich solche Pflanzen als insekten- oder fleisch-

fressende Pflanzen (Insectivora). Die Blatter un-

serer einheimischen, auf Torfmooren vorkom-

menden insektenfressenden Pflanze (Drosera ro-

tundifolia) sind oberseits mit ziemlich langen

Wimpern bedeckt, die von ihren Ko&pfchen

Schleim ausscheiden, dessen Trépfchen beim

Abb. 46. Ein Blatt von hellen S"onn.enschel‘n glan‘zen und kleine Insekten
Droserarotandifoliavon  (n@uptsichlich kleine Fliegen) anlocken. Setzt
oben gesehen. (Nach sich eine kleine Fliege auf ein Wimpertropfchen,
DArwWIN.) so klebt sie fest, und da sie sich zu befreien
strebt, reizt sie die Pflanze, welche auf die Be-

wegungen des Insektes mit einer eigentiimlichen, langsamen Bewegung
der Wimpern antwortet. Dieselben kriimmen sich in der Richtung der
gereizten Stelle, wie es auf Abb. 46 zu sehen ist, zugleich beginnen sie
(wahrscheinlich infolge einer erhéhten Permeabilitdt des Protoplasmas
fiir Zellsaftstoffe) eine Fliissigkeit auszuscheiden, die proteolytische En-
zyme (Proteasen) und Siure (als Aktivator) enthilt. Das Insekt stirbt
bald ab und seine Eiweillkorper werden allmiahlich gelést und durch
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die Pflanze aufgenommen. Legt man statt eines Insektes ein Stiick-
chen Fleisch an die Blattwimper, dann geht derselbe Vorgang vor sich.
Der Reiz ist aber in diesem Falle in der Hauptsache ein chemischer.
Nach DarwiN (1878) entwickelt sich Drosera vollkommen normal,
wenn sie keine organische Nahrung erhilt; doch begiinstigt die Er-
nihrung mit Fleisch das Wachstum der Pflanze. Es ist wohl mdg-
lich, daB die Ursache dieser giinstigen Wirkung der Ernshrung mit
Fleisch in einem bedeutenden Stickstoffgehalt der Nahrung liegt, wih-
rend die Pflanze eine geniigende Menge stickstofffreier Substanzen durch
die Protosynthese erhilt.
Unter den anderen fleisch-
fressenden Pflanzen sind die Tro-
penpflanzen Dionea und Nepen-
thes besonders interessant. Die
erstere hat Blitter, die durch den
Hauptnerven in zwei Hilften ge-
teilt sind; auf der oberen Seite
sitzen kleine Dérnchen (drei auf
jeder Blatthilfte, vgl. Abb. 47).
Setzt sich ein Insekt auf das
Blatt und beriihrt die Dornchen,
so klappen die Blatthilften zu-
sammen und driicken sich so

Abb. 47. Ein Blatt der Venusfliegen- Abb. 48. Nepenthes robustra. Gewéchs-
falle (Dionea muscipula). hauspflanze. /, natiirlicher GroBe.
(Nach DARWIN.) (Nach STRASBURGER.)

fest aneinander, da das Insekt sehr bald abgetétet wird. Zugleich
scheiden auf der Blattoberfliche sitzende kleine Haare eine enzym-
und siurehaltige Fliissigkeit aus, die die EiweiBkorper des Insektes 16st.

Bei Nepenthes dienen dem Tierfang kannenférmige Erweiterungen
der Blatter, die oben kleine, an einen Deckel erinnernde Platten tragen
(vgl. Abb. 48). Die Erweiterungen enthalten eine Fliissigkeit, welche
sich teilweise aus Regenwasser, teilweise aus enzymhaltigem Sekret
bildet, das von kleinen képfigen Haaren in den unteren Teilen der
Kannen ausgeschieden wird. Am oberen Rande der Kannen wird siiles,
kleine Insekten anlockendes Sekret ausgeschieden. Die Tiere fallen in
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die Fliissigkeit hinein, sterben ab und werden teilweise verdaut. Be-
ziiglich der Bedeutung des Tierfangs bei Dionea und Nepenthes fiir die
Ernahrung der Pflanze liegen noch keine Versuche vor.

12. Aufnahme organischer Stoffe durch Parasiten (Schmarotzer).

Aus den vorhergehenden Kapiteln wissen wir, daf es chlorophyll-
haltige Pflanzen gibt, die in der Hauptsache autotroph sind und die
trotzdem organische Stoffe aus getoteten Insekten aufnehmen kdnnen.
Es gibt auch autotrophe griine Pflanzen, die eine normale Photosyn-
these zeigen und trotzdem organische Stoffe von anderen lebenden
Pflanzen entnehmen konnen und somit als Halbparasite (Halbschma-
rotzer) bezeichnet werden diirfen. Zu solchen Pflanzen gehéren z. B.

mehrere  Scrophulariaceen
und Santalaceen (Euphrasia,
Melampyrum, Rhinanthus,
Pedicularis usw.). Durch ihr
Aussehen unterscheiden sich
diese Pflanzen von den iibri-
gen autotrophen Pflanzen gar
nicht, und nur eine aufmerk-
same Untersuchung ihres
Waurzelsystems zeigt, daB sie
zu den Schmarotzern gerech-
net werden miissen. Trifft
die wachsende Wurzel dieser
Pflanzen die Wurzeln der
Nachbarpflanzen, so wichst
siean mehreren Stellen an
Abb. 49. Saugorgan eines Halbschmarotzers dieselben an und entwickelt
{Rhinantus), der in den Zentralzylinder der Saugorgane (Haustorien), die
befallenen Wurzel eindringt. (Nach KERNER.) in den Zentralzylinder der
befallenen Wurzeln eindrin-
gen und die in diesen befindlichen Néhrstoffe aufnehmen (vgl. Abb. 49).

Nur selten kommt es vor, daBl halbschmarotzende griine Pflanzen
ihre Wurzel einbiien und sich nur in Verbindung mit einer anderen
Pflanze entwickeln kénnen. Zu solchen Pflanzen gehort z. B. die Mistel
{Viscum album), deren Saugorgane nicht nur in die Rinde und das
Cambium, sondern auch ins Holz der Baume eindringen und von da
aus Wasser aufnehmen.

Die meisten Parasiten (echte Schmarotzer) gehéren zu den chloro-
phyllosen niedrigen Pflanzen, Bakterien und Pilzen. Unter den ersteren
sind die pathogenen (d. h. Krankheiten erregenden) Bakterien wohl die
bekanntesten; sie parasitieren fast ausschlieflich in den Tieren und
nur einige Arten befallen die Pflanzen. Die Mehrzahl der parasitischen
Bakterien 1aBt sich auch auf kiinstlichen Nahrboden kultivieren (z. B.
in Fleischbriihe). Die Parasiten verwandeln sich also leicht in Sapro-
phyten. Hier sollen nur folgende parasitische Bakterien genannt werden:



Aufnahme organischer Stoffe durch Parasiten (Schmarotzer). 129

Kartoffelbakterien (Bacillus mesentericus vulgatus, vgl. S.124), Tuberkel-
bakterien (Bacillus tuberculosis, Erreger der Schwindsucht), Cholera-
bakterien (Vibrio cholerae asiatica), Diphtheriebakterien (Bacillus diph-
theriae) und Milzbrandbakterien (Bacillus anthraxis). Einige von diesen
Bakterien entwickeln sich im Zellinnern (Tuberkelbakterien, Kartoffel-
bakterien, Milzbrandbakterien), andere wachsen dagegen auf der Ober-
flache innerer Organe (auf der Schleimhaut) und scheiden sehr giftige
Substanzen (Toxine) aus, die den befallenen Organismus zum Absterben
bringen koénnen.

Abb. 50. Hau-
storien eines pa-
rasitischen Pil-
zes, die von
einem in den
Interzellular-

riumen wach- Abb. 51. Entwicklungsstadien des Mutterkorns. I Roggen-
senden Pilzfa- dhre mit mehreren reifen Sklerotien. 2 gekeimtes Skle-
den entsandt rotium mit gestielten Fruchtkorpern. 3 Léngsschnitt durch
werden (H). einen Fruchtkorper mit zahlreichen Perithecien. 4 einzel-
nes Perithecium, stirker vergroBert. 5 aufgeschlossener Ascus

mit acht fadenformigen Sporen. Nach ScHENK und TULASNE.

Die parasitischen Pilze entwickeln sich gewohnlich in den Inter-
zellularrdumen der Pflanzen. Zur Aufnahme der Nahrung entsenden
sie Faden (Haustorien), die in die Zellen eindringen und dieselben
allméhlich zum Absterben bringen (vgl. Abb. 50). Das Eindringen durch
die feste Zellhaut ins Zellinnere kann offenbar nur durch die Ausschei-
dung eines Zellulose losenden Enzyms (Zellulase) zustande kommen.

Als Beispiele parasitischer Pilze kénnen Mutterkorn (Claviceps pur-
purea), verschiedene Schwimme (Polyporus-Arten) und Rostpilze (z. B.
Puccinia graminis) dienen, die, wie auch andere Parasiten, nur be-
stimmte Pflanzenarten befallen. Mutterkorn entwickelt sich in den
Fruchtknoten des Roggens, deren Zellen durch den Parasiten voll-

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 9
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kommen gel6st und verbraucht werden (die ausgeschiedenen Enzyme
sind Zytasen, Proteasen, Nucleasen und andere proteolytische Enzyme,
vgl. S. 46). Die Abb. 51 zeigt die Entwicklungsgeschichte des Pilzes.
Eine starke l6sende Kraft besitzen auch Polyporus-Arten, die das Holz
der Baume durch ausgeschiedene Zytase vollkommen erweichen, so da8
der Baum zusammenbricht.

Unter den Rostpilzen parasitieren die meisten in zwei Pflanzen-
arten oder -familien nacheinander. So entwickelt sich z. B. Puccinia
graminis im Sommer in den Blittern verschiedener Getreidearten und
bildet braune Flecke auf ihnen, wihrend sie im Herbst die Winter-
sporen (Teleutosporen) bildet, die im Friihling aufkeimen und wieder
Sporen bilden, die jedoch nicht auf Getreideblittern keimen, sondern auf

Berberitzeblatter iibertragen
werden miissen, um sich weiter
entwickeln zu konnen. Diese
Auswahl einer fiir ihre Ent-
wicklung geeigneten Wirts-

Abb. 52. Ein Weidenzweig, umwunden von  Abb. 53. Saugorgan von Cuscuta.
Cuscuta. Links: Verbindung des Schmarotzers C Cuscuta, W Wirtspflanze.
(Cus) mit der Wirtspflanze (W). (Nach NoLL.) Vergr. 109/,

pflanze ist fiir Parasiten im allgemeinen sehr charakteristisch und muf3
wahrscheinlich durch Eigentiimlichkeiten ihrer Enzyme oder durch An-
wesenheit irgendwelcher, das Wachstum der Parasiten férdernder Stoffe
in der Wirtspflanze erklart werden.

Was nun die parasitischen Samenpflanzen anbetrifft, so fehlt ihnen
beinahe vollkommen das Chlorophyll; sie entwickeln gewdhnlich Saug-
organe, die in den Stengel oder die Wurzel des Wirtes mit Hilfe ver-
schiedener Enzyme eindringen und von da aus alle notwendigen Nahr-
stoffe und auch Wasser aufnehmen. Als auf ein Beispiel solcher Pflanzen
sei hier auf Cuscuta europaea hingewiesen, die die Brennnessel, den
Hopfen und die Weide befillt (vgl. Abb. 52 u. 53).

Die grofte Anpassung an das parasitische Leben zeigen die zur
Familie der Rafflesiaceen gehdrigen Tropenpflanzen, die sich in den
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Interzellularrdumen der Stengel und Wurzeln tropischer Biume in
Fadenform entwickeln und nur von Zeit zu Zeit an die Oberfliche
des Wirtes durchbrechen, um hier Riesenbliiten zu bilden (vgl. Abb. 54).

Der Stoffwechsel der Parasiten ist bis jetzt sehr wenig untersucht;
man stellte nur fest, daB sie Zellulose und EiweiSkorper spaltende
Enzyme ausscheiden (Zytase, Protease usw.); deshalb vermutet man,
daB die Nahrstoffe, welche sie aus den durch sie befallenen Organismen
aufnehmen, denjenigen gleich sind, welche Saprophyten aus organischen
Resten und Abfillen aufnehmen.

Abb. 54. Ein von Rafflesia befallener Tropenbaum. Eine Riesenbliite (rechts),
die beinahe 1 m grof ist, und mehrere Blitenknospen sind aus der Baumwurzel
hervorgewachsen. (Nach KERNER.)

13. Symbiose.

Mit Symbiose?) bezeichnet man gewéhnlich ein Zusammenleben
von zwei Organismen, das beiden Teilen Nutzen bringt, das sich iibrigens
in einen gegenseitigen Parasitismus umwandeln kann, wenn dieses Zu-
sammenlieben von einem gegenseitigen Kampfe beider Organismen be-
gleitet wird, in dem bald der eine, bald der andere siegt.

Ein klassisches Beispiel fiir eine Symbiose bildet die unter dem
Namen ,,Flechten“ bekannte Pflanzengruppe, die frither als eine ab-

1) Der Name ,,Symbiose“ wurde zum ersten Male von DE Bary (1879) ge-
braucht.

9*
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gesonderte Pflanzenklasse betrachtet wurde (vgl. Abb. 55). Untersuchungen
SCHWENDENERs (1869 — 1872) zeigten jedoch, daf der Flechtenkorper aus
zwei selbstdndigen Organismen zusammengesetzt ist: aus einem Pilz und
einzelligen blaugriinen (seltener griinen) Algen. Die Hauptmasse des
Flechtenkorpers wird durch ein filzartiges Geflecht der Pilzfaden (Hyphen)
gebildet, zwischen denen sich Algen entwickeln (vgl. Abb. 56). Nach
FaMiNTZIN und BARENETZKY sterben die Pilzfiden nach Ubertragen
der Flechte in Wasser bald ab, wihrend die Algen sich selbstéindig
weiter entwickeln und vermehren kénnen. Andererseits findet die Ver-
mehrung der Flechten durch Sporen statt, welche vom Pilze allein
gebildet werden, wobei der fiir den betreffenden Pilz charakteristische
Fruchtkoérper entsteht (vgl. Abb. 55). Keimen die Sporen, so kénnen
die Pilzfiden eine Zeitlang

ohne die Algen wachsen, tref-

fen sie sie aber an, so um-

wachsen sie die Algen und

bilden eine Flechte.

Abb. 55. Eine sich auf der Baum-

rinde entwickelnde Flechte, Xan- Abb. 56. Querschnitt eines Flechtenthal-
thoria parietina. Natiirliche GréBe. lus. o, m, u Pilzfiden. g Algenzellen
(Nach Sacus.) (blaugriin). 7, » Rhizoide. Vergr. 240/,

Die Mehrzahl der Forscher betrachtet die Symbiose bei Flechten
als ein fiir beide Teile niitzliches Zusammenleben der Organismen:
chlorophyllhaltige Algen versehen den Pilz mit organischen stickstof-
freien Stoffen, wihrend der Pilz seinerseits teilweise die Funktion der
Wurzel hoherer Pflanzen erfiillt, indem er Wasser und Mineralstoffe
durch seine mit dem Substrat durch diinne Haare (Rhizoide) verbundene
Oberfliche aufnimmt. Teilweise versorgt der Pilz die Algen auch mit
Eiweilkérpern, die in Form von Pepton fiir die Flechtenalgen die
beste Stickstoffquelle darstellen. Bedenkt man aber, daB die Algen-
zellen sich auch allein entwickeln kénnen, wihrend der Pilz nicht die
Fahigkeit besitzt, wihrend lingerer Zeit selbstindig zu wachsen, so
kommt man zu dem Schlusse, daB der Pilz mehr Nutzen von der
Alge, als diese vom Pilze hat. In manchen Flechten entwickelt sogar
der Pilz Haustorien, die an die der parasitischen Pilze erinnern, so
daB8 man vielleicht die Flechtensymbiose als einen verniinftigen Para-
sitismus betrachten kann, der die Alge nicht schidigt.
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Die Algen konnen nicht nur mit Pilzen, sondern auch mit nied-
rigen Tieren zusammenleben, so z. B. mit Infusorien, Radiolarien,
Spongien und Hydren. In diesem Falle kénnen aber beide Organismen
(Symbionten) auch einzeln leben.

Als Beispiel einer Symbiose, die sich beinahe in gegenseitigen Para-
sitismus umwandelt, kann man die Symbiose der Leguminosen mit Bak-
terien betrachten. Es war schon lange bekannt, daBl die Wurzeln der
Bohnen, Lupinen, Erbsen u. a. mit Knéllchen versehen sind (vgl. Abb. 57).
Die Untersuchungen Wo-

RONINS (1866) zeigten aber
erst, daBl die Zellen der
Wurzelknéllchen stets mit
stabchenférmigen = Bakte-
rien erfiillt sind, die in alten
Knollchen eine unregelmi-

Abb. 58. Ein Wurzelknéllchen der Lupine (a);

links von auflen gesehen (VergréBerung %/;);

rechts Querschnitt durch dasselbe (¢ mit Bak-

terien gefiillte Gewebe); ¢ eine Zelle aus a, die

mit Bakterien gefiillt ist und in der Mitte noch
Abb. 57. Wurzelknollchen der einen Zellkern hat. Vergroferung 2°°/,. d Knoll-
Lupine (Lupinus luteus). 1/, chenbakterien. e Bakteroide. VergroBerung 1000/,
natiirl. GroBe. (Nach PFEFFER.) (Nach FIscHER, schematisch.)

Bige Form annehmen und die sogenannten Bakteroide bilden (vgl. Abb. 58).
Die Bakterien dringen aus dem Boden durch die Wurzelhaare in die
Waurzel ein, verbréiten sich von Zelle zu Zelle und bilden bald ein
Bakteroidgewebe in der Wurzelrinde. Die Bakterien benehmen sich
also zu Beginn der Symbiose als typische Parasiten. Ist aber das
Knéllchen fertig, so beginnt die hohere Pflanze zu siegen: die Bakterien-
zellen sterben allmiahlich ab, verblassen und verschmelzen zu einer
einheitlichen, formlosen Masse, welche zur Ernihrung der Pflanze dient.
Wie wir spiter erfahren werden, besitzen die Knoéllchenbakterien die
Fahigkeit, atmosphirischen Stickstoff aufzunehmen und ihn zur Bil-
dung ihrer stickstoffhaltigen organischen Stoffe zu verwenden. Die
hohere Pflanze erhilt auf diese Weise einen groBen Vorrat von Stick-
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stoff und bedarf keiner stickstoffhaltigen Mineralsubstanzen des Bodens,
um sich ippig entwickeln zu kdnnen.

Eine ahnliche Symbiose der Bakterien mit der autotrophen Pflanze
wird auch bei der Erle (Alnus) und bei Elaeagnus beobachtet. Bei
einigen tropischen Kiistenpflanzen (z. B. bei Pavetta indica) bilden
sich Knéllchen auf den Blittern, in denen sich Bakterien entwickeln,
die die autotrophe Pflanze mit Stickstoff erndhren. Nach MIEHE kom-
men #hnliche Bildungen auch bei anderen Tropenpflanzen vor. Bei
dem Nadelbaum Podocarpus wird jedoch die Knéllchenbildung an der
Wurzel durch Rilzfiden hervorgerufen.

Als eine Symbiose kann man vielleicht auch die Bildung der so-
genannten Mykorrhiza (Pilzwurzel) bei unseren einheimischen Baumen

Abb. 59. Ektotrophe Mykorrhiza der Buche Abb. 60. Schnitt durch die
(Fagus sylvatica). Links eine Wurzelspitze, Wurzel von Colluna vulgaris
an der oben der Pilzmantel entfernt ist. (Heidekraut) mit endotropher
(Vergr. 3/,.) Rechts Stiick einer Mykorrhiza- Mykorrhiza. (VergréBer. 37%/,.)
wurzel. (Vergr. ?/;.) (Nach PFEFFER.) (Nach PrEFFER.)

und saprophytischen Krautpflanzen betrachten. Man unterscheidet ekto-
trophe und endotrophe Mykorrhizen.

Die ektotrophe Mykorrhiza stellt ein dichtes Geflecht von Pilzfdden
dar, das eine Scheide um die Wurzel bildet. Sie wurde zum ersten
Male von KAMENSKY (1881) bei der saprophytischen, chlorophyllfreien
Monotropa beobachtet und spater von FRANK (1885) auf den Wurzeln
der Mehrzahl unserer einheimischen Biume gefunden. Auf Abb.59 ist
z. B. die Mykorrhiza der Buche zu sehen.

StaHL (1900) sprach die Vermutung aus, dafl die griine Pflanze
mit Hilfe der ektrotrophen Mykorrhiza Mineralsalze aus dem Humus-
boden aufnimmt, der (nach der Meinung STAHLS) nur eine ungeniigende
Menge der Salze enthilt. Spatere Untersuchungen (MOLLER1903) zeigten
jedoch, daB die Kiefer nur im Sandboden die Mykorrhiza bildet, ob-
wohl sie auf diesem Boden schlechter wichst, als im Humusboden
ohne Mykorrhiza. Es ist also wahrscheinlicher, da der Pilz und nicht
die héhere Pflanze einen Nutzen von der Symbiose hat, weil er viel-
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leicht gewisse von der Wurzel ausgeschiedene organische Substanzen
ausniitzt.

Die endotrophe Mykorrhiza bildet sich ebenfalls an den Wurzeln
saprophytischer Samenpflanzen, entwickelt sich aber in der Hauptsache
im Inneren der Rindenzellen (vgl. Abb. 60). Die Pilzfiden dringen
gewohnlich in die oberflichlich gelagerten Wurzelzellen oder in die
Zellen ein, die sich direkt unter der Haut befinden, und bilden Kliimp-
chen im Zelleninneren, die von der Samenpflanze allméhlich verdaut
(gelost) und aufgesogen werden. Da Pilze an das heterotrophe Leben
im allgemeinen besser angepaBt sind, weil sie verschiedenartige Enzyme
ausscheiden, ist nicht ausgeschlossen, da nicht nur der Pilz von der
hoheren Pflanze, sondern auch die hohere Pflanze vom Pilze einen
Nutzen bat.

14. Bildung stickstoffhaltiger organischer Stoffe aus mineralischen
Stickstoffverbindungen.

In vorhergehenden Kapiteln haben wir die Bildung organischer
Stoffe der Pflanze aus Koblendioxyd und Wasser und die Aufnahme
dieser Stoffe aus anderen Organismen oder ihren Resten betrachtet.
Wir gingen dabei nur auf die Herkunft der organischen Substanzen
der Pflanzen im allgemeinen ein, ohne die Bildung einzelner Stoffe
zu verfolgen. Diese Aufgabe ist leider zur Zeit noch wenig erforscht
und wir kénnen nur die Bildung der wichtigsten dieser Stoffe kennen
lernen. Wir wollen versuchen, die Bildung von EiweiBkérpern in der
Pflanze zu verfolgen und verweilen deshalb zunichst bei der Aufnahme
von Stoffen, die als Ausgangsmaterial fir die Bildung dieser Korper
dienen.

Wie frilher erwihnt, gehioren EiweiBlkorper zu den Bestandteilen
des Protoplasmas (vgl. S. 10 u. 97). Die Entwicklung der Pflanze ist
also nur bei der Bildung dieser Kérper im Pflanzeninneren méglich,
wenn die Pflanze keine EiweiBkorperchen aus der umgebenden Welt
aufnehmen kann, wie es bei den griinen Pflanzen der Fall ist.

Bei der Besprechung der Ernihrung dieser Pflanzen mit Mineralsalzen
wurde mehrmals betont, daB der kiinstliche Boden oder die Lésung,
in welcher sich die Wurzeln der Pflanze entwickeln, stets Salpeter
enthalten miissen, um ein normales Wachstum der Pflanze zu ermog-
lichen. Die hoheren autotrophen Pflanzen vermégen also nicht, freien
Stickstoff der Luft fiir die Bildung ihrer EiweiBBkdrper auszuniitzen.
Diese Tatsache wurde zum ersten Male von BoUSSINGAULT (1838) durch
die folgenden Versuche festgestellt.

Der genannte Forscher kultivierte verschiedene Pflanzen in ausge-
gliithtem Sand, zu dem in einigen Versuchen nur Asche der Pflanze,
in anderen Versuchen dagegen auBlerdem noch Kalisalpeter zugesetzt
worden war. Der Topf mit der Pflanze wurde unter eine Glasglocke
(vgl. Abb. 61) gestellt, deren untere Rander in eine mit Schwefelsdure ge-
fiillte Schiissel eingetaucht waren, so daf8 die Luft unter der Glasglocke
von der umgebenden Luft durch Schwefelsiure abgetrennt war, die das
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BEindringen von in der Atmosphire stets anwesendem Ammoniak ver-
hinderte. Die R6hren 4 und B dienten zum BegieBlen der Pflanze (B)
und zur Einfithrung von CO. unter die Glocke. Nach 2!/: Monaten
vergroBerte sich die Trockensubstanz der Pflanze bei Abwesenheit der
Nihrsalze im Boden um das 3,6fache, bei Anwesenheit der Salze, aber
Fehlen von Salpeter um das 4,6fache, wihrend sie sich in den Ver-
suchen, in denen Asche und Salpeter zugesetzt worden waren, um das
198,3 fache vergroBerte.

Die Versuche von BOUSSINGAULT zeigten also, dafl fiir autotrophe
Pflanzen Salpeter als Ausgangsstoff zur Synthese der EiweiBkorper
dienen kann. Dieses Ergebnis wurde spiter durch mehrere Forscher

‘ Abb. 62. Giinstige Wirkung der Diingung

Abb. 61. Pflanzenkultur in ausgegliih- des Bodens mit Salpeter auf das Wachs-

tem Sand, zu dem nur Asche oder tum des Hafers. O keine Diingung. KP

auBerdem noch Kalisalpeter zugesetzt ~ Diingung mit Kalium- und Phosphorver-

worden war. Erklirung im Text. bindungen. KPS Diingung mit Kalium-,
(Nach BoUSSINGAULT.) Phosphorverbindungen und Salpeter.

bestatigt und vielfach auf die Agrikulturpraxis angewandt. Welche
giinstige Wirkung auf die Ernte die Diingung des Bodens mit Salpeter
ausiibt, zeigt z. B. die Abb. 62.

Andererseits zeigt die Verbesserung der Ernte nach dem Salpeterzu-
satz zom Boden, dafl der letztere vor der Diingung keine ausreichende
Menge von Stickstoffverbindungen enthélt. In der Tat enthilt 1 kg des
ungediingten Bodens ungefihr 25 mg Ammoniumsalze und nur Spuren
von Salpeter. Auf Grund solcher Ergebnisse der chemischen Bodenana-
lyse kam LiEBIG (1843) sogar zu dem Schlusse, daB mit dem Regen in
den Boden gelangtes atmosphirisches Ammoniak das Ausgangsmaterial
fiir die Synthese stickstoffhaltiger organischer Verbindungen der Pflanze
bildet. Die Anwesenheit von Salpeter in der Pflanze (Hafer enthilt
z. B. 9 g, Kartoffeln 15 g, Mohnpflanzen 30 g auf 1000 g Trockensubstanz
an Salpeter) wurde durch Oxydation von Ammoniak im Pflanzeninneren
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erklart. Spitere Untersuchungen erwiesen aber, dafl der Salpeter der
Pflanze nie im Inneren derselben gebildet wird, sondern aus dem Boden
in die Pflanze eindringt. Den niedrigen Salpetergehalt des Bodens
kann man einerseits einer geringen Absorbierbarkeit von Salpeter an
Bodenteilchen (vgl. S. 90), andererseits einer groBen Permeabilitit des
Protoplasmas fiir Salpeter zuschreiben; durch die Nitrifikation ent-
stehender Salpeter des Bodens (vgl. S.120) wird schnell durch die
Wurzeln aufgenommen oder durch den Regen weggewaschen.

Alle Versuche, in welchen die Nitrifikation des Bodens beseitigt
war, zeigten, da Ammoniumsalze ebenfalls ein geeignetes Ausgangs-
material fiir die Bildung stickstoffhaltiger organischer Stoffe der Pflanze
darstellen. Diese Salze koénnen aber schidlich werden, wenn man ihre
Eigentiimlichkeiten nicht beachtet. Einige Ammoniumsalze, z. B.
(NH,):COs, zersetzen sich teilweise in wisserigen Losungen unter Bil-
dung von NH; (in Wasser NH,OH), das giftige (OH)-Ionen bildet und oben-
drein sehr schnell in das Protoplasma der Pflanze eindringt. Andere Am-
moniumsalze enthalten aber Anionen, die entweder fast gar nicht (z. B.
Cl-Ionen) oder nicht so stark wie NHs-Ionen assimiliert werden (z. B.
SO4-Ionen), so daB in der Planze und im Boden Anionen (Cl, SOs-Ionen),
d. h. Sduren, angehduft werden, die sehr schidlich auf das Protoplasma
einwirken. Wird aber Kalk zum Boden zugesetzt, so kann der Ssure-
iiberschull neutralisiert und die schidliche Saurenwirkung gehemmt
werden (PRJANISCENIKOFF, 1905).

Nach MoriscH (1887) sollen auch die Salze der salpetrigen Siure
(d. h. Ionen NO.) zur Ernéhrung der Pflanze geeignet sein.

Was nun die Erndhrung heterotropher Pflanzen mit mineralischen
Stickstoffverbindungen anbetrifft, so zeigten PASTEUR, MEYER u. a.,
daB die Hefe ihre organischen stickstoffhaltigen Verbindungen aus-
schlieflich aus Ammoniumsalzen aufzubauen vermag. Nur wenige
Hefearten sind imstande, sehr langsam salpetersaure Salze zu assimi-
lieren. Einige Schimmelpilze entwickeln sich dagegen gleich gut so-
wohl in Ammoniumsalzen als auch in Nahrlésungen, die salpetersaure
Salze enthalten (Aspergillus niger), wihrend andere Pilze Ammonium-
salze vorziehen. Aber auch bei der Erndhrung der Schimmelpilze mit
Ammoniumsalzen hat der Nahrwert der Anionen nach CzaPEk (1902)
eine Bedeutung. Wird z. B. zur Erndhrung der Pflanze NH,Cl ver-
wandt, so wird das Ion NH, assimiliert, das Ion Cl bleibt aber zuriick
und bildet Salzsiure, die giftig ist. Am besten gedeihen also hetero-
trophe Pflanzen, wenn beide Ionen gleich stark assimiliert werden,
wenn z. B. der Pflanze weinsaures Ammonium verabreicht wird, des-
sen Anion als Kohlenstoffquelle dienen kann. Andererseits hat nach
CzaPEK auch die elektrolytische Dissoziation der Ammoniumsalze eine
Bedeutung, da die Pflanze in der Hauptsache Ionen assimiliert (vgl.
S. 83).

Der Nihrwert der Kohlenstoffquelle spielt eine grofle Rolle; die
Pflanze kann bei einer guten Ernihrung mehr leisten. So entwickeln
sich nach A. FiscHER (1887) Darm- und Heustibchen (Bacillus coli
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communis und Bacillus subtilis) in einer Nihrlosung, die als Kohlenstofi-
quelle Glyzerin und als Stickstoffquelle Salpeter enthalt, gar nicht,
withrend sie gut wachsen, wenn Glyzerin durch Glukose ersetzt wird
(vgl. S. 85).

Die durch die Samenpflanze aufgenommenen mineralischen Stickstoff-
verbindungen werden durch den Wasserstrom im Holz gemeinsam mit
anderen Mineralsalzen zu den Bliattern gebracht. Andererseits zeigt die
chemische Analyse, daB die Blitter weniger Salpeter und mehr orga-
nische Stickstoffverbindungen als die Wurzeln und der Stengel ent-
halten. Ein solches Ergebnis der Analyse it vermuten, daB gerade
in den Blittern eine Umwandlung von mineralischen Stickstoffsub-
stanzen in organische Stickstoffverbindungen stattfindet.

In der Tat zeigte SCHIMPER (1888) mittels einer mikrochemischen
Analyse (vgl. S. 81), daB die in die chlorophyllhaltigen Blattzellen ge-
langten Nitrate sehr bald verschwinden und durch EiweiBkorper er-
setzt werden, welche am frithesten in den Chloroplasten erscheinen.
Es ist wohl verstindlich, daB EiweiBkorper gerade da gebildet werden,
wo Kohlenhydrate im UberschuB vorhanden sind, weil sie offenbar
Ausgangsstoffe gemeinsam mit Salpeter flir die Synthese der Eiweil3-
kérper darstellen konnen. In Ubereinstimmung damit fand SALESSKY
(1897), daB diese Kérper in den Blittern der Sonnenrose (Helianthus
annuus), die auf einer Zucker und Salpeter enthaltenden Lésung im
Dunkeln schwimmen, reichlich gebildet werden, wihrend die Menge
der EiweiBlstoffe in den auf einer Salpeterlosung (ohne Zucker) schwim-
menden Blatter gering bleibt. Man kann also als bewiesen betrachten,
daB die Synthese von Eiweifistoffen in der Hauptsache in den Blit-
tern der griinen Pflanzen stattfindet. Theoretisch ist nichts Unwahr-
scheinliches daran, daf diese Synthese auch in den Zellen anderer
Organe zustande kommen kann; diese Synthese ist aber bis jetzt nicht
bewiesen.

Um sich jetzt den Verlauf der Synthese der EiweiBkérper aus
stickstofffreien organischen Stoffen und mineralischen Stickstoffverbin-
dungen vorzustellen, muB8 man sich vor allem an die chemische Struk-
tur der Eiweillkorper erinnern. Die Eiweikorper sind, wie wir wissen,
aus o-Aminoséuren zusammengesetzt (vgl. S. 44); es ist also durch-
aus wahrscheinlich, da auch die EiweiBkérper der Planze aus diesen
Sauren synthetisch dargestellt werden. Die ¢-Aminosduren stellen in der
Tat die beste Stickstoffquelle fiir heterotrophe Organismen dar, wihrend
z. B. §- und y-Aminosiuren?), deren Aminogruppen am zweiten und
dritten Kohlenstoff stehen, zur Erndhrung wertlos sind. Da aber Stick-
stoff in Salpeter mit Sauerstoff und in Aminossuren mit Wasserstoff
verbunden ist, mufl Salpeter in der Pflanze zu Ammoniumverbindungen
reduziert werden. Das erste Stadium der Reduktion der Nitrate be-
steht aber aus der Nitritbildung (KNO; — O = KNOsy).

1) Aminopropionsidure CH, CH(NH,) COOH ist ¢- Aminosiure ; CH,(NH,)CH,COOH
ist g-Aminoséure. e-Aminovaleriansiure ist CH,CH,CH,CH(NH,)COOH, s-Siure
ist CH,CH,CH(NH,)CH,COOH, y-Siure ist CH,CH(NH,)CH,CH,COOH.
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In der Tat sind Nitrite bei vielen Pflanzen nachgewiesen. AuBer-
dem zeigten direkte Beobachtungen von GopLEWSKI (1901) und Na-
BOKICH (1903), dal bei der Ernidhrung der Keimlinge mit Nitraten
Nitrite angehauft werden koénnen, wenn sich die Pflanzen in einer
sauerstofffreien Atmosphére befinden. Die Fahigkeit zur Reduktion
der Nitrate zu Nitriten wurde auch bei mehreren Bakterienarten be-
obachtet. Welche Reagentien aber sowohl diese Reduktion als auch
die weitere Reduktion von Nitriten zu Ammoniumverbindungen und
Aminogruppen bewirken, ist zur Zeit vollkommen unbekannt.

Die Reduktion der Nitrate zu Nitriten und Aminogruppen und
die Bildung von EiweiBstoffen stellt eine endothermische Reaktion dar,
d. h. sie kann nur durch einen Energieaufwand hervorgerufen werden?).
Infolgedessen nahmen einige Forscher (z. B. SCHIMPER) an, daB bei der
in den Chloroplasten stattfindenden Synthese von pflanzlichen EiweiB-
stoffen eine Aufnahme der Lichtenergie wie bei der Photosynthese
stattfindet. Frither wurde aber erwihnt, dafB die Synthese von Eiweil-
korpern aus Nitraten und Zucker in den Blattern, nach SALESSKY,
auch im Dunkeln stattfinden kann (vgl. S. 138). Man kann also kaum
daran zweifeln, daB die fir die Eiweilsynthese notige Energie durch
verschiedene exothermisch-chemische Reaktionen (d. h. solche Reak-
tionen, bei welchen Energie frei wird) geliefert wird.

15. Bildung stickstoffhaltiger organischer Stoffe durch”Assimilation
von gasformigem Stickstoff.

Aus dem vorhergehenden Kapitel wissen wir, daB héhere autotrophe
Pflanzen nicht imstande sind, gasférmigen Stickstoff zu assimilieren.
Unter den heterotrophen niedrigen Pflanzen gibt es aber auch solche,
die freien Stickstoff zur Synthese ihrer organischen Stickstoffverbin-
dungen ausniitzen.

DaB der Boden atmosphirischen Stickstoff absorbieren kann, wurde
zum ersten Male von BERTHELOT (1885) beobachtet, der diese Erscheinung
im Boden anwesenden Organismen zuschrieb, weil er gefunden hatte,
daf der bis auf 100°C erhitzte Boden keinen Stickstoff zu binden ver-
mag. Die Vermutung BERTHELOTS wurde spiter von WINOGRADKY
(1894) bestdtigt, der aus dem Boden Bakterien isolierte, die gasférmigen
Stickstoff absorbierten; sie wurden von dem genannten Forscher als
Clostridium Pasteurianum bezeichnet.

Diese Bakterien entwickelten sich in Nahrlosungen, die keine Stick-
stoffverbindungen enthielten, und absorbierten gasférmigen Stickstoff.
Sie vertrugen aber keinen Sauerstoff und konnten nur in einer sauer-
stofffreien Atmosphére wachsen. Spiter isolierte BEYERINCK (1901)

%) Die Zersetzung von HNO, zu N, O, und H erfordert 41 groBe Kalorien,
wihrend bei der Bildung von NH; aus N und 3H nur 12,2 grofe Kalorien
entstehen. Infolgedessen erfordert die Umwandlung von HNO; zu NH,
(HNO, + H, = NH; 4+ 30) 41—12,2 = 28,8 groBe Kalorien. Andererseits ergibt
die Verbrennung von 1 g EiweiBl ungefihr 4 Kalorien, wihrend die von Zucker
nur 3,3 Kalorien ergibt.
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noch einige Bakterienarten aus dem Boden, die sich auch bei Anwesen-
heit von Sauerstoff entwickeln konnten und durch den genannten
Forscher Azotobacter genannt wurden. Unter der Einwirkung beider
Bakterienarten absorbiert der Boden atmosphirischen Stickstoff, so da§
sein Stickstoffgehalt auch ohne eine Stickstoffdiingung zunimmt.
Unter den gasférmigen Stickstoff assimilierenden Bakterien spielen
die im Kapitel 13 beschriebenen Knollchenbakterien die wichtigste
Rolle im Haushalt der Natur und des Menschen (vgl. S. 133). HrLL-
RIEGEL und WILFARTH (1889)
machten zum ersten Male darauf
aufmerksam, daf3 gerade hiilsen-
friichtige Pflanzen (Legumino-
seae), die nach agronomischer
Praxis keiner Stickstoffdiingung
bediirfen, an ihren Wurzeln
Knogllchen entwickeln. Versuche
der genannten Forscher zeigten,
daB diese Pflanzen keine Knoll-
chen bilden, wenn sie in einem
vorher bis auf 100°C erhitzten
Boden kultiviert werden, weil
alle in demselben befindlichen
Bakterien durch Erhitzen geto-
tet werden, zugleich biilen sie
auch die Fahigkeit ein, ohne
eine Stickstoffdiingung zu wach-
sen. Begiefit man dagegen den
auf diese Weise keimfrei ge-
= machten Boden mit einem Was-
Abb. 63. Die Bildung der Wurzelknolichen  seraufgufl des frischen Bodens,
bei der Erbse ersetzt die Stickstoffdiingung. g0 entwickelten sich die Wurzel-

O keine Diingung. KP Phosphor- und Ka- P : R

liumdiingung. KPS Salpeter-, Phosphor- kn%ll_chen ufl(liq die Pflanze konn

und Kaliumdiingung. (Vgl. auchdie Abb.61.) @ tickstoffdiingung entbehren
(vgl. Abb. 63).

Die einzig mégliche Erklirung der Versuchsergebnisse von HrLL-
RIEGEL und WILFARTH ist die, daB die Kndlichenbakterien, wie
Clostridium Pasteurianum, atmosphirischen Stickstoff assimilieren und
ibn in Stickstoffverbindungen umwandeln kénnen, die zur Ernéhrung
der Bohnenpflanzen geeignet sind. Die ersten Versuche mit reinen Kul-
turen von Knéllchenbakterien vermochten jedoch nicht, ihre Stickstoff
assimilierende Fahigkeit zu beweisen, und erst spiter gelang es Mazg
(1897), die Absorption von Stickstoff durch diese Bakterien bei Kulti-
vierung in einer aus Bohnenextrakt, Zucker (21/2 %) und Kochsalz (1 %)
bestehenden Losung festzustellen.

Vom Standpunkt der Chemie aus kann man die Assimilation von
freiem Stickstoff mit der Bindung dieses Gases durch verschiedene
organische Stoffe, so z. B. durch Zellulose, Dextrine, Benzol u. a., ver-
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gleichen, die nach BERTHELOT (1876) unter der Einwirkung einer stillen
elektrischen Entladung stattfindet. In der Pflanze kann elektrische
Energie offenbar durch die chemische Energie der exothermischen Re-
aktionen ersetzt werden. Leider ist die Bindung von gasférmigem Stick-
stoff durch organische K&rper noch nicht geniigend erforscht, so dafl
man vorldufig noch nicht imstande ist, eine vollkommene Analogie
zwischen beiden Prozessen aufzudecken.

16. Transport organischer Stoffe in der Pflanze.

Nicht alle Zellen héherer Pflanzen vermdgen organische Stoffe selb-
stindig aufzunehmen oder zu synthetisieren. Die Zellen der Wurzeln,
der Blumenblitter und der Samen enthalten z. B. kein Chlorophyll
und kdnnen sich nur von organischen Substanzen ernéhren, die in chloro-
phyllhaltigen Blatt- und Stengelzellen synthetisiert werden. Anderer-
seits werden die Vorratsstoffe der héheren Pflanzen gewshnlich in spe-
ziellen Organen und Geweben abgelagert, deren Zellen kein Chlorophyll
enthalten, so z. B. in Knollen, Zwiebeln, im Parenchymsystem der
Wurzel und des Stengels usw.

Dementsprechend miissen die in den Blittern synthetisierten orga-
nischen Stoffe 6fters durch die ganze Pflanze nach den Verbrauchs-
orten transportiert werden. Umgekehrt miissen sich organische Stoffe
bei der Ausniitzung der Vorratsnihrstoffe, beim Knospendoffnen, Samen-
keimen, Knollen- und Zwiebelkeimen in entgegengesetzter Richtung
zu den sich entwickelnden Organen bewegen. Im einfachsten Falle
kann die Bewegung organischer Stoffe auch im Inneren einer einzigen
Zelle stattfinden, wie es z. B. bei Botrydium beobachtet wird (vgl. S. 61),
das nur in den oberen Zellteilen Chlorophyll enthilt.

Sind organische Nihrstoffe, die in chlorophyllhaltigen Zellen ge-
bildet oder als Vorratstoffe in chlorophyllosen Zellen abgelagert wer-
den, unldslich in Wasser, so ist ihre Bewegung selbstverstindlich erst
nach einer Umwandlung in 13sliche und gut diffundierende Stoffe még-
lich. Wie bei der Ernidhrung mit unléslichen Stoffen (vgl. S. 38), wird
eine solche Umwandlung gewGShnlich mit Hilfe verschiedenartiger En-
zyme zustande gebracht. Die stattfindende chemische Verinderung der
Stoffe ist aber manchmal so griindlich, daB die ausschlieflliche Betei-
ligung der Enzyme hierbei kaum anzunehmen ist. So werden z. B.
Fette in keimenden Samen zunichst unter der Einwirkung der Lipasen
zu Glyzerin und Fettsiuren hydrolysiert (vgl. S. 43); diese verwandeln
sich aber im weiteren in Monosaccharide.

Wollen wir zunichst den Transport organischer Stoffe von den
chlorophyllhaltigen Blattzellen zu den chlorophyllfreien Organen be-
trachten.

Bei der Photosynthese werden bekanntlich Zuckerarten und Starke
gebildet, von denen die ersteren sich im Zellsaft anhidufen, wihrend die
letztere in den Chloroplasten in Form von Kornern abgelagert wird.
Wie frither erwihnt, erscheint Stiirke erst dann in den Chloroplasten,
wenn sich eine geniigend groBe Zuckermenge in den Zellen angehiuft
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hat (vgl. S.107). Andererseits verschwindet die in den Chloroplasten
abgelagerte Stirke, wenn die Pflanze in eine CO.-freie Atmosphire oder
ins Dunkle versetzt ist, wobei auch der in den Zellen befindliche Zucker
allmahlich verbraucht wird.

In einem von MULLER-THURGAU (1885) angestellten Versuche ent-
hielt die Trockensubstanz der Blatter nach der Assimilation von CO:
wihrend des ganzen Tages (bis 6 Uhr abends) 1,8 % Zucker und 42 %
Stirke. In der Nacht ging der Zucker teilweise in den Stengel iiber;
ein Teil der Stirke wurde infolgedessen gelost, so dafl am nichsten
Morgen die Trockensubstanz der Blitter nur 0,4 % Zucker und 37 %
Stiarke enthielt.

Die beschriebene Erscheinung 14t vermuten, dafl die Umwandlung
der Stiarke in Zucker eine Reihe umkehrbarer chemischer Reaktionen
darstellt, deren Richtung nach dem Massenwirkungsgesetz durch die
Menge der gebildeten Produkte bestimmt wird (vgl. S. 47). Die An-
héaufung von Zucker in den Zellen ruft Stiarkebildung hervor, wihrend
die Entfernung von Zucker aus den Zellen umgekehrt eine Hydrolyse
(Auflésung) der Stirke bewirkt.

Die Auflésung der Stirke in den Blattern kommt unter der Ein-
wirkung von Diastase (Amylase) zustande (vgl. S. 43), deren Menge in
den Blattern variiert und jedenfalls kleiner ist als die in keimenden
Samen. Eine besonders starke hydrolysierende Wirkung auf Stirke
iben zu Pulver zerriebene trockene Blatter von Hiilsenfriichtler aus.
Die Stiarke wird zuniichst zu Maltose gespalten, kann sich aber weiter
in Monosaccharide und sogar in Saccharose verwandeln. Die Reagentien,
welche diese weitere Umwandlung der Stirke bewirken, sind unbekannt.

Die in den Blattern gebildeten Kohlenhydrate wandern also (in
gelostem Zustande) fortwahrend in den Stengel. Am Tage ist aber die
Geschwindigkeit einer solchen Abgabe der Kohlenhydrate geringer als die
der Neubildung, so daB Kohlenhydrate im Blatt angehduft werden. In
der Nacht und iiberhaupt im Dunkeln oder in einer CO.-freien Atmo-
sphére hort die Neubildung der Kohlenhydrate auf, wahrend das Ab-
wandern in den Stengel andauert; infolgedessen verlieren die Blatter
zundchst ihren Zucker und werden im weiteren entstérkt.

Die in den Blittern gebildeten EiweiBkorper werden ebenfalls ge-
I6st und in geléstem Zustande in den Stengel transportiert. Nach
SuzUKI (1897) verwandeln sich die Eiweilstoffe der Blitter in der Nacht
zum Teil in Aminosiduren, die in den Stengel ziehen, wihrend am Tage
der Gehalt an Eiweillkérpern in den' Blattern durch Neubildung wieder
hergestellt wird?).

1) Sowohl aus diesen Angaben Suzukis, als auch aus spiteren Angaben
SALESSKYs, der die Synthese von EiweiBkorpern im Licht ausgiebiger als im
Dunkeln fand, ist zu schlieBen, daBl Licht irgendeinen giinstigen Einfluf auf
die EiweiBbildung hat. Es ist moglich, daf die Tétigkeit der betreffenden ,,En-
zyme* durch Licht beschleunigt wird, aber auch die Zufubr des Ausgangs-
materials kann infolge einer durch Licht hervorgerufenen VergroBierung der
Protoplasmapermeabilitit am Tage stirker werden.
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Die angefiihrten Versuchsergebnisse veranlassen uns zu dem Schlusse,
daB die synthetisierten organischen Stoffe die Blatter ziemlich schnell
verlassen, so daB man kaum annehmen darf, dal ihr Transport auf
dem Wege der langsam verlaufenden Osmose, von Zelle zu Zelle, statt-
findet. Es ist im Gegenteil viel wahrscheinlicher, dafl die Pflanze ein
zum Transport speziell eingerichtetes Gewebe besitzt, das eine rasche
Entfernung der synthetisierten Stoffe gestattet. Am meisten gerecht-
fertigt scheint die Vermutung zu sein, daBl organische Stoffe aus den
chlorophylihaltigen Blattzellen auf dem Wege der Osmose in die Ge-
falbiindel gelangen, wo sie weiter transportiert werden.

In der Tat zeigte Czapex (1897), dall die GefiBlbiindel eine groBe
Bedeutung fiir den Transport organischer Stoffe aus den Blattern in
den Stengel haben. Der genannte Forscher durchschnitt an den Blittern
der Weinrebe am Abend einige Nerven; am néchsten Morgen zeigte
die Jodprobe (vgl. S.106), daB nur diejenigen Blatteile ihre Stirke
zuriickhielten, welche mittels Durchschneidens der Nerven vom Stengel
abgesondert worden waren, wihrend die Stirke in den Blatteilen fehlte,
in denen die Nerven intakt waren.

Am Transport organischer Stoffe aus den Blittern in den Stengel
sind wahrscheinlich nicht nur die GefiBbiindel, sondern auch die Ge-
faBbiindelscheiden, die aus langen, chlorophyllosen Zellen bestehen, be-
teiligt. Wenigstens verschwand Stérke aus den Blattern von Plantago
im Dunkeln in Versuchen von ScHIMPER (1895), trotzdem die GefiB-
biindel (aber nicht die GefaBbiindelscheiden) entfernt (ausgezogen)
worden waren.

Da im Holz der GefiBbiindel eine stetige Wasserbewegung von der
Whurzel zu den Bliattern stattfindet, diirfte man kaum annehmen, daf
organische Stoffe der Blitter in den Stengel und weiter nach der
Waurzel ebenfalls im Holz transportiert werden. Der Transport dieser
Stoffe kann offenbar nur im Phloem (Siebteil) der GefiBlbiindel statt-
finden. In der Tat ist stets eine groBe Menge geldster organischer
Stoffe in den weitesten und lingsten Elementen des Phloems, in den
Siebréhren, anwesend. Nach Kraus (1894) soll z. B. der aus den Sieb-
rohren der Kiirbispflanze nach dem Durchschneiden des Stengels her-
ausflieBende Saft 7—10 % organische Stoffe enthalten, von denen /s
EiweiBlkorper, %/; Kohlenhydrate (Zucker, Gummiarten) und 2/5 Amino-
sauren sind.

Dafl der Transport organischer Stoffe im Phloem (also in der Rinde)
der Baume stattfindet, kann auch mit Hilfe eines Ringelungsversuchs
bewiesen werden (vgl. S. 70). Nach Vorschrift von HANSTEEN (1860)
schneidet man einen Rindenstreifen rings um den abgeschnittenen
Pappel- oder Weidenzweig aus und stellt ihn so in Wasser oder in den
feuchten Boden, daB die ringférmige Schnittfliche mit Wasser bedeckt
ist (vgl. Abb. 64). Nach einigen Wochen entwickeln sich nur wenige
schwache Wurzeln am unteren kiirzeren Stengelteil k' (unterhalb der
Schnittstelle ), wihrend oberhalb der Schnittfliche lange und kraftige
Wurzeln entstehen. Aullerdem bildet sich eine Anschwellung am Stengel
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oberhalb der Schnittstelle (vgl. Abb. 64), welche auf ein verstirktes
Wachstum dieses Stengelteils hinweist. Der Transport der organischen
Stoffe des oberen Stengelteils in den unteren Teil wird also durch das
Ausschneiden der Rinde gehemmt. Die organischen Stoffe des ganzen
oberen Stengelteils hiufen sich infolgedessen oberhalb der Schnittstelle
und rufen die Bildung der Anschwellung und der Wurzeln hervor,
wihrend unterhalb die Bildung der Wurzeln nur auf Kosten der we-
nigen hier befindlichen organischen Substanzen stattfinden kann.

Schneidet man die Rinde nicht vollkommen
aus, beliflt man z. B. eine kleine Briicke, die die
Rinde beider Stengelteile verbindet, so bilden sich
die Wurzeln am unteren Stengelteil gerade unter
der belassenen Briicke, so daB die unversehrte
Rinde die einzige Bahn darstellt, in welcher sich
organische Stoffe im Stengel nach unten bewegen
kdnnen.

Miissen aber organische Stoffe in die oberen
Pflanzenteile gelangen, so kénnen sie offenbar wie
Mineralsubstanzen im Wasser des Holzes transpor-
tiert werden. In der Tat wissen wir schon, dafl
die beim Pflanzenbluten herausquellende Fliissig-
keit stets organische Stoffe in gelGstem Zustande
enthilt, deren Menge im Friihjahr sehr bedeutend
ist, weil die Vorratsstoffe der Wurzel zu dieser Zeit
gelost werden. Nach STRASBURGER (1891) sollen
organische Stoffe in Bliitenschéften auch im Holz
transportiert werden, weil nach dem Durchschnei-
Abb. 64. Ringelungs- den des Phloem's die Entwicklung der Friichte
versuch zum Beweis Dormal fortschreitet.
des Transports orga- Der Transport organischer Stoffe von unten
nischer Stoffe in der  pach oben im Holz der Pflanze erscheint vom
g&dewag:er(i(gﬁg: Standpunkt der Physik aus vollkommen verstind-
ohe.‘(NachPFEFFER.) lich. Was aber die Krifte anbetrifft, welche diese

Stoffe im Phloem transportieren, so kdnnen es nur
Diffusionskréfte oder zugleich Gravitationskrifte sein, weil das im
Phloem befindliche Wasser unbeweglich ist. Wir konnen uns die Titig-
keit der genannten Krifte folgendermaBen vorstellen. Organische Stoffe
gelangen von oberen Pflanzenteilen ins Phloem; infolgedessen muf} die
Konzentration dieser Stoffe in den oberen Teilen der Phloemzellen
stets grofler sein, als in den unteren Teilen. Da aber eine konzentrier-
tere Losung groBere Dichtigkeit hat, so muB die in den oberen Zell-
teilen angehdufte Losung organischer Stoffe nach unten flieen und
durch die untere verdiinntere Losung ersetzt werden. Durch die unteren
Zellwinde dringen diese Stoffe weiter in die Nachbarzellen auf dem
Wege der Osmose ein.

Die Siebréhren, in welchen der Transport organischer Stoffe statt-
findet, stellen lange lebende Zellen dar, deren Querwinde fein durch-
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l6chert sind (daher der Namen: Siebrohren), so dafl die aus den oberen
Zellteilen herunterflieBende Losung direkt (ohne eine Osmose)in die néchst-
liegenden Zellen gelangen kann?l). Auf diese Weise kionnen organische
Stoffe unvergleichlich schneller transportiert werden, als auf dem Wege
der Osmose von Zelle zu Zelle. Im Gegensatz dazu ist der letztere
Weg der einzig mdgliche fiir den Fall, da8 Stoffe im Phloem von unten
nach oben transportiert werden.

In Ubereinstimmung mit dem oben angegebenen Schema muB der
Transport organischer Stoffe im Phloem aufhéren, wenn die Konzen-
tration dieser Stoffe in den Phloemzellen der der chlorophyllhaltigen
Blattzellen gleich wird. Umgekehrt muf8 die Transportgeschwindigkeit
ihre maximale GroBe erreichen, wenn die in das Phloem gelangten
organischen Stoffe durch die chlorophyllosen Pflanzenteile besonders
schnell verbraucht werden. In der Tat hort die Auflésung der Stirke in
den Blattzellen auf, wenn alle Organe der Pflanze, die organische Stoffe
verbrauchen (z. B. Bliiten, wachsende Friichte, Samen, Knollen usw.),
entfernt sind. Umgekehrt 16st sich die Stdrke in zuriickgebliebenen
Blattern viel schneller auf, wenn die Mehrzahl der Blitter entfernt ist
und die Knospen dadurch zum Wachstum veranlat werden.

17. Bildung und Ausniitzung der Reservestoffe.

Wie wir aus dem vorhergehenden Kapitel ersehen haben, stellt die
Umwandlung von Zucker in Stirke eine Reihe reversibler chemischer
Reaktionen dar, deren Richtung durch die Menge der Reaktionsprodukte
bestimmt wird. Eine analoge Erscheinung wird auch bei der Bildung
und Ausniitzung der Vorratsnihrstoffe (Reservestroffe) beobachtet.

Die im Phloem transportierten organischen Stoffe, z. B. Zucker,
kénnen auf dem Wege der Osmose auch in die Zellen der das Phloem
umgebenden Nachbargewebe, so z. B. in die Zellen der prim#ren Rinde
und der Markstrahlen eindringen, und von da aus auch in die lebenden
Mark- und Holzzellen (Holzparenchym) gelangen. Steigt die Zucker-
konzentration in diesen Zellen geniigend hoch, so kann sich in ihnen
Stirke bilden; verringert sich aber diese Konzentration, so 1st sich
Starke wieder auf. Im Sommer, also zur Zeit der starksten Photo-
synthese, wird infolgedessen Starke in allen lebenden Geweben des
Stengels und der Wurzel mehrjihriger Pflanzen abgelagert, wihrend
im Frihling, wenn alle gelosten organischen Stoffe durch treibende
Knospen verbraucht werden, die abgelagerte Stirke wieder aufgeldst
wird 2).

1) DaB sich der Zellsaft aller Siebrohren durch die Sieblécher hindurch
(d. h. durch die durchlécherten Querwinde) vermischen kann, wird dadurch be-
wiesen, daB das nach dem Durchschneiden der Siebréhren der Kiirbispflanze
herausflieBende Fliissigkeitsvolumen so bedeutend ist, da man annehmen muB,
die Fliissigkeit sei der Zellsaft vieler Siebzellen.

?) Die Beobachtungen des Verfassers iiber den Beginn des Blutens bei der
Birke im Friihling zeigten, dal die Feuchtigkeit und die Temperatur des Bodens
zu dieser Zeit die wichtigsten Faktoren sind, die die Auflésung der Wurzel-
stirke und jhre Umwandlung in Zucker veranlassen. Wahrscheinlich bewirken

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 10
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Die Auflosung der Stirke im Stengel kann auch kunstlich her-
vorgerufen werden. Man stellt im Winter einen abgeschnittenen Zweig
in ein warmes Zimmer in Wasser. Die Wiarme veranlafit die Knospen
zum Offnen, wobei der Zucker verbraucht wird; seine Konzentration
in den stidrkehaltigen Zellen des Zweiges vermindert sich und die Stéirke
wird aufgeldst.

Die chemische Analyse weist in unreifen Samen eine bedeutende
Menge verschiedener Zuckerarten nach (z. B. Glukose, Fruktose, Sac-
charose), die sich allmihlich in Stirke verwandeln. Die Menge der
stirkeaufldsenden Enzyme (Diastase) ist in diesen Samen nur gering,
wihrend die die Stirke synthesierenden Enzyme offenbar iiberwiegen.
Bei der Keimung der Samen dagegen bilden sich in ihnen die die
Starke auflésenden Enzyme, so daB die Stirke vollstindig in Zucker
umgewandelt wird.

Die Aufnahme und Verarbeitung von Zucker durch den wachsenden
Keim begiinstigt die Aufldsung von Stirke, weil sie die Zuckerkonzen-
tration in den Stirke enthaltenden Zellen erniedrigt. Wird aber der
gebildete Zucker nicht verbraucht (z. B. nach der Entfernung des Keims
aus dem Samen), so 16st sich auch die Stirke nicht. Nach PURIEWITSCH
(1898) bildet sich sogar Stirke aufs neue, wenn die bei der Keimung
entstirkten Kotyledonen der Leguminosen in eine Zuckerlésung ge-
bracht sind. Nach demselben Autor kann man den Einfluf} des Keimes
auf die Auflosung von Stirke durch eine mit Wasser durchtrinkte
Gips- oder Porzellanplatte ersetzen. Der in den Kotyledonen gebildete
Zucker diffundiert in das Wasser, das die Poren der Gipsplatte erfiillt,
und die Stirke wird aufgeldst.

Die Umwandlung von Stirke in Zucker kann nicht nur durch die
Zuckerkonzentration in den Starke enthaltenden Zellen, sondern auch
durch andere Agentien beeinfluft werden, z. B. durch die Temperatur.
Bekanntlich erlangen Kartoffelknollen, die nach der Ernte lange Zeit
in einem kalten Raum (0— 6° C) aufbewahrt werden, siiBen Geschmack.
Nach MULLER-THURGAU (1882) verwandelt sich die Stiarke der Knollen
bei niedriger Temperatur zum Teil in Zucker (in der Hauptsache in
Saccharose); in einem warmen Raum (20 —30° C) bildet sich aus dem
Zucker wieder Stirke. Die Temperaturerhhung beschleunigt offenbar
die Titigkeit der die Starke synthesierenden Enzyme mehr als die
der die Stiarke auflosenden Enzyme und umgekehrt.

AuBler der beschriebenen Verwandlung von Zucker und Stirke, die
einer Enzymtitigkeit zugeschrieben werden mufl, werden bei der Ab-
lagerung und Ausniitzung der Reservestoffe auch kompliziertere che-
mische Reaktionen beobachtet, deren Reagentien uns zur Zeit noch
unbekannt sind. So verwandelt sich ein Teil der im Stamm und in
der Wurzel wihrend des Sommers angehduften Stirke im Spéatherbst
(September bis November) in Ol, das im Frithling wieder in Stirke

die Salze des Bodens, die durch vergroBerte Feuchtigkeit im Friihling aus dem
Boden ausgewaschen werden, daBi die die Stirke auflésenden Enzyme in Tétig-
keit treten.
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umgewandelt wird. Nach A. FISCHER (1890) wird in einigen Béumen
(z. B. in der Birke, Fichte, Linde u. a.) die ganze Menge der abgelagerten
Starke in Ol umgewandelt, wihrend bei anderen Biumen (z. B. bei der
Eiche) nur ein unwesentlicher Teil der Stirke sich in Ol verwandelt.
Man unterscheidet daher Ol- und Stirkebiume.

Auch in reifenden Samen verwandeln sich Zucker und Starke teil-
weise in Ol, dessen Menge in einigen Samen (z. B. in Kiirbis-, Lein-,
Senfsamen und anderen 6ligen Samen) 30 —60% der Trockensubstanz
ausmacht. Bei der Keimung solcher Samen werden Fette zunéichst zu
Fettsduren und Glyzerin (durch Lipase) gespalten (vgl. S. 43), die sich
jedoch bald in Monosaccharide verwandeln.

Wir wollen jetzt das Schicksal der durch Hydrolyse von Eiweil3-
kérpern in den Blattern entstehenden Peptide und Aminosiuren be-
trachten, die in den Stengel und weiter zu den Verbrauchsstellen trans-
portiert werden. In den Siebréhren verwandeln sie sich zum Teil wie-
der in Eiweilkorper, zum Teil aber in Asparagin (vgl. S. 97), das an
den Verbrauchsstellen gemeinsam mit den tibrigen Aminoséuren wieder
zu EBiweiBkérpern verarbeitet wird. Nach BoropIN (1878) ist Asparagin
stets in den Zweigen vieler Striucher und Biume vorhanden. Vermag
aber die mikroskopische Untersuchung Asparagin nicht nachzuweisen
(z. B. in den Zweigen des Ahorns und der Nadelbdaume), so kann man
seine Bildung durch Versetzen der Zweige ins Dunkle hervorrufen,
weil Asparagin nur bei Anwesenheit der Kohlenhydrate weiter .zu Ei-
weiBkérpern verarbeitet werden kann (vgl. auch S. 138; Asparagin ver-
hilt sich also shnlich wie Nitrate). Stellt man aber die Zweige mit
treibenden Knospen in eine Zuckerlésung, so kann man die Anhdufung
von Asparagin in ihnen vermeiden.

Bei der Keimung der Samen werden Eiweiflkorper unter der Ein-
wirkung proteolytischer Enzyme (Proteasen, Peptasen) zu Albumosen,
Peptonen und schliellich zu Aminossuren gespalten, die als Nahrung
bei der Entwickelung des Keimes dienen und in ihm wieder zu Ei-
weillkorpern verarbeitet werden. Infolgedessen vergroBert sich die Menge
der Aminosiduren zu Beginn der Keimung, wihrend sie spater wieder
abnimmt. Ein Teil dieser Siuren verwandelt sich in Asparagin, das
nur bei Anwesenheit von Kohlenhydraten zu Eiweillstoffen verarbeitet
werden kann und sich bei der Keimung im Dunkeln (d. h. beim Fehlen
der Photosynthese) in den Keimlingen sehr stark anhiuft, ebenso wie
es in treibenden Zweigen gespeichert wird?).

1) Die Bildung von Asparagin aus einigen Aminosiuren, z. B. aus Asparagin-
sdure und Leucin, kann man leicht erkliren, weil Asparagin Amid der Asparagin-

siure darstellt: (COOH). CH, - CH(NH,)(COOH) + NH,0H =
= (CONH,)CH,CH(NH,)(COOH) + 2H,0.
Leucin verwandelt sich aber zunichst in Asparaginsiure:
CH,:CH - CH, -CH(NH,) (COOH) > (COOH) - CH, - CH(NH,) (COOH)
und weiter in Asparagin (EULER).

10*
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IV. Atmungsprozesse der Pflanze.

1. Definition des Begriffes ,, Atmungsprozesse‘.

In vorhergehenden Kapiteln haben wir verschiedene chemische Pro-
zesse betrachtet, die zur Bildung organischer Stoffe in der Pflanze fithren.
Diese Prozesse werden sehr oft von einer Energieabsorption begleitet.
Andererseits findet nur die Synthese von Kohlenhydraten bei autotrophen
Pflanzen auf Kosten der Strahlungsenergie statt, wiahrend bei der Mehr-
zahl der synthetischen Prozesse und auch bei anderen physiologischen
Erscheinungen (Wachstum, Bewegung) die chemische Energie verschie-
denartiger exothermisch-chemischer Reaktionen ausgeniitzt wird (vgl.
S. 14 und 139). Die Summe dieser Reaktionen wird gewo6hnlich als
Atmungsproze3 bezeichnet.

Die exothermischen Reaktionen, die wir bei der Besprechung der
Chemosynthese kennen gelernt haben und in denen Mineralsubstanzen
durch Sauerstoff oxydiert werden, kann man gleichfalls als Atmungs-
prozesse bezeichnen. Bei der Mehrzahl der autotrophen und hetero-
trophen Pflanzen werden Atmungsprozesse auch von einer Absorption

von Sauerstoff begleitet; er wird aber zur Oxydation organischer Stoffe
verwendet.

Andererseits kénnen Atmungsprozesse zahlreicher Pflanzen auch
ohne eine Beteiligung des gasformigen Sauerstoffes verlaufen und in einer
Zersetzung organischer bzw. anorganischer Stoffe bestehen, welche zur
Bildung chemischer Verbindungen fiihrt, die eine kleinere Energie-
menge enthalten als die Ausgangsstoffe. Atmungsprozesse, die von einer
Absorption des gasformigen Sauerstoffes begleitet werden, bezeichnet
man gewdhnlich als Atmung, wihrend man die anderen Atmungspro-
zesse (Yarung (bisweilen auch anaerobe Atmung) nennt.

Die Mehrzahl der Pflanzen kann unter passenden Bedingungen
Atmungsprozesse beider Art aufweisen, obwohl bei hSheren Pflanzen
und auch bei vielen Bakterienarten und Pilzen unter normalen Be-
dingungen fast ausschlieflich die Atmung beobachtet wird, wahrend
die Gérung erst nach dem Versetzen der Pflanzen in sauerstofffreie
Atmosphire auftreten kann. Solche Zwangsgéhrung ist gewdhnlich
schidlich und fiihrt schlieflich zum Absterben der Pflanzen, welche
also freien Sauerstoff nicht entbehren kénnen und daher als obligate
Aeroben bezeichnet werden. Im Gegensatz dazu kommen im Boden
und in stagnierenden Gewissern Bakterien vor, die normal nur Gérung
zeigen, wihrend ihre Atmung nur kiinstlich hervorgerufen werden kann
und sehr schidlich fiir sie ist. Solche Bakterien bezeichnet man ge-
wohnlich als obligate Anaeroben. Eine mittlere Stellung nehmen die
sogenannten fakultativen Aeroben ein, zu denen mehrere Bakterien-
und Hefearten gehoren, fiir welche weder Atmung noch Gérung schéd-
lich ist.

Wir betrachten zunichst die Atmung etwas eingehender.
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2. Atmung der Pflanze.

Wie frither erwidhnt, wies zum ersten Male INGENHOUSZ darauf hin,
daB nur griine Pflanzenteile und auch diese nur im Lichte ,,dephlogisto-
nisierte Luft”“ ausscheiden. Chlorophyllfreie Pflanzenteile oder griine
Pflanzen im Dunkeln benehmen sich dagegen nach demselben Forscher
ghnlich wie Tiere, d. h. sie scheiden fixierte Luft (Kohlensiure) aus.
Bald darauf kam LAVOISIER (1780) zu dem Schlusse, daB die Atmung
der Tiere mit der Verbrennung organischer Korper verglichen werden
kann. Beide Prozesse werden von einer Absorption von Sauerstoff be-
gleitet, der sich mit dem Kohlenstoff und Wasser-
stoff der organischenK&rper verbindet, wobei Koh-
lendioxyd und Wasser entstehen und Wiarme ge-
bildet wird. Nach der Meinung LAVOISIERs stellte
also die Atmung eine langsame Verbrennung dar.

Spiter iibertrug SAUSSURE (1797) die Beobach-
tungen von LAVOISIER auf die Pflanzen und zeigte,
dafl sie bei Abwesenheit von Chlorophyll oder im
Dunkeln den freien Sauerstoff der Luft absorbieren
und Kohlendioxyd ausscheiden. Im Lichte absor-
bieren die grinen Pflanzen dagegen CO: und
scheiden Sauerstoff aus.

Um die Absorption von gasférmigem
Sauerstoff bei der Atmung zu demonstrieren,
fillt man ein Glasgefal mit in Wasser gequollenen
Erbsensamen oder mit Bliiten (gemischt mit klei-
nen Kliimpchen von nassem FlieBpapier) bis zur
Halfte und verschlieft das Gefal dicht mit einem
Pfropfen. Nach einigen Stunden offnet man das
Gefil und halt ein brennendes Hélzchen hinein.

Die Flamme l6scht sofort aus, weil der Sauerstoff

durch die Pflanzen vollkommen absorbiert wor- ‘%bb‘ 65. Apparat zur
emonstration der

den war. CO,-Ausscheidung

Die Bildung von CO; wihrend der Pflanzen- bei der Atmung.
atmung kann man am einfachsten in dem Appa-
rate beobachten, der auf der Abb. 65 zu sehen ist. Er besteht aus einem
gewohnlich zum Trocknen von Gasen dienenden Glasgefil E, dessen
untere Offnung H mit einem durchbohrten Pfropfen verschlossen ist, in
dessen Offnung eine Glasrohre mit einem Kautschukschlauch und einer
zugeschraubten Klemme K eingesetzt ist. Die obere Offnung des Ge-
faBes ist mit einem durchbohrten Pfropfen verschlossen, in dessen Off-
nung ein mit einem Hahn versehener Trichter 7' eingesetzt ist. Die
Trichterrohre reicht bis zum Gefiflboden. Man fiillt den oberen Ge-
fateil mit gequollenen Erbsensamen oder mit Bliiten (gemischt mit
nassem FlieBpapier) und verschlieft den Hahn a. Nach einigen Stunden
{am néchsten Morgen) gieit man eine klare Barytlésung in den Trichter 7'
ein, schraubt die Klemme X auf und 6ffnet den Hahn a, so daB} die



150 Physiologie des Stoffwechsels der Pflanze.

Losung in den unteren GefifBiteil hinunterflieBt. Da das Gefifl infolge
der Atmung Kohlendioxyd enthdlt, wird die Barytlésung sofort triibe
und scheidet sogar einen weilen Niederschlag von Baryumcarbonat aus.

Um gleichzeitig die Sauerstoffabsorption und die Aus-
scheidung von CO. zu demonstrieren, kann man sich eines Appa-
rates bedienen, der auf Abb. 66 zu sehen ist. In eine mit gequollenen
Erbsensamen gefiillte Flasche bringt man ein kleines mit Kalilauge
gefiilltes Reagenzgldschen K ein und verschliet die Flasche mit einem
Pfropfen, in dessen Offnungen zwei Glasrohren 7'; und 7. eingesetzt
sind; die Roéhre 7> taucht in Quecksilber, die R6hre 7 ist durch eine
Schraubenklemme verschlossen. Der Sauerstoff der in der Flasche be-
findlichen Luft wird durch die Samen absorbiert; das ausgeschiedene
Kohlendioxyd verbindet sich mit Kaliumhydroxyd zu Kaliumcarbonat.
Infolgedessen vermindert sich der Gasdruck in der Flasche, und Queck-

silber steigt in der Réhre 7.

Wie erwithnt, stellte LAVOISIER fest,
daB beider Atmung der Tiere auler CO»
auch Wasser gebildet wird. Um die
Wasserbildung bei der Atmung der Pflan-
zen zu beweisen, verglich SAUSSURE die
Menge der ausgeschiedenen CO. mit dem
Verlust der Trockensubstanz der Pflanze
bei der Atmung. Wenn nur CO. gebildet
wire, so miiflte die Trockensubstanz der
Pflanze nur ihren Kohlenstoff verlieren,

;‘;f;’t'ifg'dg?%ﬁ ?ﬁsﬁgtﬁfgﬁ d. h. auf 44 g ausgeschiedene CO. miite
CO,-Ausscheidung bei der eine Verminderung der Trockensubstanz
Atmung. um 12 g (Atomgewicht C =12, 0 == 16,
COp = 12 -}- 32 = 44) beobachtet wer-
den. Die Versuche SAUSSURES zeigten aber, daB der Verlust der Trocken-
substanz groBer war, als es der Ausscheidung von CO: entsprach. Die
Pflanze verlor also bei der Atmung nicht nur ihren Kohlenstoff, sondern
auch ihren Wasserstoff und vielleicht auch Sauerstoff. Um den bei der
Atmung stattfindenden Stoffwechsel quantitativ zu erforschen, mafl der
genannte Forscher nicht nur die Menge des ausgeschiedenen Kohlen-
dioxyds, sondern auch die des absorbierten Sauerstoffes, und fand die
Volumina beider Gase ungefihr gleich.

Um die Menge des absorbierten Sauerstoffes festzustellen, konnte
man sich z. B. des oben beschriebenen Apparates (Abb. 66) bedienen.
Man muf} aber darauf achten, daB das Volumen der Luft in der Flasche
nicht durch Temperaturwechsel oder Bewegungen des Piropfens ver-
dndert wird. Aus der Hohe der Quecksilbersiule schlieft man auf die
Menge des absorbierten Sauerstoffes?).

1) In genauen Versuchen muB die Flasche mit einem eingeschliffenen Glas-
piropfen versehen sein, der zwei eingeschmolzene Glasrshren trigt, von denen
eine in Quecksilber taucht, wihrend die andere mit einem geschliffenen Hahn
versehen ist und zum Einstellen des anfinglichen Niveaus der Quecksilbersiule
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Um das Volumen des bei der Atmung ausgeschiedenen Kohlen-
dioxyds zu bestimmen, bringt man die Pflanze in ein verschlossenes
GlasgefaB, durch das man wihrend des ganzen Versuches Luft stromen
1a8t, die von CO: befreit ist und die durch die mit Kalilauge oder
Baryt gefiillten Glasréhren geleitet wird und an diese Stoffe die aus
dem Gefifle mitgerissene CO. abgibt. Aus der Gewichtszunahme der
Réhren schlieBt man auf die Menge und das Volumen von COs.

Man kann die Volumina von Kohlendioxyd und Sauerstoff auch
gleichzeitig bestimmen, wenn man die Pflanze in ein verschlossenes
GefiBl bringt und von der in diesem GefiBe befindlichen Luft von
Zeit zu Zeit Proben entnimmt und sie chemisch analysiert. Ist eine
grofle Genauigkeit nicht erforderlich, so kénnte man sich zu demselben
Zwecke des oben beschriebenen Eudiometers bedienen (vgl. S. 104,
Abb. 30). Die Menge der in ihm gebildeten CO: wird nach der Ab-
sorption dieses Gtases durch Kalilauge und das Volumen des zuriick-
gebliebenen Sauerstoffes nach seiner Absorption durch Pyrogallolkali
bestimmt.

Die auf diese Weise angestellten Untersuchungen spiterer Forscher
bestitigten die oben erwihnten Angaben SAUSSUREs und stellten fest,
daB das Volumen des bei der Atmung absorbierten Sauerstoffes dem
des ausgeschiedenen Kohlendioxyds ungefihr gleich ist. So ist das
Verhialtnis des Volumens von CO:; zu dem von O, der sogenannte
0022 = 1,18, bei Oleander 98;2
== 0,97. In den meisten Fillen ist dieser Quotient etwas kleiner als 1;
doch kann seine Gr68e auch bei ein und der selben Pflanze variieren.

Da gleiche Volumina der (Gase eine gleiche Anzahl von Molekiilen
enthalten (vgl. 8. 23, Anm.), so folgt aus diesen Versuchsergebnissen, dafl
auf jedes absorbierte Sauerstoffmolekiil ungefihr ein Molekiil Kohlen-
dioxyd ausgeschieden wird, d. h. der Sauerstoff wird in der Pflanze in
der Hauptsache zur Oxydation von Kohlenstoff verwandt. Infolgedessen
schien es schon SAUSSURE sehr wahrscheinlich zu sein, daB bei der
Atmung Kohlenhydrate, z. B. Zucker, oxydiert werden:]

CsH1206 + 602 = 6CO, - 6 H:0.

Dieser Gedanke SAUsSUREs wurde spiter vielfach bestitigt. Es
zeigte sich aber, dafl die Pflanzen nicht nur Kohlenhydrate, sondern
auch andere organische Stoffe bei der Atmung zu oxydieren vermdgen
und daB niedrige Pflanzen (Bakterien und Pilze) hinsichtlich ihrer oxy-
dierenden Fihigkeit besonders verschiedenartig sind.

Atmungsquotient, bei Lorbeeren

dient. Der ganze Apparat (oder wenigstens die Flasche) muB sich in Wasser
von konstanter Temperatur befinden. Das Volumen der Flasche bestimmt man
in der Weise, da man sie mit Wasser fiilllt und wigt. Ist V das Flaschen-
volumen, v das Volumen der Pflanze und der Kalilauge, und % die Hohe der
Quecksilbersiule nach dem Versuche, so ist das Volumen des absorbierten
(V—o)h
P
ausgesetzt, dafl derselbe konstant ist).

Sauerstoffes z = , Wo P den atmosphéirischen Druck bezeichnet (vor-
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3. Atmungsmaterial.

Wie wir soeben gesehen haben, lassen die bei der Erforschung des
Gaswechsels wihrend der Atmung erhaltenen Ergebnisse vermuten,
dal in der Pflanze Kohlenhydrate als Atmungsmaterial ver-
wandt werden, d. h. durch absorbierten gasférmigen Sauerstoff oxydiert
werden.

Diese Vermutung bestétigt sich durch die Beobachtungen tber die
Abhéngigkeit der Atmungsgeschwindigkeit von der Menge der in der
Pflanze anwesenden Kohlenhydrate. Nach BoroDIN (1876) vermindert
sich die Atmung der Zweige im Dunkeln, weil die in ihnen vorhan-
dene Stirke allmahlich verbraucht wird. Stellt man aber die abge-
schnittenen Zweige ins Licht, so bildet sich aufs neue Stdrke, und die
Atmungsgeschwindigkeit vergréBert sich wieder. Nach PALLADIN (1893)
kann man die geschwéichte Atmung der Blatter durch kiinstliche Ein-
filhrung von Zucker steigern. So schieden in seinen Versuchen 100 g
chlorophyllfreie (also im Dunkeln gewachsene) Bohnenblitter durch-
schnittlich 90 mg CO: wihrend 24 Stunden aus, wihrend sie nach dem
Ubertragen auf eine Saccharoselésung 150 mg CO: abgaben.

Andererseits zeigt die chemische Analyse und die mikroskopische
Beobachtung, daB die in den Zellen befindliche Stérke bei der Atmung
allmahlich verschwindet. Besonders auffallend ist das Verschwinden
der in der dicken Bliitenachse von Arum abgelagerten Stirke bei der
Atmung. Die Trockensubstanz dieser Achse enthdlt ungefabr 809
Starke, die beim Offnen der Bliite infolge einer Atmungssteigerung
vollkommen verbraucht wird (Kraus, 1894 —95).

Wenn somit bei der Atmung der héheren Pflanzen in der Mehr-
zahl der Fille Kohlenhydrate oxydiert werden, so ist die Moglichkeit
der Oxydation anderer organischer Stoffe bei diesen Pflanzen freilich
nicht ausgeschlossen. So zeigten Untersuchungen SAUSSUREs (1841),
daB der Atmungsquotient der keimenden Samen, die eine groSe Ol-
menge enthalten, Kleiner ist als 1. Bei Hanfsamen ist z. B. dieser
Quotient %(—)E = 0,67, bei Senfsamen %92 = 0,77 usw. Spéater fanden

2 2
BonNiER und MANGIN (1884) einen noch kleineren Atmungsquotienten

bei Leinsamen: %92 ==0,5. Somit bedarf die Oxydation organischer
2

Stoffe in 6lhaltigen Samen mehr Sauerstoff als die Oxydation von
Kohlenhydraten, und man kann kaum daran zweifeln, dal in diesen
Samen Fette oxydiert werden; sie enthalten viel weniger Sauerstoff
(ungefahr 10 9%) als Kohlenhydrate (mehr als 50 %) und verbrauchen
bei der Oxydation mehr Sauerstoff. So verlangt z. B. die Oxydation des
verbreitetsten Bestandteils der pflanzlichen Fette, des Oleins
CsH; (0 - CO - Ci7Hss)s

(d. b. Glyzerids von Oleinssure, vgl. S. 43) ungefiahr 1'/: Volumen Sauer-
stoff auf 1 Volumen neu gebildeten CO;, so dafl bei der Fettoxydation
der Atmungsquotient ungefihr gleich 0,7 sein muB:
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CyH5(0 - CO - CurHus)s 80 0, = 5700, -+-52H,0 und 2227 71,
Olein 80Vol. 57 Vol. 0: 80

Bei der Keimung olhaltiger Samen werden Fette hydrolysiert und
verwandeln sich teilweise in Kohlenhydrate (vgl. S. 47); es ist zur Zeit
noch nicht klar, ob Fette bei der Atmung direkt oxydiert werden oder
zuerst in Kohlenhydrate umgewandelt und dann oxydiert werden?).

Es kénnen nicht nur Kohlenhydrate und Fette, sondern auch Ei-
weillstoffe bei der Atmung der Tiere oxydiert werden. Die Oxydation
dieser Stoffe bei der Atmung der hSheren Pflanzen ist dagegen nur
sehr unbedeutend, weil die chemische Analyse keine Abnahme von
Eiweillstoffen bei der Atmung (2. B. in der Bliitenachse von Arum)
nachzuweisen vermag (KraUs 1895). Diese Stoffe bilden aber wahrschein-
lich das einzige Atmungsmaterial der Bakterien, die sich auf Nahr-
boden entwickeln, die als einzigen organischen Nahrstoff Pepton ent-
halten. Im allgemeinen vermdgen Mikroorganismen sehr verschie-
denartige Stoffe bei der Atmung zu oxydieren, so z. B. Glyzerin,
Mannit, Tannin, Weinséure, Oxalsiure, Milchsiure u. a.

In der Tat war der Atmungsquotient des Schimmelpilzes Asper-
gillus bei seiner Kultur in den verschiedene organische Stoffe ent-
haltenden N#hrlgsungen in Versuchen PURIEWITSCHs ungleich. Diese
Stoffe drangen offenbar in die Zellen des Schimmelpilzes ein und wur-

den dort einer Oxydation ausgesetzt. So war z. B. der Atmungsquotient
2

bei der Ernahrung des Pilzes mit Glukose (%)—z 0,9, mit Saccharose
2

0,87, mit Glycerin 0,77, mit Mannit 0,66, mit Tannin 0,91 und mit
Weinsdure 1,59.

Berechnet man die fiir eine vollkommene Oxydation der aufgezihlten
Stoffe (d. h. fiir ihre Verwandlung in CO. und H.0) nétige Sauerstoff-
menge und die Menge der bei dieser Oxydation gebildeten COs, so erhilt
man die folgenden theoretischen Atmungsquotienten: fiir Glukose und Sac-

charose 0—0—2 =1 (vgl. 8. 151), fiir Glycerin 90—2 =0,86{2CsHs0; -+ 70; =
2

0,
=6C0; + 8H.0; also % = g),ﬁir Mannit CC% =0,92CeH;406 +13 0=
2 2

=12 002 + 14H20), fir Tannin %% = 1,1(C14H1009 —f— 12 Oz == 14002 +

2
-+ 5H20), fiir Weinsiure (%22— = 1,6(2 C4HsOs - 502 = 8 CO. + 6 H20).
2
Der Vergleich zwischen den theoretischen Atmungsquotienten und den
an Aspergillus beobachteten veranlaBt uns zu dem Schlusse, daB nur

!} Wihrend der ersten Tage der Keimung verwandeln sich Fette in Kohlen-
hydrate, so dafl Sauerstoff aufgenommen, CO, aber nicht ausgeschieden wird.

Infolgedessen ist der Quotient C(;) 2
2

der Keimung 0,3, am zweiten Tage 0,34 und erst am fiinften Tage 0,63.

, nach BoNNIER und MANGIN, am ersten Tage
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Weinsiure (Atm. qu. = 1,6) bei der Atmung dieses Schimmelpilzes bei-
nahe vollkommen zu CO; und H,O oxydiert wird, wihrend andere
Stoffe kleinere Quotienten ergeben und wahrscheinlich teilweise zu
irgendwelchen anderen Stoffen oxydiert werden. Durch eine solche
unvollstindige Oxydation kann man offenbar auch die Tatsache er-
klaren, daBl der Atmungsquotient bei héheren Pflanzen ebenfalls kleiner
als 1 ist (vgl. S. 151). Im néchstfolgenden Kapitel erfahren wir, dal das
Atmungsmaterial bei einer unvollstindigen Oxydation zu organischen
Sduren oxydiert wird.

4. Unvollstindige Oxydation des Atmungsmaterials.

Als ein Beispiel einer unvollstindigen Oxydation des Atmungs-
materials bei der Atmung betrachten wir die sogenannte ,Essig-
girung®“. Schon den Urvélkern war bekannt, daB verschiedene alkohol-
haltige Getrinke im warmen Raum sauer werden und sich in Essig
verwandeln, wobei sich auf der Fliissigkeitsoberfliche eine graue Haut
bildet. SAUSSURE (1804) zeigte spiter, dal der Alkohol der Getriinke
durch den Sauerstoff der Luft zu Essigsiure oxydiert wird:

CH»CH.0H - O, = CHsCOOH -+ H:O.

Man hielt diese Oxydation lange Zeit fiir einen rein chemischen
ProzeB, und erst PASTEUR (1862) gelang es zu beweisen, daf3 die Oxy-
dation von Alkohol zu Essigsdure bei Zimmertemperatur nur mit Hilfe
bestimmter Bakterien stattfinden kann. War die alkoholhaltige Fliissig-
keit vorher gekocht worden und wird sie in einer mit Watte ver-
schlossenen Flasche aufbewahrt, so kann sie nicht sauer werden. Bringt
man aber etwas bakteriellen Niederschlag oder Haut von Essig in die
Flasche, so beginnt der ProzeS sofort, und der Alkohol verwandelt
sich vollstindig in Essigsdure. Spiter wurden drei Arten von Hssig-
bakterien (Bacterium aceti, Bacterium Pasteurianum und Bacterium
Kiitzingianum) in sauer werdenden Getrinken gefunden und in Rein-
kulturen gezogen (vgl. Abb. 70, a—c¢, S. 163).

Der Alkohol dringt, wie wir wissen, sehr leicht in lebende Zellen
ein; er dringt offenbar auch in die Zellen der Essigbakterien ein und
wird dort wihrend der Atmung einer Oxydation ausgesetzt. Es bildet
sich aber kein COz, weil die Oxydation unvollstindig ist; es entsteht
nur Essigsiure. Ist aber aller Alkohol verbraucht, so oxydieren die
Essigbakterien auch Essigsiure weiter zu CO. und H:0: CH:COOH -
-+ 20, = 2C0; + 2H.0. Die Verwandlung von Alkohol zu Essigsiure
ist also keine Gédrung, sondern eine typische Atmung.

Schimmelpilze, z. B. Aspergillus und Penicillium, oxydieren nach
WEHMER (1891) Zucker zum Teil zu Oxalsiure, obwohl die Haupt-
menge desselben in CO; und H:O umgewandelt wird: CeH;206 -+ 90 =
= 3C:H,04 + 3H20 (vgl. S. 96, Anm. 1). Die gebildete Siure diffun-
diert aus den Zellen der Schimmelpilze in die Nahrlosung und hiuft
sich dort bis zu einer gewissen Konzentration (ungefihr 0,39%) an;
dann hort die Ausscheidung der Siaure auf, weil sie in den Zellen
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weiter zu CO: und H.O oxydiert wird: CoH204 -+ O = 2C0; 4 H20.
Wird aber die ausgeschiedene Siure neutralisiert (z. B. durch zugesetzte
Kreide, Pottasche oder Soda), so setzt sich die Ausscheidung der Séure
fort und hort erst nach vollkommenem Verbrauch von Zucker auf.

Einige seltener vorkommende Schimmelpilze (z. B. Citromyces) oxy-
dieren Zucker teilweise zu Zitronensiure, die sich nach der Neutrali-
sation durch Calciumcarbonat in Form von unl8slichem Calciumzitrat
auf dem Boden der Kulturfliissigkeit anhduft und auf diese Weise auch
teilweise technisch dargestellt wird.

Was nun die héheren autotrophen Pflanzen anbelangt, so wissen
wir schon, daB ihr Zellsaft sehr oft eine saure Reaktion gibt und
manchmal eine bedeutende Menge organischer Sduren (Zitronen-, Apfel-,
Weinsiure, vgl. S.96) enthilt, wihrend Oxalséure in Form von Calcium-
oxalat bei diesen Pflanzen weit verbreitet ist. Da Kohlenhydrate, die das
Ausgangsmaterial fiir die Bildung anderer organischer Stoffe der Pflanze
darstellen, weniger Sauerstoff enthalten als organische Sauren (Glukose
enthilt z. B. 53 % Sauerstoff, wihrend Oxalsdure 71 %, Weinsiaure 68 %,
Apfelssure 60 % Sauerstoff enthalten), so wird die Bildung dieser Ssuren
aus Kohlenhydraten von einer Sauerstoffabsorption begleitet. Infolge-
dessen ist das Volumen der ausgeschiedenen CO: kleiner als das des

absorbierten Sauerstoffes, und der Atmungsquotient 0. ist kleiner als 1.

0.

Schon SAUSSURE machte darauf aufmerksam, daf das Luftvolumen
in einem verschlossenen, mit Eichen- oder Roflkastanienbléittern gefiillten
GefiBe im Dunkeln abnimmt, so daB die Blitter mehr Sauerstoff auf-
nehmen, als sie CO, abgeben. Eine besonders grofe Volumenabnahme
wurde bei der Atmung fleischiger Blatter, der sogenannten Sukku-
lenten (z. B. von Cacteen, Agaven, Sedum u. a.) beobachtet. Sp#tere
Untersuchungen von AD. MAYER (1875—87) u. a. zeigten, daf der
Atmungsquotient solcher Pflanzen im Dunkeln fortwihrend abnimmt
und schlieflich gleich Null wird, d. h. trotz der Absorption von Sauer-
stoff scheiden die Blitter der Sukkulenten kein CO, aus. Gleich-
zeitig werden organische Sduren in ihren Geweben angehsuft: bei
Cacteen Apfelsiure, bei Sedum Iso-Apfelsiure!) usw. Nachdem sich
aber diese Siuren in den Geweben der Sukkulenten in gréferen Mengen
angehduft hatten, beginnt ihre weitere Oxydation zu CO: und H20 und
der Atmungsquotient nimmt wieder zu.

Die im Gewebe der Sukkulenten bei Dunkelheit angehauften Sauren
werden durch das Sonnenlicht unter Bildung von CO; zersetzt, die
sofort wieder durch die Chloroplasten assimiliert wird. Infolgedessen
scheiden Sukkulenten Sauerstoff im Lichte aus, ohne Kohlendioxyd
aufzunehmen. Die Zersetzung organischer Siuren im Lichte wird auch
in wasserigen Losungen beobachtet. Durch diese Zersetzung kann man

1) Die Apfelsiure der Cacteen dreht polarisiertes Licht links, wihrend Iso-
Apfelssiure es rechts dreht, eine andere Konfiguration hat und bei Trocken-
destillation Apfelsdureanhydrit ergibt.
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vielleicht auch die frither erwihnte Tatsache erklaren, dal das Volumen
der bei der Photosynthese absorbierten CO. bei vielen Pflanzen kleiner
als das ausgeschiedene Sauerstoffvolumen ist (vgl. S. 105).

Eine unvollstindige Oxydation von Zucker bei der Atmung findet
nicht nur bei Sukkulenten, sondern auch in den Friichten der Pflanzen
(z. B. in den Apfeln, Weintrauben u. a.) statt. Auch hier wird Zucker
in organische Siuren umgewandelt, welche bei der Reifung weiter zu
CO: und Wasser oxydiert werden, so daB das Obst seinen sauren Ge-
schmack allmihlich verliert. Da eine vollstindige Oxydation organischer
Sauren eine kleinere Sauerstoffmenge als die des Zuckers erfordert, so
nimmt der Atmungsquotient bei der Obstreifung zu, um schlieBlich
groBer als 1 zu werden (WARBURG, 1886, GERBER, 1897).

5. Energieumwandlung bei der Atmung.

Alle in den vorhergehenden Kapiteln betrachteten Atmungsarten,
in welchen Zucker, Fette, Siuren und andere organische und minera-
lische Substanzen oxydiert werden, stellen, wie wir wissen, exother-
mische chemische Reaktionen dar, d. h. werden von einer Energie-
abgabe begleitet. Ein Teil der bei der Atmung frei werdenden Energie
wird fiir die Synthese komplizierter organischer Verbindungen (vgl.
S. 148) und in verschiedenen physiologischen Prozessen ausgeniitzt,
wihrend ein anderer Teil dieser Energie sich gewGhnlich in Wirme,
geltener aber auch in strahlende Lichtenergie umwandelt.

Die Energiemenge, welche bei der Atmung frei gemacht wird, ist
bei verschiedenen Pflanzen und in verschiedenen Organen ein und der-
selben Pflanze ungleich. Als Regel kann man annehmen, daf in Ent-
wicklung begriffene Organe und schnellwachsende Pflanzen stets eine
stirkere Atmung als ausgewachsehe Organe und langsam wachsende
Pflanzen zeigen, wie es z. B. aus der folgenden Zusammenstellung zu
ersehen ist, in welcher die durch jedes Gramm frischer Substanz der
Pflanze wihrend 24 Stunden absorbierte Sauerstoffmenge in Kubik-
zentimetern angegeben ist (AUBERT, 1892, GARREAU, 1851):

Die Menge des bei der Atmung absorbierten Sauerstoffes.

‘Sauerstoff- Sauerstoff-
Pflanze menge in cocm Pilanze menge in ccm

Kaktus Cereus 0,07 Fliederknospen 7,7
Kaktus Opuntia 0,36 Lindenknospen 11,5
Tannennadeln 1,0 © Keimende Hanfsamen 11
Sedumblitter 1,7 " Keimende Lactucasamen 18,2
Lupinusblatter 1,8 i Keimende Mohnsamen 21,0
Blitter junger Weizenpflanzen 6,9 - Bliitenachse von Arum 50
Knospen von Sambucus 6,0

Aus der angefithrten Zusammenstellung ersieht man, da die At-
mung wachsender Pflanzenteile nicht schwicher als die der Tiere ist
(der Mensch absorbiert ungefihr 7 cem Sauerstoff auf jedes Gramm
seines Korpergewichts in 24 Stunden). Wenn in Fliederknospen Kohlen-
hydrate bei der Atmung oxydiert werden, so gibt jedes Kilogramm
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dieser Knospen ungefahr 35 Kilogrammkalorien in 24 Stunden ab?). Da
ein Teil dieser Energie wie bei der tierischen Atmung vermutlich in
Wirme umgewandelt wird, so ist zu erwarten, daBl die Temperatur
energisch atmender Pflanzenteile héher als diejenige des um-
gebenden Raumes ist.

In der Tat wies schon LAMARCK (1777) darauf hin, das sich die
Bliitenachse von Arum beim Offnen der Bliiten merklich erwirmt.
Genauere Untersuchungen dariiber wurden von SAUSSURE (1822) ge-
macht. Das zwischen zusammengebundene Bliitenachsen von Arum
gestellte Thermometer zeigte in den Versuchen des genannten For-
schers 44—50° C, withrend die Temperatur des umgebenden Raumes
19° C betrug. Eine bedeutende Temperaturerh6hung wurde auch in
den Bliiten der Victoria regia und anderer Pflanzen beobachtet.

Um die Temperaturerh6hung bei der Atmung zu demonstrieren,
fillt man nach GOPPERT und WIESNER einen hoélzernen, allerseits mit
Filz bezogenen Kasten  mit keimenden Samen und verschliet ihn mit
einem ebenfalls mit Filz bedeckten und mit einem Thermometer ver-
sehenen Deckel. Nach einigen Stunden zeigt das Thermometer, daf
die Temperatur im Innern des Kastens um 5—10° C hoher als im um-
gebenden Raume ist. Das gleiche Resultat erhilt man, wenn man statt
des holzernen Kastens die Dewarsche Flasche benutzt, die von den
Physikern zur Aufbewahrung fliissiger Luft verwendet wird.

Bei der Zubereitung von Malz in den Brauereien wird gewshnlich
eine bedeutende Temperaturerhohung (bis 64° C) der keimenden
Gerstensamen beobachtet, die in einer dicken Schicht auf dem Boden
der Malzkammer liegen. Néhere Untersuchungen zeigten, dafi eine solche
Temperaturerhdhung in der Hauptsache durch die Atmung verschie-
dener auf Malz wachsender Mikroorganismen bedingt wird, unter denen
Bakterien und der Schimmelpilz Aspergillus fumigatus die Hauptrolle
spielen.

Eine hervorragende Rolle spielen die Mikroorganismen auch bei der
Selbsterhitzung des feuchten Heues, des Mistes usw., deren Tempe-
ratur oft so hoch wird, daB die Bildung einer bedeutenden Menge von
Wasserdampf und sogar eine Selbstentziindung beobachtet wird. Die
Selbsterhitzung des Heues wird nach MieHE (1907) anfangs durch
Bacillus coli hervorgerufen, das die Temperatur der inneren Heuschichten
auf 41° C steigert und dadurch die Entwicklung thermophiler (d. h. nur
bei hoher Temperatur wachsender) Bakterien ermdglicht. Die Atmung
der letzteren steigert die Temperatur des Heues oft auf 70° C.

Um die bei der Atmung entstehende Wirmemenge zu messen,
benutzte BONNIER (1893) das durch die Abb. 67 (S. 158) wiederge-
gebene Kalorimeter, das aus einem doppelwandigen Glasgefd3 bestand

1) Aus der Gleichung C.H,,0, + 60, = 6 CO, + 6 H,0O folgt, daB eine voll-
stindige Oxydation von 180 g Zucker 192 g vder 135000 ccm Sauerstoff erfor-
dert. Da aber bei der Verbrennung von 180 g Zucker ungefihr 603 Kilogramm-
kalorien gebildet werden, so werden bei der Absorption von 7700 cem Sauer-
stoff 35 Kilogrammkalorien gebildet.
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der Raum zwischen den dulleren und den inneren Winden stand mit
einem dickwandigen, gebogenen Glasrohr in Verbindung und wurde
mit einer abgewogenen Quecksilbermenge gefiillt (schwarz auf der Abb.).
Die untersuchten Pflanzen wurden in das Gefall (4) gebracht, das
sofort mit einem Deckel (B) dicht verschlossen wurde. Die bei der At-
mung gebildete Wiarme lieB das Quecksilber im Glasrohr steigen. Aus
der Quecksilberh6he schlo BONNIER auf die Quecksilbertemperatur
und auf die durch die Pflanze ausgeschiedene Wirmemenge,

Nach BoNNIER scheidet 1 kg in Wasser gequollener Erbsensamen
9 Grammkalorien in 1 Minute aus, wihrend die Warmemenge nach der
o Keimung der Samen auf 125 Kalorien steigt und dann wie-
Y| der abnimmt. Die gleichzeitig gemessene, durch die Samen
absorbierte Sauerstoffmenge zeigte, daB nur ein verhilt-
,JJ_.;{[\I| nisméBig geringer Teil der bei der Oxydation entstehen-

)i den Energie durch die Pflanze fiir die Synthese organi-
ol scher Stoffe und fiir andere physiologische Erscheinungen
' (Wachstum, Bewegung usw.) verwendet wird, wihrend
der groBere Teil der Energiemenge als Wirme ausge-
h schieden wird. Dieses Ergebnis stimmte mit fritheren
| Angaben RODEWALDs (1886) iiberein, nach denen minde-
. stens 90 —95 % der bei der Atmung freiwerdenden Ener-
[ gie in Form von Wiarme abgegeben und in der Haupt-
sache zur Verdampfung von Wasser im Transpirations-
prozel verwendet wird.

Die Oberfliche der Pflanze ist im Verhaltnis zu ihrem
Volumen gewéhnlich so grof, dafl beinahe die ganze
bei der Atmung gebildete Wiarme durch Transpiration
Abb.67. Ka-  verbraucht wird, und die Temperatur des Pflanzenkdr-
lorimeter zur  yors ynterscheidet sich kaum von der des umgebenden

Abmessung
der bei der Raum(.es. . .
Atmung der Wie frither erwihnt, kann die bei der Atmung ent-

Pflanzen ge-  stehende freie Energie sich zuweilen nicht nur in Wirme,

bildeten Wair- o1 dern auch in Licht verwandeln, und die zu dieser

(Nfiﬁ”,é‘;?ﬁi;m Verwandlung fihigen Pflanzen zeigen ein Leuchten
(Phosphoreszenz).

Das Leuchten des faulenden Holzes, des Seewassers, des Fleisches
usw. ist seit langem bekannt, wurde aber friilher einer rein chemischen
Oxydation dieser Substanzen zugeschrieben. Erst mikroskopische Unter-
suchungen von PFLUGER (1875) zeigten, daB in allen diesen Fillen
das Leuchten durch Bakterien hervorgerufen wird. Die leuchtenden
Bakterien aus Fleisch und Seewasser wurden spiter in Reinkulturen
(in Fischbriihe) kultiviert. Es zeigte sich weiter, daB das Leuchten des
Holzes auch durch Pilzfiden (Armillaria mellea) verursacht werden kann.

Das Leuchten der Pflanzen wird nur bei Anwesenheit von Luft
im umgebenden Raume beobachtet und durch die Atmung verur-
sacht. Welche Stoffe aber dabei in der Pflanze oxydiert werden, ist
noch nicht bekannt. Jedenfalls ist das Leuchten keine zum Leben
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notwendige Erscheinung, weil in der Pflanze auch andere Atmungs-
prozesse stattfinden. So sistieren die Bakterien ihr Leuchten, wenn
sie in Fleischbriihe (Bouillon) oder bei hohen Temperaturen kultiviert
werden, trotzdem ihre Vermehrung und ihr Wachstum normal fort-
dauern.

6. Girung. Denitrifikation.

Als Gérung haben wir die Summe exothermischer chemischer Re-
aktionen in der Pflanze bezeichnet, welche nicht von einer Absorption
gasférmigen Sauerstoffes begleitet werden und die der Pflanze not-
wendige Energie liefern. Diese Reaktionen stellen gewshnlich Oxy-
dationen organischer Stoffe auf Kosten des Sauerstoffs anderer chemi-
scher Verbindung oder anderer Molekiile desselben Stoffes dar. Wir
beginnen unsere Ubersicht iiber Garungen mit der Betrachtung der
sogenannten Denitrifikation, die eine Oxydation organischer Stoffe durch
Salpeter darstellt.

Wie wir wissen, wird Salpeter im Boden, in Abwassern u. a. durch
nitrifizierende Bakterien aus Ammoniumsalzen gebildet (vgl. S. 120).
Gleichzeitig kann aber im Boden auch eine Zersetzung von Salpeter
unter der Einwirkung anderer Bakterien auftreten, wenn der Boden
viele Stickstoffverbindungen (z. B. Mist) und gleichzeitig Salpeter ent-
halt. Eine solche, gewsShnlich als Denitrifikation bezeichnete Salpeter-
zersetzung kann fiir die Landwirtschaft sehr schidlich werden, indem
sie Ofters die Wirkung einer Salpeterdiingung zunichte macht.

Denitrifizierende Bakterien vermogen verschiedenartige organische
Stoffe, z. B. Kohlenhydrate, Eiweilstoffe, Asparagin, Harnstoff, Alkohol,
organische Séure u. a. mit Hilfe von Sauerstoff des Salpeters zu CO.
und H:0 zu oxydieren, wobei der letztere entweder zu salpetrigen
Salzen (Bacillus coli) oder freiem Stickstoff (bzw. Stickoxydul) reduziert
wird (Bacillus denitrificans u. a.). Denitrifizierende Bakterien sind fakul-
tative Anaerobe und konnen sich auch in Nahrldsungen entwickeln,
die keinen Salpeter enthalten, brauchen aber unter solchen Bedingungen
Sauerstoff; derselbe kann also durch Salpeter ersetzt werden (GILTAY
und ABERSON, 1892, JENSEN, 1898).

Die bekanntesten Gérungen sind die, in denen sowohl oxydierende
als auch reduzierende Substanzen organische Stoffe darstellen. Bei der
Garung werden gewdhnlich entweder die einen Molekiile eines Mono-
saccharids auf Kosten der anderen Molekiile desselben Stoffs oxydiert
oder ein Teil des Monosaccharidmolekiils wird auf Kosten des Sauerstoffs
des anderen Teils desselben Molekiils oxydiert. Infolge einer gleichzeitigen
Oxydation und Reduktion der Monosaccharide entstehen auf der einen
Seite Oxydationsprodukte, wie z. B. CO., Wasser, organische Sauren,
auf der anderen Reduktionsprodukte, wie z. B. Athylalkohol, Wasser-
stoff, Methan usw. Wir betrachten zunichst die sogenannte Alkohol-
gérung.
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7. Alkoholgirung.

Schon den Urvilkern war die Zubereitung verschiedener Alkohol-
getranke aus zuckerhaltigen Fliissigkeiten, z. B. aus Most, Malzextrakt,
Fruchtsiften usw. mit Hilfe der Gérung bekannt; erst im XIX. Jahr-
hundert zeigte aber Gay-Lussac (1813), daBl in diesem Prozesse Zucker
in Alkohol und CO. umgewandelt wird: CsHi20s = 2C0: -+ 2C.Hs0Y).
Diese Umwandlung von Zucker schrieb der genannte Forscher der
Einwirkung des Luftsauerstoffs zu, und erst ScHWANN (1835) und Ca-
GNIARD-DE-LA-ToUR (1835) wiesen auf eine hervorragende Bedeutung der
Hefe bei der Garung von Fruchtsiften hin und zeigten, daB die Hefe
einen lebendigen Organismus darstellt, der sich in zuckerhaltigen Fliissig-
keiten entwickelt und vermehrt und die Gérung hervorruft. Diese
Versuchsergebnisse wurden spiter von PASTEUR (1860) bestitigt, dem
es auch gelang, zu beweisen, dal die Géirung nur nach dem Zusatz

von Hefe zu zuckerhaltigen Fliissigkeiten auf-
tritt, und daB die Selbstgirung des Mostes
(und anderer Fruchtsifte) durch die Hefe,
die an der Oberfliche der Weintrauben haf-
tete, bedingt wird. PASTEUR betrachtete die
Girung als einen physiologischen Proze8, der
in den lebenden Hefezellen stattfindet. Somit
wurde die Ansicht von Liesic, der die Hefe
fiir einen leblosen Niederschlag von Eiweil-
korpern hielt, widerlegt.
Spitere Untersuchungen zeigten, dafl es
viele Heferassen gibt, die im Boden, in der
ﬁbb'.ﬁ& Saccharomyces el- ¢t auf der Oberfliche der Friichte und
ipsoideus. VergrofB. 260/, . ..

(Nach E. HaNSEN.) Samen vorkommen und die Alkoholgérung

hervorrufen. Von diesen Rassen soll hier die
Hefe der Brauereien, Saccharomyces cerevisiae (vgl. S. 123, Abb. 42)
und die der Weingérung Saccharomyces ellipsoideus genannt werden;
die letztere zeichnet sich durch ellipsoide und eiférmige Zellen aus (vgl.
Abb. 68). AuBerdem zeigte es sich, daB auBer der Hefe auch einige
Arten des Kopfschimmelpilzes (Mucor racemosus, Mucor spinosus, Mucor
Rouxii) zur Alkoholgirung fihig sind.

Wie frither erwihnt, kénnen nur Monosaccharide bei der Girung
zersetzt werden, von denen Glukose, Fruktose und Mannose durch die
Hefe am leichtesten vergoren werden, wihrend Galaktose nur sehr
langsam angegriffen wird. Die Strukturisomeren der genannten Mono-
saccharide (vgl. 8. 125) konnen in der Gérung iiberhaupt nicht zerlegt
werden®). Disaccharide und Polysaccharide konnen freilich erst nach

1) Gay-Lussac schrieb die Gleichung etwas anders, weil die Atomgewichte
von Sauerstoff und Kohlenstoff zu jener Zeit fiir doppelt so klein als jetzt ge-
halten wurden: C,,H;,0,, = 4CO, + 2 C,H,0,.

) Es ist sehr wahrscheinlich, daB nicht nur Hexosen, sondern auch Triosen
C;H,0,, die bei der Zersetzung von Hexosen entstehen konnen, durch die Hefe
vergoren werden. Ob aber auch Nonnosen C,H,,0, vergoren werden konnen,
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der Umwandlung in Monosaccharide vergoren werden, d. h. nach Aus-
scheidung entsprechender hydrolysierender Enzyme (vgl. S. 43) durch
Mikroorganismen.

Nach PasTEUR bilden sich 48 g Alkohol und 46 g CO; aus 100 g Glukose
bei der Alkoholgirung, wihrend der Zuckerrest sich in Glyzerin (2—3 g,
bisweilen aber 7!/s g), Bernsteinsidure (ungefahr /; g), Propyl-, Isobutyl-
und Amylalkohol (,,Fuseldl“, ungefihr 1 g) und teilweise in Substanzen
der Zellhdute und des Protoplasmas verwandelt. Auflerdem wird eine
kleine Zuckermenge (ungefihr 1 g) bei der Atmung zu CO; und H,O
oxydiert, wenn die Hefe bei Luftzutritt kultiviert wird. Spitere Unter-
suchungen zeigten, daBl Bernsteinsdure und héhere Alkohole (,Fuselsl)
nicht Géarungsprodukte darstellen, sondern sekundar aus Aminosiuren
durch Reduktion entstehen?).

PASTEUR zeigte, daBl die Entwicklung der Hefe in sauerstoffreiem
Raume nur bei der Anwesenheit von Zucker in Nahrlosungen statt-
finden kann, und betrachtete da-
her die Gérung als ein Leben
ohne Sauerstoff. Um die Mog-
lichkeit solchen Lebens bei der
Hefe zu beweisen, fiillte der ge-
nannte Forscher eine Flasche (4
auf Abb. 69) durch eine Seiten-
rohre (a) mit einer zuckerhaltigen
Nahrlosung. Der obere, in ein
gebogenes Rohr ausgezogene Teil
der Flasche (b) tauchte in dieselbe
Nahrlosung (in der Schale C). Die
Fliissigkeit in der Flasche 4 und
in der Schale ¢ wurde bis zum
Kochen erhitzt und eine Zeit-  App, 69. Hefewachstum ohne Sauerstoff.
lang gekocht, wodurch die Luft Erklirung im Text.
aus der Flasche 4 herausgetrie-
ben wurde. Nach dem Abkiihlen trat die Fliissigkeit aus der Schale ¢
in die Flasche 4 ein und erfiillte sie vollkommen (vgl. die Abb.); dann
wurde die Schale C' durch ein mit Quecksilber gefiilltes Gefall ersetzt,
um das Eindringen der Luft in die Flasche 4 zu vermeiden. Die
Nihrlosung wurde durch die Seitenrdhre a mit Hefe infiziert. Trotz
der Abwesenheit von freiem Sauerstoff entwickelte sich Hefe voll-
kommen normal und zeigte die Alkoholgirung.

PASTEUR nahm an, daB8 die Gérung nur in Abwesenheit von Sauer-
stoff auftreten kann. Spitere Untersuchungen von AD. MAYER (1874),
IwANOWSKY (1894) u. a. zeigten aber, dafl die Alkoholgiirung der Hefe auch
bei Anwesenheit von Sauerstoff nicht minder energisch stattfindet als

bleibt dahingestellt, weil diese Zuckerarten immer Hexosen als Beimischung
enthalten.
1) So bildet sich z. B. Propylalkohol CH,CH,CH,0H aus Alanin
CH,CH(NH,)COOH usw.

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 11
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ohne Sauerstoff. Bei der Entwicklung an der Luft zeigt aber die Hefe
gleichzeitig auch Atmung, durch die ein Teil des Zuckers zu CO; und
Wasser oxydiert wird. In den Versuchen von IwANOWSKY, in welchen
die Hefe auf einer mit zuckerhaltigen Nihrlgsung durchtrinkten Por-
CO. 10
0.

zellanplatte kultiviert wurde, war der Atmungsquotient

weil CO. auch bei der Gérung ausgeschieden wurde.

Die Hefe ist also zu beiden Arten der Atmungsprozesse fahig;
fehlt Sauerstoff, so begniigt sie sich mit der Garung, obwohl die letztere
nur eine kleinere Energiemenge als die Atmung zu liefern vermag;
es bilden sich ungefahr 3,7 Kilogrammkalorien bei der Verbrennung von
1 g Zucker, wahrend die Umwandlung von 1 g Zucker in Alkohol nur
0,4 Kalorien frei macht?). Mit Hilfe dieser verhéltnismaBig kleinen Energie-
menge konnen synthetische Prozesse, Wachstum und Vermehrung der
Hefe offenbar nicht so energisch stattfinden, wie mit Hilfe der Atmungs-
energie. Nach PASTEUR sind alte und schwache Hefen sogar iiberhaupt
nicht imstande, sich ohne Sauerstoff zu entwickeln.

8. Intramolekulare Atmung.

Im vorigen Kapitel haben wir ausschlieBlich die Alkoholgérung
der Mikroorganismen betrachtet. Zur Alkoholgirung sind aber auch
hohere Pflanzen fahig. SAUSSURE wies zum ersten Male darauf hin,
dafl eine hohere Pflanze die Ausscheidung von CO. auch dann nicht
sistiert, wenn die sie umgebende Luft durch Wasserstoff ersetzt wird
und ihr die Moglichkeit genommen ist, Sauerstoff zu absorbieren. Spiter
beobachteten LECHARTIER und BELLAMY (1872) dieselben Erschei-
nungen am Obst und PrLUGER an Tieren und Muskeln. Die Ausschei-
dung von CO: ohne gleichzeitige Sauerstoffabsorption liel vermuten,
dafl im Organismus ein AtmungsprozeB auf Kosten des Sauerstoffes der
Organismussubstanzen stattfindet. PFLUGER bezeichnete daher diesen
Prozel als ,intramolekulare Atmung®.

Bald darauf zeigte PASTEUR, daB die Menge der bei der ,intra-
molekularen Atmung“ gebildeten COz der nicht gleich ist, die bei der
Sauerstoffatmung gebildet wird, und daB im sauerstoffreien Raume
sich Alkohol in den Geweben der Pflanze anhiuft. Dieses Versuchs-
ergebnis gab zu dem Schlusse AnlaB, da die ,intramolekulare At-
mung“ eine Alkoholgirung sei. Diese Ansicht wurde von GODLEWSKY
(1897) und anderen Forschern geteilt, die auBerdem darauf hinwiesen,
daB in einigen Fallen, z. B. bei der ,intramolekularen Atmung® der
Erbsensamen, die gebildete Alkoholmenge der Menge der ausgeschie-
denen CO; beinahe gleich sei. Es ist also sebr wahrscheinlich, daB
die ,intramolekulare Atmung“ in diesen Fillen nach der Gleichung
Csleoe - 2002 + 202H60 verléuft (auf 12 —I— 2. 16 = 44 g 002 SO]]

1) Bei der Verbrennung von 1g Alkohol zu CO, und Wasser bilden sich
6,9 Kalorien. Da aber aus 1 g Zucker bei der Girung 0,48 g Alkohol gebildet
wird (vgl. S. 161), so miissen bei Verwandlung von 1 g Zucker in Alkohol und CO,
3,7—6,9 - 0,48 = 0,4 Kalorien gebildet werden.
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nach der Gleichung 2 -12 +4- 6 + 16 = 46 g C.HsO gebildet werden).
Die Erbsensamen wurden in den Versuchen GODLEWSKIs mit Sublimat des-
infiziert und nach sorgfiltigem Waschen in Wasser gebracht. Nach einigen
Wochen war die Hilfte der Trockensubstanz der Samen in Alkohol und
CO; umgewandelt (die Stiarke der Samen war dabei offenbar hydrolysiert).

Bei der Mehrzahl der Pflanzen ist die Menge der bei der ,intra-
molekularen Atmung“ ausgeschiedenen CO. gewdhnlich groBer als die
gebildete Alkoholmenge. In den Pflanzengeweben finden also aufler
der Alkoholgirung auch noch andere Prozesse statt, die von einer COg-
Ausscheidung begleitet werden. Es gibt sogar Pflanzen, die nicht die
Fahigkeit zur Alkoholgirung haben und trotzdem CO. im sauerstoffreien
Raume ausscheiden (z. B. Agaricus campestris nach KosTYTSCHEW, 1908).

Jedenfalls vermag die bei Sauerstoffentziehung stattfindende Garung
die Sauerstoffatmung der aeroben Pflanzen nicht zu ersetzen: ohne Sauer-

Abb. 70. Girungsbakterien. a—c Essigbakterien, d Milchsdurebakterien, e, f Butter-
sdurebakterien (rechts mit Sporen). (Nach STRASBURGER.)

stoff horen allmahlich alle physiologischen Erscheinungen dieser Pflanzen
auf und sie gehen zugrunde. Die grofle Bedeutung der Sauerstoffatmung
fiir héhere Pflanzen geht schon daraus hervor, daf3 Chlorophyll in den
Chloroplasten nur in Anwesenheit von Sauerstoff in der umgebenden
Atmosphére gebildet wird.

9. Milchsiduregirung. Buttersiuregirung.

Das Sauerwerden und die Gerinnung der Milch gehért zu den Er-
scheinungen, die seit langer Zeit bekannt sind; doch erst am Ende
des XVIII. Jahrhunderts zeigte SCHEELE (1780), daBl in saurer Milch
eine organische Séure (Milchsdure) vorhanden ist, die aus Milchzucker
entsteht und die Gerinnung des Kaseins bewirkt, das als Calcium-
salz in der Milch geldst ist. PASTEUR (1857) zeigte, daBl die Umwand-
lung von Zucker in Milchs#ure durch Bakterien (Milchsiurebakterien)
hervorgerufen wird, die in saurer Milch stets in groBer Zahl vorhanden
sind und die Form sehr kurzer Stibchen haben, von denen oft je
zwei miteinander verbunden sind (vgl. Abb. 70, d).

11*
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Die Milchsiurebakterien (Bacillus lactis acidi) rufen zunichst Hydro-
lyse von Laktose zu Glukose und Galaktose hervor (Bildung von Lak-
tase, vgl. S. 43), die dann zu Milchsdure umgewandelt werden. CsHi1205
= 2CHs-CH(OH) - COOH (= 2C3H¢0;). Ein Teil des Monosaccharid-
molekiils wird in der Girung auf Kosten des anderen Teils oxydiert?).
Milchséure diffundiert aus den Bakterienzellen in die umgebende Fliissig-
keit und wird dort angehduft, wirkt aber schéadlich auf die Bakterien
und hemmt schlieflich die Gérung. Setzt man aber der Nahrlésung Milch-
saure neutralisierendes Calciumcarbonat zu, so kann Zucker fast voll-
stindig in Milchsdure umgewandelt werden. Auller Mono-
sacchariden kdnnen auch Mannit, Glyzerin u. a. Stoffe
durch Milchsdurebakterien vergoren werden; sie ver-
wandeln sich vermutlich zunichst in Monosaccharide.

Zur Milchsauregirung sind mehrere Bakterienarten
fahig, die in verschiedenen sauren Getrinken und Nahr-

stoffen vorkommen. Bacillus bulgari-
cus (vgl. Abb. 71) bedingt das Sauer-
werden des bulgarischen Getriinks

i
\\\i\k {\ #~  ,Yoghurt* und bildet den Hauptbe-
e

standteil des Lactobacillins Metschni-
kow; mehrere Arten verursachen das
Sauerwerden des Kumis, des Sauer-
Abb. T1. Bacillus kohls usw. {&lle Arten dfar Milchsgure-
bulgaricus, mit Ani- bakterien sind fakultativ aerob und
linfarbstoff gefirbt. koénnen sich nur bei Ernshrung mit
Vergroferung *°/;.  Zucker in einer sauerstoffreien Atmo-
sphére entwickeln.

Eine noch wichtigere Bedeutung als die Milchsgure-
girung hat die Buttersiuregirung im Haushalt der
Natur. Ihre Erreger sind sehr verbreitet und kommen
iiberall vor, wo Sauerstoff abwesend oder nur in geringer
Menge vorhanden ist, d. h. im Boden, in stagnierenden
Gewtissern, in Butter, Milch und anderen zuckerhaltigen Abb. 72.
Fliissigkeiten, die vom Sauerstoffiiberschull befreit sind. Anaerobe

Bei der Isolierung der Buttersiiurebakterien (vgl. Abb, ~ Xulturd.Bak-

. . . erien. Erkli-
70, ¢, f) mull man beachten, daf sie obligat anaerob sind,  ryng jm Text.
und daf ihre Sporen das Erhitzen auf 100° C ertragen.
Um die Buttersiurebakterien aus Boden, Schlamm, Milch oder Wasser
zu isolieren, ibertrigt man eine sehr kleine Menge dieser Substanzen
in warme, geschmolzene Nihrgelatine, zu der Calciumcarbonat zuge-
setzt ist und die sich in einem Reagenzglas befindet, dessen Mittelteil

1) Glukose hat die Formel
CH,(OH)- CH(OH)- CH(OH)-CH(OH)- CH(OH) - CHO.
1 2 3 4 5 6

Bei der Gidrung werden das erste und vierte Kohlenstoffatom reduziert, das
dritte und sechste dagegen oxydiert, so daBl 2 Molekiile Milchsdure entstehen:
CH, - CH(OH)- COOH +- CH,CH(OH) - COOH.

1 2 3 4 s 6
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zu einem langen Hals ausgezogen ist (vgl. Abb. 72) und das man nach
der Impfung mit Watte verschlieBt. Der Pfropfen ist mit einem Glas-
rohr versehen, durch das die Luft aus dem Reagenzglas ausgepumpt
wird. Der Hals wird dann an einer Gasflamme zugeschmolzen, die
Nahrgelatine mehrmals geschiittelt (um die Bakterienkeime gleichmafig
zu verteilen), und das Reagenzglas in horizontaler Lage um seine Achse
gedreht, bis die Nihrgelatine die Winde des Glases gleichmifBig be-
deckt und erstarrt. Nach einigen Tagen wachsen die eingefiihrten
Bakterienkeime zu Kolonien heran, die einem unbewaffneten Auge sicht-
bar sind (vgl. Abb. 73).

Die frither beschriebene gasformigen Stickstoff assi-
milierende Bakterienart Clostridium Pasteurianum (vgl.
S. 139) gehort zu den Buttersiurebakterien. Ahnliche

Darstellung der Webe-
fasern und auch in der

Bakterienarten, die aber keine Stickstoffassimilation
zeigen, sind auflerdem aus Schlamm und stagnierenden
et Gewdssern isoliert wor-
| den. Einige dieser Ar- / O) o
i ten scheiden Zellulose \}] I\ '?\ / 0 P
LN spaltende Enzyme aus \\|)$ W ( o 9
i und spielen infolgedes- ¥ I A O_g’f o

sen eine bedeutende

Rolle bei der Maze- a b c

ration  verschiedener Abb. 74. Zellul sronde Bak

. . eillulose vergarende bak-
W(?bep flanzen (2. B. terien (Bacillus cellulosae); a wach-
Lein, Hanf u. a) zur gende Stibchen, b Sporen bildende

Stibchen, ¢ Sporen. Vergrof. 1000/,
(Nach OMELANSKY.)

fb;" 7?{)- Zersetzung der Pflan-
Kul?ufg?B;k- zenreste am Boden des Gewissers. Die Zellulose dieser
terien. Erkli- Reste wird durch die Buttersiurebakterien zu Glukose
rung im Text.  gespalten und diese vergoren. Die genannten Bakterien

spielen eine groBe Rolle auch bei der Ernahrung der

Grasfresser, in deren Darmkanal die Pflanzenreste einer Zersetzung

durch diese Bakterien unterworfen werden. Eine dieser Bakterienarten,
Bacillus cellulosae, ist auf Abb. 74 zu sehen.

Bei der Buttersiuregirung werden als Oxydationsprodukte Butter-

saure und Kohlensiure, als Reduktionsprodukte Wasserstoff und Methan

gebildet: CeH1205 = C.Hs0: + 2C0; + 2H,

oder 3CGH1206 = 3C4H802 + 5002 —I— 2H20 + CH4 —{-— 2H2 .

10. Ursachen der Atmungsprozesse.

In den vorhergehenden Kapiteln haben wir Atmungsprozesse als
physiologische Erscheinungen betrachtet, ohne auf die Ursachen der
bei diesen Prozessen stattfindenden chemischen Reaktionen einzugehen.
In diesem Kapitel werden wir nun den genannten Ursachen etwas
naher treten und betrachten zunichst die Ursachen der Girung.
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Wie friiher erwdhnt, betrachtete PASTEUR die Gérung als ,ein Leben
ohne Sauerstoff, ohne auf die Ursachen der Zuckerzersetzung in den
Pflanzenzellen einzugehen. Wir wissen aber, dafl die Alkoholgérung
sowohl bei Sauerstoffentziehung als auch bei Anwesenheit von Sauer-
stoff stattfinden kann (vgl. S. 161), so daBl die Ansicht des genannten
Forschers sicher nicht zutreffend ist. Der Zeitgenosse PASTEURs, L1EBIG,
nahm als Ursache der Gérung Unbestéindigkeit der Hefe an, die, wie
erwiahnt, nach Ansicht LIEBIGS nur leblose Eiweillstoffe darstellen sollte,
deren Molekiile infolge einer schnellen Bewegung unbesténdig sind und
durch ihre Bewegung die Zuckermolekiile veranlassen, sich zu zersetzen.
Als die lebende Natur der Hefe bewiesen war, modifizierte NAGELI (1878)
die Hypothese LieBigs in dem Sinne, da§ er die Zersetzung von Zucker
der Bewegung der Protoplasmateilchen zuschrieb. Die beiden Ansichten
sind jetzt vollkommen aufgegeben worden.

Im Jahre 1897 publizierte BUCHNER seine Untersuchungen iiber die
Alkoholgérung unter der Einwirkung des PreB8saftes der Hefe,
der durch Verreiben von Hefe mit Sand unter einem hohen Druck und
durch Abpressen der erhaltenen klebrigen Masse mit Hilfe einer hy-
draulischen Presse dargestellt wurde. Der auf diese Weise erhaltene
hellbraune Hefesaft besall die Fahigkeit, Zucker zu Alkohol und Kohlen-
dioxyd zu spalten. Auf Grund dieser Beobachtung kam BUCHNER zu
dem Schlusse, dafl die Hefe ein die Girung hervorrufendes Enzym ent-
halt, das im Zellsaft eingeschlossen ist und durch das Protoplasma
nach auBen nicht osmieren kann, d. h. zu den Endoenzymen gehort
(vgl. S. 48). Dieses Enzym wurde als Zymase bezeichnet.

Chloroform, Toluol, Thymol und andere giftige Stoffe, die die Hefe
zum Absterben bringen, waren gegen den Prefsaft wirkungslos. Man
konnte ihn sogar mit starkem Alkohol oder Aceton behandeln und die
Zymase gemeinsam mit Eiweikorpern niederschlagen, durch Filtration
abtrennen und austrocknen, ohne ihre Fahigkeit zur Zuckerspaltung
zu vernichten. Die Moglichkeit einer Zuckerspaltung bei Abwesenheit
des lebenden Protoplasmas wurde auch dadurch bestitigt, dafl die Hefe
nach der Behandlung mit Alkohol oder Aceton, trotz Absterben des
Protoplasmas und Vernichtung des Wachstums und der Vermehrung
ihre Garungsfihigkeit nicht einbiiite. Eine solche tote Hefe ist im
Handel unter dem Namen ,Zimin“ oder ,,Hefanol“ bekannt. Anderer-
seits ist Zymase ebenso wie die anderen Enzyme fiir hohe Tempe-
ratur, Sublimat, Cyanwasserstoffsiure und andere Gifte empfindlich.

Spiter zeigte BUCHNER, dall durch Aceton getdtete Milchsaure-
bakterien ihre Fahigkeit zur Milchsduregirung nicht verlieren und so-
mit vielleicht ebenfalls ein Enzym besitzen, das Zucker zur Zersetzung
bringt. Die Untersuchungen BUCHNERs wurden auch auf die ,intra-
molekulare Atmung® hoherer Pflanzen iibertragen, und es zeigte sich,
daB ihre durch Toluol oder durch niedrige Temperatur und Erfrieren
abgetoteten Zellen zur Alkoholgirung fihig sind und daher ebenfalls
eine Zymase besitzen (STokKLASA und Mitarbeiter, 1908).

Unter dem Namen ,Zymase“ mufl man also unbekannte in den
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Pflanzenzellen anwesende Stoffe verstehen, die eine der Alkoholgérung
ghnliche Zuckerzersetzung hervorrufen konnen. Dal alle diese Stoffe
katalytisch wirken (und also als Enzyme bezeichnet werden sollen), ist
sehr wahrscheinlich, aber noch nicht festgestellt, weil nur eine ver-
haltnismaBig groBe Prefsaftmenge die Zuckerzersetzung bewirken kann.
Andererseits kamen ABDERHALDEN und Fopor (1921) neuerdings zu
dem Schlusse, daB der PreBsaft BucuNERs lebende Hefezellen enthalt
und daB die Garkraft der Trockenhefe von lebenden sich vermehrenden
Zellen geliefert wird. Im Gegensatz zu den lebenden Hefezellen soll
der PreBsaft nicht imstande sein die Zersetzung verdiinnter Zucker-
16sungen hervorzurufen.

Jedenfalls unterscheidet sich der chemische ProzeB, der unter der
Einwirkung der von lebenden Zellen befreiten Zymase in Zuckerldsungen
stattfindet von der Alkoholgérung, die in den lebenden Zellen verlauft,
schon dadurch, daB§ die bei der Umwandlung von Zucker in Alkohol und
CO: entstehende Energie in den lebenden Zellen wenigstens zum Teil
zur Synthese komplizierter chemischer Verbindungen und zum Wachs-
tum ausgeniitzt wird, wihrend die bei der Zersetzung von Zucker durch
Zymase gebildete Energie nur in Form von Wirme abgegeben wird.

Was nun speziell die Zymase der hoheren Pflanzen anbetrifft,
so zeigten Versuche von PALLADIN und KosTYTsCHEW (1906), dal durch
Toluol oder Erfrieren abgetdtete Zellen eine Alkoholgirung nicht nur
bei Sauerstoffentziehung, sondern auch bei Anwesenheit von Luft auf-
weisen, wihrend die lebenden Zellen, wie wir wissen, nur in einer
sauerstofflosen Atmosphire Girung zeigen konnen. Die Gérung der
lebenden Zellen verwandelt sich also an der Luft in Atmung und ist
somit ein mit ihr innig verbundener ProzeB, wihrend die Zersetzung
von Zucker durch Zymase vielleicht keinen Atmungsprozell darstellt.

Die Verwandlung von Zucker in Alkohol wird aus mehreren chemi-
schen Reaktionen zusammengesetzt; einige miissen in lebenden Zellen
mit synthetischen Prozessen verbunden sein, weil vom Standpunkt der
modernen Chemie aus eine chemische synthetische Reaktion nur dann
auf Kosten einer in anderen chemischen Reaktionen entstehenden
Energie stattfinden kann, wenn die an diesen Reaktionen beteiligten
Stoffe mit den Ausgangsstoffen der synthetischen Reaktion reagieren.
DaBl die Verwandlung von Zucker in Alkohol und Kohlendioxyd aus
mehreren chemischen Reaktionen zusammengesetzt ist, zeigten neuer-
dings Versuche von NEUBERG.

Nach dem genannten Forscher soll sich Traubenzucker zunichst in
Methylglyoxal®) verwandeln : CsH1204—2H,0 = CsHsOs = 2CH;- CO-COH.

1) Oxalsiure (Kleesdure) hat die Formel: COOH - COOH; das entsprechende
Aldehyd (vgl. S. 39, Anm. 2) COH - COH wird als Glyoxal bezeichnet. Methyl-
glyoxal hat die Formel CH,CO-COH. Seine Bildung aus Glukose kann man da-
durch erkliren, daB sich die Glukose zunichst in Glyzerinaldehyd verwandelt, das
gleichzeitig oxydiert und reduziert wird, und nach der Abgabe von Wasser Methyl-
glyoxal ergibt: CH,(OH)- CH(OH) - CH(OH) - CH(OH) - CH(OH) - COH =2CH,0H -
- CH(OH).COH; CH,0H CH(0OH). COH—H,0=CH,CO.COH.
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Dasselbe werde weiter zu Brenztraubensidure oxydiert: CHs- CO - COH -
+ 0=CH;5-CO-COOH. Unter der Einwirkung eines Enzyms, der
Carboxylase, die NEUBERG als einen Bestandteil der Zymase betrachtet,
wird die genannte Siure unter CO:-Bildung zersetzt und in Athyl-
aldehyd umgewandelt, das weiter zu Athylalkohol (also Alkohol der
Gérung) reduziert wird:

CH;-CO-COOH = CHs - COH +- CO.; CHsCOH + H, = CHsCH.OH.

In der Tat vergirt sowohl die lebende als auch die tote Hefe Brenz-
traubensiure zu Athylalkohol. Wird aber Athylaldehyd durch Zusatz
von Natriumsulfit gebunden (dieses verbindet sich chemisch mit allen
Aldehyden), so wird die Reduktion auf Methylglyoxal iibertragen, die
dasselbe in Glyzerin umwandelt:

CH;- CO - COH -+ H»0O - H, = CH,(OH)- CH(OH) - CH;(OH).
Dadurch wird die Bildung von Glyzerin bei der Gérung erklart.
Die Oxydation von Methylglyoxal zu Brenztraubensiure und die

Reduktion von Athylaldehyd zu Alkohol findet nach NEUBERG gleich-
zeitig statt, so daB in der Summe kein Sauerstoff oder Wasserstoff,
sondern nur Wasser verbraucht wird: CH;- CO - COH -~ H.0 = CO, -
-+ CHsCH.(OH).

DafB3 die Verwandlung von Zucker in Alkohol aus mehreren che-
mischen Reaktionen zusammengesetzt ist, folgt auch aus der Not-
wendigkeit der Phosphate fiir die Gérung. Moglicherweise spielen diese
Salze die Rolle eines Aktivators bei der Garung (vgl. S. 48).

Nach Ducraux (1893) bilden sich Alkohol, Milchsdure und Kohlen-
saure aus Zucker nicht nur unter der Einwirkung von Mikroorga-
nismen, sondern auch unter dem EinfluB des Sonnenlichts, aber nur
sehr langsam. Eine rasche Zersetzung von Zucker zu Alkohol und CO.
oder zu Milchséiure konnte bis jetzt in Laboratorien nicht erzielt werden.
Wir betrachten jetzt die Ursachen der Atmung.

Die ersten Erforscher der Atmung (LAVOISIER und SAUSSURE) be-
trachteten sie, wie wir wissen, als eine langsame Verbrennung organi-
scher Stoffe. Das spitere Studium der Atmung zeigte aber, dafl der
OxydationsprozeS in Organismen nicht so einfach verlduft, wie die
Verbrennung. So werden z. B. organische Stoffe bei der Verbrennung
sehr rasch zu CO; und H.O oxydiert, wihrend bei der Atmung &fters
organische Sduren entstehen; es koénnen auch Mineralstoffe oxydiert
werden, welche nicht verbrennen (z. B. Ammoniumsalze) (vgl. S. 120).
Auflerdem werden organische Stoffe durch hohe Temperatur zuerst zu
einfacheren fliichtigen und gasférmigen organischen Kdrpern und zum
Teil sogar zu freiem Kohlenstoff (Rufl) und Stickstoff zerlegt, welche
im weiteren oxydiert werden. Die aufgezahlten Stoffe entstehen da-
gegen in keinem Falle bei der Atmung.

Man kann also die Atmung nur mit einer langsamen Oxydation
verschiedener Stoffe durch den Luftsauerstoff, d. h. mit der sogenannten
Selbstoxydation (Autoxydation) vergleichen. Zu solchen Oxydationen
kann z. B. die von Terpentindl, Wasserstoff, Kalium, Zink, Eisen, Phos-
phor, Eisenvitriol, Aldehyden, Phenolen u. a. gerechnet werden, die
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sich bei der Sauerstoffabsorption sehr oft in Peroxyde verwandeln?).
Diese Peroxyde geben aber sehr leicht ihren Sauerstoff an andere oxy-
dierbare Stoffe ab, wobei es sich zeigt, daB die oxydierende Fahigkeit
der Peroxyde stirker als diejenige der Luft ist. So wird z. B. Schwefel-
wasserstoff durch Luft nur sehr langsam oxydiert, wihrend Wasser-
stoffperoxyd es sofort in Schwefel und Wasserstoff verwandelt. Indigo-
blau wird durch die Luft nicht oxydiert, wihrend Benzoylperoxyd es
schnell entfirbt (oxydiert) usw.

Nicht alle Peroxyde werden durch Oxydation von Stoffen an der
Luft erhalten; einige entstehen nur durch Oxydation mit Hilfe anderer
Peroxyde. So wird z. B. Kalk (Calciumoxyd) durch die Luft nicht oxy-
diert, wihrend Wasserstoffperoxyd ihn in Calciumperoxyd umwandelt;
auch Eisenoxydul wird nur durch Wasserstoffperoxyd zu Eisenperoxyd
oxydiert. Die oxydierende Fahigkeit solcher sekundéren Peroxyde ist
noch stirker als die der primédren durch Oxydation mit Luft erhaltenen
Peroxyde. So oxydiert z. B. H:O: allein Weinsdure nicht, wibhrend es
diese Sdure bei Anwesenheit von Eisenvitriol sofort zu CO. und H.0
oxydiert, weil dabei stirker oxydierendes Eisenperoxyd entsteht.

Bei der Oxydation verschiedener Stoffe mit Hilfe von Peroxyden
werden die Peroxyde zu urspriinglichen oxydierbaren Korpern reduziert.
Wenn sie durch die Luft wieder zu Peroxyden oxydiert werden konnen,
so spielen sie die Rolle eines oxydierenden Katalysators, indem sie,
ohne zerstort zu werden, eine beliebige Stoffmenge oxydieren koénnen.

Die Mehrzahl der Stoffe, welche bei der Atmung oxydiert werden,
z. B. Zucker, organische Siauren, Fette, Ammoniumsalz u. a. zeigen
keine Autoxydation, und man mul} also in Ubereinstimmung mit der
eben beschriebenen Oxydationstheorie vermuten, dafl in der Pflanze
irgendwelche Stoffe vorhanden sind, die die Oxydation des Atmungs-
materials erleichtern, d. h. oxydierende Peroxyde bilden. In der Tat
sind oxydationbegiinstigende Stoffe, die sogenannten Oxydasen, in der
Pflanzenwelt weit verbreitet. Man betrachtet diese Stoffe gewdhnlich
als Enzyme, d. h. als oxydierende Katalysatoren, weil sie durch ibre
Unbestidndigkeit und spezifische Wirkung nur auf bestimmte Stoffe
den typischen Enzymen #hulich sind (vgl. S. 47).

Unter der Einwirkung der Oxydasen werden verschiedene im Zell-
saft geloste Aminosauren (z. B. Tyrosin), aromatische Siuren (Abkémm-
linge von Karbol- und Salicylséiure), Phenole (Hydrochinon, Pyrogallol),
Polypeptide und andere organische Stoffe zu gefarbten Korpern oxydiert.
Infolgedessen firben sich die aus lebenden fleischigen Friichten, Knollen
und Wurzeln erhaltenen Sifte sehr oft blau, violett und schwarz an
der Luft. Werden aber die Pflanzen vorher rasch gekocht, so bleibt
der Extrakt oder der Saft vollkommen farblos; auch im sauerstoff-
losen Raume wird keine Verfirbung der Sifte beobachtet.

1) So verwandelt sich Bittermandelsl (Benzoealdehyd) bei der Autoxydation

O
in Benzoylperoxyd: CGH5—0<£)I +0,= CeH5‘C\<O>O'
H
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Nach CHODAT und Bacu (1903) sind die meisten Oxydasen aus
zwei Enzymarten zusammengesetzt: Oxygenasen und Peroxydasen.
Die ersteren stellen selbstoxydierbare Stoffe dar, die sich bei der Sauer-
stoffabsorption in primére Peroxyde verwandeln, wihrend die letzteren
die oxydierende Wirkung der ersteren verstirken. Peroxydasen ver-
stirken auch die oxydierende Fihigkeit von Wasserstoffperoxyd, so
daB man sie als Stoffe betrachten kann, die durch die priméren Per-
oxyde zu den sekundiren oxydiert werden, die auch diejenigen Pflanzen-
stoffe oxydieren konnen, welche durch die Luft nicht oxydiert werden.

Sind Peroxydasen und Oxygenasen im Zellsaft gleichzeitig anwesend,
so wird derselbe an der Luft blau, rot, braun oder schwarz gefirbt,
vorausgesetzt, dall er die oben aufgezéhlten oxydierbaren Stoffe ent-
hélt; sonst tritt die Farbung erst nach Zusatz dieser Stoffe auf. Ent-
halt die Pflanze keine Oxygenase, so kann man die Farbung durch
Zusatz von Wasserstoffperoxyd hervorrufen. Der Saft des Meerrettichs
und der Kiirbisfrucht enthdlt z. B. keine Oxygenase und wird erst
nach dem Zusatz von Wasserstoffperoxyd und Guajacoltinktur, die aro-
matische organische Stoffe enthilt (Phenole, aromatische Siuren usw.),
blau. In einigen Pflanzen spielen Mangansalze oder Calciumsalze der
Oxyséauren (z. B. der Zitronen- und Apfelsiure) die Rolle der Peroxydasen.

Wie erwihnt, kénnen Oxydasen nur bestimmte, hauptsichlich aro-
matische organische Stoffe oxydieren, wihrend Stoffe, die in der Pflanze
als Atmungsmaterial verwendet werden, durch Oxydasen nicht ange-
griffen werden. Man vermutete daher, daB die letzteren nicht das At-
mungsmaterial, sondern irgendwelche Produkte seiner Zersetzung oxy-
dieren. Da aber Zucker bei der Atmung am hiufigsten oxydiert wird
und zugleich unter der Einwirkung der iiberall verbreiteten Zymase
zersetzt wird, so vermutete man, daf irgendwelche Stoffe, die bei
der Alkoholgérung entstehen, durch Oxydasen oxydiert werden.

Wir wissen schon, da in den Geweben der Pflanze nach Ver-
setzen in eine sauerstofflose Atmosphire eine ,,intramolekulare Atmung*,
d. h. in der Hauptsache die Alkoholgirung auftritt (vgl. S.162). Auf
Grund dieser Tatsache sprach PFEFFER (1877) die Vermutung aus, dafl
der in Anwesenheit von Sauerstoff bei der Girung entstehende Alko-
hol in der Pflanze oxydiert wird. Diese Vermutung konnte jedoch im
weiteren nicht bestitigt werden, weil die Pflanze den auf kiinstlichem
Wege eingefiihrten Alkohol nicht zu oxydieren vermag; andererseits
kann er auch durch Oxydasen nicht oxydiert werden. Man war also
zu der Annahme gendtigt, daf irgendein Zwischenprodukt der Alkohol-
girung in der Atmung oxydiert wird (KostyrscHEw, 1910). Nach
JENSEN (1908), der Dioxyaceton CHa(OH)-CO-CH(OH) fiir ein Zwischen-
produkt der Garung hilt, wird es durch Oxydasen zu CO. und H.0
oxydiert. Dieser Stoff wurde aber bis jetzt in girenden Fliissigkeiten
nicht nachgewiesen, obwohl seine Bildung bei der Verwandlung von
Glukose in Methylglyoxal nicht unwahrscheinlich ist?).

1) Dioxyaceton bildet sich gemeinsam mit Glycerinaldehyd CH,OH-CH(OH)-COH
bei der Oxydation von Glycerin; wenn wir also annehmen, daB Glukose bei der
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Da Oxydasen in den lebenden Zellen keine Fiarbung des Zellsafts
hervorrufen (derselbe verfarbt sich erst nach AbtStung der Zellen oder
Herauspressen aus dem Organ), so muB man annehmen, dafl Oxydasen
ihren Sitz im lebenden Protoplasma haben und auf Zellsaftstoffe nicht
einwirken konnen, oder daB die entstehenden Farbstoffe sofort wieder
reduziert werden. PALLADIN (1912) nimmt daher an, daf die durch
Oxydation entstehenden Farbstoffe durch Atmungsmaterial sofort wieder
reduziert werden. Man bezeichnet sie oft als Atmungspigmente.

Gegen die Annabhme, daB die Atmung mit Hilfe von Oxydasen
stattfindet, spricht die Tatsache, daB nach dem Absterben der Zellen
{infolge Erfrieren oder durch Chloroformwirkung) die Absorption von
Sauerstoff stark abnimmt und sogar aufhért. Die schwache Absorption
von Sauerstoff durch Pflanzensifte kann jedenfalls der Titigkeit der Oxy-.
dasen zugeschrieben werden, wihrend die Ausscheidung von CO. wahr-
scheinlich von der Zymasewirkung herriihrt?). Auflerdem mufl man beto-
nen, daB bei der Atmung nicht nur Zucker, sondern auch verschiedenartige
organische Stoffe als Atmungsmaterial verwendet werden kénnen (vgl.
S.153), und daB sie auch zu organischen Siduren oxydiert werden konnen.

Der Stillstand der Atmung nach dem Absterben der Zellen kdnnte
vielleicht auch durch eine Zerstorung des kolloidalen Systems des
Protoplasmas erklirt werden (vgl. S.10). Durch ihre kolloidale Zer-
teilung im lebenden Protoplasma erhalten alle Stoffe eine groBere
Oberfliche, von der das Atmungsmaterial (oder Produkte seiner Zer-
setzung) adsorbiert werden koénnen. Die Adsorption (also die Kon-
zentrationserhGhung an der Oberfliche) kann aber chemische Reaktionen
hervorrufen, die sonst zu langsam verlaufen. WARBURG (1909 —1922)
folgert aus seinen Versuchen, dal die gesamte Atmung an die Ober-
fliche der Zellbestandteile gekniipft ist.

Wir kommen also zu dem Schlusse, daB3 der Verlauf der chemischen
Reaktionen bei der Atmung und die diese Reaktionen hervorrufenden
Reagentien noch nicht bekannt sind. Unerklirt bleibt auch der Uber-
gang der in der Atmung entstehenden Energie in andere organische
Stoffe bei der Synthese von EiweiSkorpern, bei Wachstum, Bewegung,
Vermehrung usw. Wir miissen uns also mit der Vermutung begniigen,
daB das Atmungsmaterial in der Pflanze nicht direkt oxydiert wird.
Es ist auch wahrscheinlich, daB die die Oxydation bewirkenden
Reagentien in vielen Féllen (z. B. bei hoheren Pflanzen) so unbestéindig
sind, daB sie mit dem Absterben. der Pflanze vernichtet werden oder
daB die Oxydation nur bei einer kolloidalen Zerteilung der Proto-
plasmastoffe méglich ist.

Alkoholgiirung zuniichst Glycerinaldehyd bildet (vgl. S. 176, Anm. 1), so diirfen
wir auch die gleichzeitige Bildung von Dioxyaceton annehmen: C,H,,0, =
= CH,(OH)-CH(OH)-COH -+ CH,(OH)-CO-CH,(OH).

1) Einige Pflanzen enhalten auBerdem unbestindige Korper, die sich selb-
stindig (ohne Hilfe irgendwelcher Enzyme) zersetzen und CO, bilden, weil die
Ausscheidung auch nach Erhitzen dieser Pflanzen auf 100° (und sogar bis 120°)
stattfindet, obwohl eine solche Temperatur Oxydasen und Zymase vernichtet
(NaBokicH, 1908).
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11. Beeinflussung der Atmungsprozesse durch verschiedene Reize.

Aus den vorhergehenden Kapiteln wissen wir, da der Chemismus
der Atmungsprozesse noch nicht bekannt ist. Man kann aber offen-
bar annehmen, da diese Prozesse Komplexe chemischer Reaktionen
darstellen und sich von den Reaktionen unserer Laboratorien dadurch
unterscheiden, daB3 sie in der lebenden Materie verlaufen, deren kol-
loidales System unbestindig ist (vgl. S. 10 und 11). Wir kénnen also
von vornherein einige Eigentiimlichkeiten der Einwirkung verschiedener
Eingriffe auf diese Prozesse (im Vergleich mit der Einwirkung auf
chemische Reaktionen in unseren Laboratorien) erwarten. Wollen wir
zunéchst die Beeinflussung der Atmungsprozesse durch die Tempe-
ratur betrachten.

Die Geschwindigkeit chemischer Reaktionen vergréfert sich be-
kanntlich um das 2 —3fache bei jeder Temperaturerhhung um
10°C (vgl. auch S. 118). Zwischen 0° und 25°C vergréBert sich auch
die Atmungsgeschwindigkeit um das 2— 3fache bei gleicher Tem-
peraturerhfung. Die Atmung kann, wie andere chemische Reaktionen,
auch bei Temperaturen unter Null stattfinden, vorausgesetzt, dafl die
Pflanze nicht erfriert. Im Gegensatz zu gewdhnlichen chemischen Re-
aktionen wird aber die Atmung bei weiterer Temperaturerh6hung im-
mer weniger beschleunigt, fingt bei 45—60°C an, sich zu verlang-
samen, und hért bald ganz auf, weil bei diesen Temperaturen das Ab-
sterben des Protoplasmas und die Zerstérung des ganzen kolloidalen
Systems beginnt. Ahnlich beeinflut die Temperatur auch die Gérung?).

Theoretisch ist wohl méglich, daBl die Temperatur verschiedene
die Atmung zusammensetzende chemische Reaktionen nicht ganz gleich
beeinfluit. In diesen Féllen konnen sich Zwischenprodukte in den
Zellen anhdufen oder umgekehrt schon vorhandene Produkte verbraucht
werden. In der Tat beschleunigt die Temperatur die Oxydation von
organischen Sauren zu CO: und Hz0 im Obst mehr als die von Zucker
zu organischen Sduren. Infolgedessen wird der Atmungsquotient des
Obstes bei 30—35° fast gleich 1 (vgl. S.156), und die vorher ange-
hiuften Sduren verschwinden, so dafl das Obst siifer wird. Die Reifung
desselben wird gewdhnlich von einer Veratmung der Sduren begleitet;
ist aber die Temperatur ungeniigend hoch, so bleibt das Obst sauer.
Bei weniger als 15° C konnen z. B. Weintrauben nicht siil werden.

Da das Atmungsmaterial gewohnlich in Wasser gut 16slich ist
(z. B. Zucker, organische Siuren, Ammoniumsalze, Schwefelwasserstoff
usw.), so laBt sich vermuten, dal die Atmungsgeschwindigkeit vom

1) Wenn das Material fiir die Gédrung in die Zellen von auBen eindringt,
so kann es bei TemperaturerhShung vorkommen, dal alles Material verbraucht
wird und eine weitere Erhhung der Temperatur die Gérung nicht mehr be-
schleunigt, weil die Diffusion bei einer Temperaturerhbhung um 10°C nur um
das 1—1,2fache zunimmt. Um sich eine richtige Vorstellung der Temperatur-
wirkung zu bilden, muB man sich auch daran erinnern, daB Zucker bei Wachs-
tum und Vermehrung der Mikroorganismen verbraucht wird, so daB eine schnell
wachsende Hefe anders reagiert, als eine langsam wachsende usw.
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Wassergehalt der Zellen abhingig ist. In der Tat zeigten Versuche
von KoLkwitz (1901), daB 1 kg lufttrockener Gerstenkdrner (Wasser-
gehalt 11%) 0,3—15 mg CO: in 24 Stunden ausscheiden, wihrend
1 kg Korner nach der Quellung in Wasser (Wassergehalt 33 %)
2000 mg CO: in gleicher Zeit ausscheiden. Sind die Samen im
Exsiccator ausgetrocknet, so hort die Atmung vollkommen auf.

Bei der Besprechung der Einwirkung des Ausgangsmaterials auf
die Photosynthese wurde darauf hingewiesen, daB sie durch die Ver-
groferung der Menge eines ihrer Ausgangstoffe (CO:) ebenso wie andere
chemische Reaktionen beschleunigt wird. Ahnlich wirkt auch das
Atmungs- bzw. Gédrungsmaterial auf die Atmungs- bzw. Géarungs-
geschwindigkeit. Die Atmungsprozesse sind aber wenigstens zum Teil
enzymatische Prozesse. Die quantitative Untersuchung der Enzym-
wirkung (z. B. der Wirkung der Invertase, vgl. S. 43) zeigt aber, daB
die Geschwindigkeit der enzymatischen Zersetzung von Stoffen nur
bei niedrigen Konzentrationen der Konzentration proportional ist,
wahrend bei héheren Konzentrationen diese Geschwindigkeit immer
weniger zunimmt und zuletzt sogar abnimmt. Eine analoge Erschei-
nung wird auch beziiglich der Atmungsprozesse beobachtet. So wichst
z. B. die Geschwindigkeit der Alkoholgirung bei den Zuckerkonzen-
trationen, die niedriger als 0,5 % sind, proportional der Konzentration,
wihrend die Beschleunigung der Gérung durch eine weitére Kon-
zentrationsvergroBerung immer geringer wird. Bei 20 % Zucker fingt
aber die Gérungsgeschwindigkeit an abzunehmen, so daBl die Garung
bei 40—60 % Zucker kaum merklich ist. So hohe Zuckerkonzentra-
tionen wirken plasmolysierend auf Hefezellen (vgl. S.28), d.h. mecha-
nisch auf das Protoplasma und bewirken schlieBlich das Absterben, so
daB das kolloidale System, in welchem die Gérung verlduft, durch
hohe Zuckerkonzentrationen allméhlich zerstért wird.

Wie wir wissen, ist die Atmung als ein Komplex chemischer Re-
aktionen aufzufassen, deren Zwischenprodukte wahrscheinlich oxydiert
werden. Es war also von vornherein zu erwarten, daB die Atmungs-
geschwindigkeit (d. h. die der Absorption von O:) nur bei niedrigem
Sauerstoffgehalt der umgebenden Atmosphire von diesem Gehalt
abhingig sein wird, withrend bei héheren Sauerstoffkonzentrationen die
Atmungsgeschwindigkeit nur von der Bildung der oxydierbaren Zwi-
schenprodukte abhéingen wird. In der Tat beginnt die Geschwindig-
keit der Sauerstoffabsorption erst nach einer Verminderung des Sauer-
stoffgehalts der umgebenden Atmosphire auf 1—2 % (die Luft enthalt
23 % Og) abzunehmen. Erst bei diesem Sauerstoffgehalt kénnen also
die gebildeten Zwischenprodukte nicht vollkommen oxydiert werden,
und jede Verminderung des Sauerstoffgehalts ruft eine Verlangsamung
der Atmung hervor. Ist aber der Sauerstoffgehalt groBer als 1—2 %,
so werden alle gebildeten Zwischenprodukte schnell oxydiert, und eine
weitere Erhohung desselben kann keine Beschleunigung der Atmung
verursachen. Nach Erhéhung des Luftdrucks auf 6 —20 Atmosphéren
oder aber nach Versetzen der Pflanze in reinen Sauerstoff beginnt sie
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zu leiden, um schlieBllich zugrunde zu gehen (BErT, 1873). Konzentrier-
ter Sauerstoff oxydiert wahrscheinlich nicht nur das Atmungsmaterial,
sondern auch die die lebende Materie zusammensetzenden Stoffe. Be-
sonders empfindlich fiir Sauerstoff ist das Protoplasma der abligat
anaeroben Pflanzen, die unter dem gewdhnlichen Luftdruck nicht wachsen
kénnen und mit der Zeit zugrunde gehen. Im Gegensatz dazu ertragen
manche aerobe Bakterien eine Erhéhung des Luftdrucks auf einige
Zehner Atmosphiren ohne Schaden.

Was nun die Wirkung der Atmungsprodukte auf die Atmungs-
energie anbelangt, so wissen wir schon, daf CO: in gréBeren Kon-
zentrationen (10 %) fiir die Pflanze schadlich ist (vgl. S. 119); die At-
mungsgeschwindigkeit beginnt aber schon bei einem kleineren COs-Ge-
halt abzunehmen. Andererseits hemmt CO. die Alkoholgdrung auch
unter einem Drucke von 20 Atmosphiren nicht. Andere Atmungs-
bzw. Garungsprodukte (Alkohol, Sduren) sind fiir das Protoplasma gif-
tig und hemmen die Atmungsprozesse schon in niedrigen Konzen-
trationen.

Mehrere giftige Stoffe (z. B. Chloroform, Ather, Alkaloide, Zink- und
Mangansalze) wirken in sehr niedrigen Konzentrationen stimulierend
auf die Atmungsprozesse wie auch auf manche enzymatischen Zer-
setzungen der Stoffe (z. B. auf Hydrolyse von EiweiBlkérpern durch
proteolytische Enzyme), wihrend groBere Konzentrationen derselben
Stoffe das Protoplasma schidigen und die Atmungsprozesse hindern
oder vollkommen hemmen. Merkwiirdig ist, dafl Chloroform (in héheren
Konzentrationen) die Alkoholgirung der lebenden Hefe hemmt, wéh-
rend es die Zersetzung von Zucker durch Zymase unbeeinfluflt 148t.
Um diese Tatsache zu erkliren, nimmt man gewdhnlich an, daB Chloro-
form die Bildung der Zymase hemmt, die in den Zellen nur in ge-
ringer Menge vorhanden ist. Man kann aber diesen Unterschied in
der Chloroformwirkung auch als eine Bestdtigung der Vermutung an-
sehen, daBl die Zersetzung von Zucker in den lebenden Hefezellen mit
der durch Zymase nicht identisch ist.

Am SchluB dieser Ubersicht iiber die Beeinflussung der Atmungs-
prozesse durch verschiedene Reize wire noch zu erwéhnen, dafl die
Atmung in zerschnittenen Pflanzenteilen beschleunigt ist. Nach
BoaM und Stick (1891) soll sie sich nach Zerschneiden bei Kartoffel-
knollen um das 4fache, bei Ilexblittern um das 2fache und bei
Bohnenkeimlingen um das 1'/; fache verstirken. Die Wirkung des
Zerschneidens muB wahrscheinlich einerseits der Oberflichenvergréflerung
der Pflanze, andererseits dem Austritte von giftigem CO. zugeschrieben
werden. Die erstere verstirkt die Absorption von Sauerstoff besonders
bei dicken Objekten (z. B. bei Kartoffelknollen), deren Inneres nur
eine ungeniigende Menge dieses Gases erhalt.



Zweiter Teil

Wachstumserscheinungen der Pflanze.

A. Allgemeine physikalische und chemische Grundlagen
der Wachstumserscheinungen.

1. Ubersicht iiber die Wachstumserscheinungen.

Wie in der Einleitung betont wurde, findet das Pflanzenwachstum
auf Kosten der von auBen eindringenden Stoffe statt, wobei das Vo-
lumen und die Masse der Pflanze fortwihrend zunimmt. Zu den Wachs-
tumserscheinungen miissen jedoch auch diejenigen Verdnderungen der
Form und des inneren Baus der Pflanze gerechnet werden, die von
keiner wesentlichen VergroBerung, in manchen Fillen sogar von einer
Verminderung des Volumens und der Masse der Pflanze infolge von
Transpiration und Atmung begleitet werden. Das tritt z. B. bei der
Keimung der in Wasser gequollenen Samen in feuchter Luft ein.

Andererseits sind die Wachstumserscheinungen bekanntlich unum-
kehrbar (irreversibel), weil man die erwachsene Pflanze nicht zwingen
kann, ihre GréBe wieder auf die GréBe des Keims zu verkleinern und
ihren Entwicklungszyklus in umgekehrter Richtung durchzumachen.
Infolgedessen diirfte eine zeitliche Veranderung der Masse, des Volumens,
der Form und des inneren Baues der Pflanze, wenn eine solche vor-
kommen sollte, nicht zu den Wachstumserscheinungen gerechnet wer-
den. So quellen z. B. trockene Erbsensamen in Wasser unter sehr be-
deutender Vergroferung ihrer Masse und ihres Volumens; es handelt
sich dabei aber nicht um ein Wachsen; denn die gequollenen Samen
geben im trockenen Raume ihr Wasser wieder in Dampfform ab und
nehmen jhr friiheres Volumen an. Auch diirfte die Verinderung des
Volumens und der Masse der Pflanze infolge einer Turgorvergroferung
nicht als eine Wachstumserscheinung bezeichnet werden (vgl. S. 28
und 29).

Mit dem Ausdruck Wachstumserscheinungen werden wir also un-
umkehrbare (irreversible) Verinderungen der Masse, des Volumens, der
Form und des inneren Baues der Pflanze bezeichnen. AuBerdem wer-
den wir alle Wachstumserscheinungen, die Volumen- bzw. Massenver-
anderungen darstellen, kurz Wachstum nennen, wihrend alle Veran-
derungen der Form (,Gestaltung®) und des inneren Baues der Pflanze
Entwicklung heiflen soll.

Unter Wachstumserscheinungen wird nur das Wachstum der Pflanze
zur Zeit quantitativ gemessen, wobei man nur die VergréBerung der
Ausdehnung in bestimmter Richtung (z. B. in der Liinge, in der Breite)
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bestimmt. In anderen Féllen mifit man die MassenvergréfSerung der
Pflanze mit Hilfe der Wagung. Die VergroBlerung der Ausdehnung
oder der Masse der Pflanze in einer Zeiteinheit wird im weiteren als
Wachstumsgeschwindigkeit bezeichnet.

2. Das Wachstum der Zellen.

Alle Wachstumserscheinungen werden offenbar durch das Wachs-
tum und die Vermehrung der die Pflanze zusammensetzenden Zellen
bedingt. Doch ist die lebende Materie der Pflanzenzellen gewGhnlich
in eine feste Zellhaut eingeschlossen, so dafl das Wachstum der Zellen
nur bei gleichzeitiger VergroBerung der Ausdehnung und der Masse
ihrer Zellhdute moglich ist. Auch die Zellform wird durch die Form
der Zellhaut bedingt, weil das Protoplasma schleimfliissig ist und also
keine eigene Form besitzt (vgl. S. 4).

Nur in seltenen Féllen, (bei Gymnoplasten, d. h. bei hautlosen
Zellen), wird die Form der Zelle entweder durch die Oberflichen-
spannung (bei Amében) oder durch eine gallertartige, oberflachliche
Protoplasmaschicht bedingt (bei der Mehrzahl der Flagellaten und bei
den beweglichen Sporen, Zoosporen). Infolgedessen haben wir bei
Untersuchungen iiber das Zellwachstum nicht nur das Wachstum der
lebenden Materie und ihrer Einschliisse, sondern insbesondere das
Wachstum der Zellhdute zu beachten.

Das Wachstum der lebenden Materie ist zur Zeit nur wenig ge-
klart; man beschrinkt sich gewdhnlich auf den Nachweis, dall alle
Protoplastenteile ihr Volumen vergrofern und eine der betreffenden
Zelle eigene Form annehmen. Man zweifelt auch gar nicht daran, daB
eine solche VolumenvergroBerung von einer Umwandlung der Nihr-
stoffe in die chemischen Stoffe, die das Protoplasma, den Zellkern und
die Chromatophoren zusammensetzen, begleitet wird. HEs bleibt aber
vollkommen unbekannt, wie eine solche chemische Umwandlung der
Stoffe stattfindet und weshalb ein und dasselbe Néhrmaterial in ver-
schiedenen Zellteilen eine ungleiche Bestimmung erhilt. Die bisher
verdffentlichten physiologischen Untersuchungen beziehen sich in der
Hauptsache auf die Zellteilung und sollen in dem der Zellvermehrung
gewidmeten Kapitel behandelt werden. Doch wird schon hier betont,
dafl das Protoplasma sicher durch Intussuszeption, d.h. durch Ein-
dringen oder Neubildung der Stoffe (des Baumaterials) im Protoplasma-
inneren wachst. Solch ein Intussuszeptionswachstum ist freilich nur
dank dem Fliissigsein des Protoplasmas moglich, weil alle festen Struk-
turen bei einem unbegrenzten Intussuszeptionswachstum zerst6rt werden
miilten.

Gleichzeitig mit der Verinderung der Masse und der Form der
lebenden Materie kann sich freilich auch die Masse und Form der un-
belebten Protoplasmaeinschliisse, z. B. der Vakuolen, Stiarkekdrner,
Krystalle u. a. veriandern, so daBl eine Volumvergréflerung der Zelle
auch ohne eine gleichzeitige Massenzunahme der lebenden Materie statt-
finden kann. Besonders weit verbreitet ist bei Pflanzen die Volum-
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vergroflerung der Zellen infolge einer Volumzunahme der Vakuolen,
d. h. auf Kosten des aufgesogenen Wassers.

Junge Zellen in embryonalen Geweben der Knospen und an der
Wurzelspitze sind dicht von Protoplasma erfiillt, das keine Vakuolen
enthalt. Beim Wachstum der Zellen bilden sich in ihnen zahlreiche
kugelige Vakuolen (Wassertropfen), deren Entstehung teilweise einer
Ubersittigung des Protoplasmas mit Wasser zugeschrieben werden muB.
Die Entstehung der Wassertropfchen bei Ubersittigung mit Wasser
kann auch an leblosen organischen Fliissigkeiten beobachtet werden,
z. B. an Cederndl, das in Wasser infolge von Tropfchenbildung sehr
bald tritbe wird. Teilweise diirfte aber die Entstehung der Vakuolen
im Protoplasma mit der Bildung irgendwelcher wenig 16slichen und
schwer permeierenden Stoffe verbunden sein'). Wenigstens ist es PFEF-
FER (1890) gelungen, die Bildung der Vakuolen im Protoplasma der
Plasmodien von Myxomyceten durch die Einfilhrung kleiner Asparagin-
krystillchen hervorzurufen. Sie entnehmen dem Protoplasma Wasser,
lésen sich und bilden Vakuolen.

Ist eine Vakuole im Protoplasma entstanden, so wirken die in ihr
gelosten Substanzen osmotisch auf das Wasser auB8erhalb der Zelle
und veranlassen es, in die Zelle einzudringen (vgl. S. 32), so daf} seit
der Entstehung der ersten Vakuole der osmotische Druck in der Zelle
wirksam ist, der das Protoplasma gegen die Zellhaut driickt und sie aus-
dehnt. Eine weitere VergroBerung der Vakuole und also auch der Zelle
ist freilich nur beim gleichzeitigen Wachstum der Zellhaut méglich.

Die Entstehung und das Wachstum anderer lebloser Einschliisse
des Protoplasmas wird durch Ausscheidung der betreffenden Stoffe in
fester Form bedingt, die entweder vorher im Zellsaft geldst waren,
oder im Protoplasma aufs neue gebildet werden. So entstehen z. B.
verschiedene Krystalle und Aleuronkérner auf dem Wege der Aus-
scheidung aus dem Zellsaft, wihrend Starkekdérner sich im Inneren der
Chromatophoren bilden. Es ist aber nicht unwahrscheinlich, da Starke
in der lebenden Materie in Tropfchenform (gemischt mit Wasser) ent-
steht. Das weitere Wachstum der Stirkekorner findet in derselben Art
wie das der Spharokrystalle statt, d. h. auf dem Wege der Ausscheidung
von Stirkepolysacchariden auf ihrer Oberfliche (ART. MEYER, 1895).

3. Das Wachstum der Zellhaut.

Wie erwihnt, bedingt das Wachstum der Zellhaut das der Zelle;
auch das Wachstum der letzteren ist nur bei einem gleichzeitigen
Wachstum der Zellhaut moglich. Somit bildet das Wachsen der leblosen
Zellhaut die wichtigste physikalische Grundlage fiir das Pflanzenwachs-
tum. Um also die Wachstumserscheinungen der Pflanze vom Stand-
punkte der Chemie und der Physik aus erkliren zu kénnen, miissen
wir vor allem das Wachstum der Zellhaut untersuchen.

!) Die Bildung dieser Stoffe, die die Aufnahme von Wasser durch das

Protoplasma verstirken miissen, bedingt wahrscheinlich auch seine Ubersitti-
gung mit Wasser.

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 12
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Die Zellhaut entsteht entweder auf der Oberflache des Proto-
plasmas oder in seinem Inneren. Der erstere Fall wird bei der Bildung
der Zellh#ute von Zoosporen beobachtet, die am besten an Oedogonium
zu verfolgen ist. Die aus der Mutterzelle herausgeschliipfte hautlose
Schwirmspore dieser Alge (vgl. Abb. 75) schwimmt wahrend einiger
Minuten im umgebenden Wasser, setzt sich und heftet sich an einen
im Wasser befindlichen Gegenstand; dann umgibt sie sich mit einer
Zellwand. Das Sporenvolumen #ndert sich dabei
gar nicht, so daB die oberflichlichen Protoplasma-
schichten sich direkt in die feste dauerhafte Zell-
wand verwandeln. Diese Verwandlung findet so
rasch statt, daB man keine chemische Bildung der
Membransubstanz, sondern ihre Entstehung durch
Ausscheidung als Folge von Koagulation vermuten
darf (vgl. S. 8).

Bei der Entstehung der Membran im Innern
der Pflanzenzellen nach der stattgefundenen
Kernteilung bildet sich zuerst die sogenannte pri-
mire Zellplatte, die nach STRASBURGER (1898) von
protoplasmatischen Kornchen (oder Tropfchen) zu-
sammengesetzt wird und die sich spéter in die pri-
mire Zellhaut verwandelt, welche hauptsichlich aus
Pektinstoffen (Abkémmlingen der Kohlenhydrate)
besteht.

2 Die auf diese oder @hnliche Weise gebildete
Abb. 75. Zoosporen-  Zellhaut zeigt sofort nach ihrer Entstehung sowohl
bildung bei Oedogo- Dicken- als auch Flichenwachstum; nur selten
nium. 1 Entstehung  findet das Wachstum in allen Teilen der Zellhaut
gﬁ;gsf;zpeﬁen 12nc]1)eir; und nach allen Richtungen hin mit der gleichen
Zoospore ist aus der  Geschwindigkeit statt, so daB die wachsende Zelle
Mutterzelle ausge-  ihre Form beibehilt; gewohnlich veréndert sich die
schliipft u.schwimmt  Zellform fortwihrend.

;I;un;g]e)tﬁngg:was' Die einfachste Formverinderung der Zelle
- spore . - . -
hateine Zellhantaus- Wird bei stibchenférmigen Bakterien (vgl. S.123,
geschieden. Abb. 43, 2) und fadenf6rmigen Algen beobachtet. Die
VergroBerung *°/;.  Seitenwiinde der Zellen wachsen bei den genannten
Pflanzen nur in einer Richtung, wéhrend die bei
der Zellteilung entstehenden Querwinde nur in die Dicke wachsen. In-
folgedessen bleiben die Zellen immer zylindrisch; ihre Breite verdndert
sich nicht, wihrend ihre Linge zunimmt.

Ein komplizierteres Wachstum der Zellhaut wird bei Spirillen und
Spirochaeten beobachtet (vgl. S.123, Abb. 43, 3, 4); bei ihnen fiihrt die
ungleiche Geschwindigkeit des Wachstums in verschiedenen Teilen der
Seitenwande zu einer korkzieherartigen Windung der Zellen.

Durch eine verschiedenartige Form ihrer Zellen zeichnen sich
die Algen Desmidiaceen und Diatomeen aus (vgl. Abb. 76), deren
Zellhaut nach mehreren Richtungen hin mit ungleicher Geschwindig-
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keit wachsen kann. Die Riesenzellen der Alge Caulerpa (vgl. Abb. 77)
erinnern aber mit ihrer komplizierten Form, die durch ungleiche
Wachstumsgeschwindigkeit in verschiedenen Zellhautteilen bedingt wird,
an die mehrzelligen Pflanzen.

Bei hoheren Pflanzen (Kormophyten) ist die Zellform ebenfalls ver-
schiedenartig. Sie kann kugelformig, ellipsoid, zylindrisch, prismatisch,
fadenformig, sternartig usw. sein. In allen diesen Fallen wird die Zell-
form durch eine ungleiche Wachstumsgeschwindigkeit in verschiedenen
Teilen der Zellhaut bedingt. Diese Ursache ruft auch die Bildung der
Seitenzweige bei den verzweigten Zellen der Pilzfiden, den verzweigten
Fadenalgen und den MilchgefiBlen der Euphorbiaceen (Wolfsmilch-
gewdchse) hervor.

Aber auch dann, wenn die
Zellhaut nur in einer Richtung
(z. B.in der Langsrichtung) wéachst,
wie es z. B. an zylindrischen Al-
gen- bzw. Pilzzellen beobachtet
wird, wachsen verschiedene Teile
der Zellhaut mit ungleicher Ge-

Abb. 76. Zellform der Desmidiaceen.
a Micrasterias Crux melitensis, b Cos-  Abb. 77. Einzellige Alge Caulerpa proli-
marium Botrytis. (Nach ScrExck.) fera. !/, natiirl. GroBe. (Nach SCHENCK.)

schwindigkeit. LaBt man Pilz- bzw. Algenzellen sich in einer Nahrlosung
entwickeln, in welcher Karmin- oder Ultramarinpartikelchen aufge-
schwemmt sind, die der Zellhaut der wachsenden Fiaden anhaften,
so kann man aus der Vergroflerung der gegenseitigen Abstinde zwischen
den anhaftenden Partikelchen auf die ungleiche Wachstumsgeschwin-
digkeit der Zellhaut in verschiedenen Zellteilen schliefen. So wichst
z. B. die Zellhaut in den Endzellen der Pilzfiden nur an der Spitze
der Zelle. In einigen Fillen findet das Wachstum der Zellhaut nur in
der Nihe der Querwinde und auBerdem nicht andauernd, sondern
periodisch statt. Ein derartiges Wachstum wird z. B. bei der Faden-
alge Oedogonium beobachtet (vgl. S. 180, Abb. 78).

In der Nihe der Querwinde dieser Alge bildet sich an der inneren
Seite der Zellhaut eine ringférmige Verdickung (vgl. Abb. 78), deren
Substanz bald erweicht wird (vermutlich durch irgendwelche vom Proto-
plasma ausgeschiedenen Enzyme). Infolgedessen wird der Widerstand,
welchen die Zellhaut dem inneren osmotischen Zelldruck entgegensetzt,
an dieser Stelle geschwicht, und unter der Einwirkung dieses Drucks

12*
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wird die Verdickung plastisch ausgedehnt, wobei die dullere Zellhaut-
schicht ringsum zersprengt wird. Auf die in dieser Weise entstehende
diinne Zellhaut wird vom Protoplasma Zellulose abgelagert, so dal die
frithere Dicke der Zellhaut an dieser Stelle wieder hergestellt wird. In
der Nihe der Querwand bildet sich aber eine neue ringformige Ver-
dickung, die bald wieder erweicht und ausgedehnt wird. Der be-
schriebene ProzeB kann sich mehrere Male wiederholen, so daB3 die
Zellhaut von Oedogonium ruckweise, aber fortwéhrend wéachst.

Bei lange andauerndem Langenwachstum der
Zelle bleibt die Wachstumsgeschwindigkeit der
Zellhaut (bzw. der Zelle) nur selten konstant;
sie nimmt auch unter unverinderten AuBlenbe-

g

Abb. 78. Zellhautwachstum bei Oedogonium. Schi
ringférmige Verdickung der Zellhaut. Erklirung im
Text. (Nach Jost.)

dingungen bald zu, bald ab. Ein passendes Ob-

jekt zum Studium der Wachstumsvariation

der Zelle bilden die Sporangientriger der Pilze .

aus der Familie der Mucoraceae (vgl. S. 77, ﬁliltl;'uz?' ]?T:g:;? ss(;:g}?‘g:
Abb. 20). Nach ERRERA (1884) wachsen die ein-  (Nach STRASBURGER).
zelligen Sporangientriger von Phycomyces nitens

am ersten Tage ihrer Entwicklung verhiltnisméfBig schwach, wihrend
ihr Wachstum zu Beginn der Sporangienbildung vollkommen aufhort.
Nachdem aber die Sporangien gebildet sind, vergrofert sich die Wachs-
tumsgeschwindigkeit auf das 5 bis 6 fache, und dieses verstirkte Wachs-
tum dauert drei Tage fort; dann sistieren die Sporangientrager ihr
Wachstum vollkommen.

Bei hoheren Pflanzen wichst die Zellhaut (bzw. die Zelle) bald
nach der Entstehung der Zellen nur sehr langsam, und erst nach einigen
Stunden oder Tagen beginnt die Wachstumsgeschwindigkeit zuzu-
nehmen, erreicht dann ein Maximum, nimmt wieder ab und wird gleich
Null, so daB3 alle Zellen, wie man seit SAcHS (1873) annimmt, ,die
grofBe Wachstumsperiode® durchmachen.
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Am schonsten ist diese Erscheinung an den Algen Chara und Ni-
tella zu beobachten, SiiBwassergewichsen, die aus stengelartigen Haupt-
achsen und Quirlen von Seitenzweigen bestehen (vgl. Abb. 79). Jedes
Achsenstiick zwischen den , Knoten“ besteht bei beiden Pflanzen aus
einer Riesenzelle, die bei Chara allerseits von kleineren langen und
schmalen Zellen bedeckt ist. Dank der bedeutenden Grofe dieser
Zellen ist es leicht, die Verinderung ihrer Wachstumsgeschwindigkeit
zu verfolgen. Sie ist bald nach der Entstehung der Zelle sehr gering,
steigt aber fortwdhrend, wobei die Linge der Zelle nicht selten um das
2000 fache zunimmt, wird dann geringer und ist schlieBlich gleich Null.

Nach ASKENASY (1878) ist die Linge der obersten Riesenzelle der
Achse bei Nitella gleich 0,02 mm, diejenige der zweiten (von oben)
0,07 mm, der dritten 0,16 mm, der vierten 0,45 mm, der fiinften
3,33 m, der sechsten 14 mm, der siebenten 33,5 mm und der achten
Riesenzelle 35,0 mm. Wir nehmen an, da die Bildung der Riesen-
zellen gleichméBig fortschreitet, so da8 eine jede neue Riesenzelle in
gleichen Zeitintervallen angelegt wird, d. h. die Verwandlung der ersten
Zelle in die zweite, der zweiten in die dritte usw. eine gleiche Zeit
verlangt. Bei der Verwandlung der ersten Zelle in die zweite ver-
groBert sie sich um 0,05 mm; bei der Verwandlung der zweiten in
die dritte um 0,09 mm, der dritten in die vierte um 0,29 mm, der
vierten in die fiinfte um 2,88 mm, der fiinften in die sechste um
10,67 mm, der sechsten in die siebente um 19,5 mm, der siebenten in
die achte um 1,5 mm. Die Wachstumsgeschwindigkeit der Riesenzellen
verandert sich also fortwihrend und ihre GroBen bei der Verwandlung
eines Zwischenstiicks der Achse in das andere verhalten sich zu-
einander wie 0,05:0,09:0,29:2,88:10,67:19,5:1,5, so dal das Maxi-
mum der Wachstumsgeschwindigkeit erst kurz vor dem Aufhéren des
Wachstums erreicht wird.

Das Zellhautwachstum (bzw. Zellwachstum) wird also nur wéhrend
einer begrenzten Zeitperiode beobachtet, nach welcher eine Ruheperi-
ode eintritt, so daB3 die Zelle ihren embryonalen Charakter verliert,
erwachsen und sommatisch wird. Es gibt aber Pflanzen (z. B. Bakterien,
die Alge Spirogyra), deren Zellen unter giinstigen AufBlenbedingungen
ibren embryonalen Charakter beibehalten und die Féahigkeit besitzen,
ununterbrochen zu wachsen und sich zu vermehren. Auflerdem kann
die Wachstumsrube der Zellen von einer Periode energischen Wachs-
tums unterbrochen werden. Diese Erscheinung wird z. B. bei den Zy-
gosporen der Algen und Pilze beobachtet, die nach ihrer Entstehung
oft wihrend einer langen Zeit im Ruhezustand verharren, um spéter
energisch zu wachsen. Eine analoge Erscheinung wird auch bei den
Samenzellen beobachtet. Einige Grundparenchymzellen der Stengel di-
cotyler Pflanzen konnen gleichfalls nach dem Wachstumsstillstand wieder
energisch wachsen und sich vermehren (Kambiumbildung).

Wir schlieBen unsere Ubersicht iiber das Zellhautwachstum mit
einigen Angaben beziiglich der absoluten durchschnittlichen Wachs-
tumsgeschwindigkeit. Mikroskopische Beobachtungen zeigen, daf3
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unter giinstigen Ernahrungs- und Temperaturbedingungen die groBte
Wachstumsgeschwindigkeit (in Langsrichtung) bei den Spitzenzellen der
Pilzfiden beobachtet wird, bei denen sie 0,02 bis 0,11 mm in einer
Minute betrigt (Botrytis cinerea, Phycomyces nitens, Ancylistes clo-
sterii). Bei anderen Pflanzen ist diese Geschwindigkeit viel kleiner und
erreicht nur ausnahmsweise 0,01 mm in einer Minute (Staubblitter der
Gramineen). Noch langsamer wichst die Zellhaut in die Dicke, wobei
die Wachstumsgeschwindigkeit in verschiedenen Zellteilen ungleich sein
kann, so dall verschiedene Verdickungsformen der Zellhaut (netzartige,
ringformige, spiralige) auftreten.

4. Ursachen des Zellhautwachstums.

Im vorhergehenden Kapitel haben wir das Wachstum der Zellhaut
kennengelernt; jetzt wollen wir versuchen, die physikalischen und
chemischen Ursachen dieses Wachstums zu betrachten.

Es gibt zur Zeit zwei Theorien, die das Zellhautwachstum vom
Standpunkt der Physik und der Chemie aus zu erkliren suchen: die
sogenannte Appositionstheorie oder Ablagerungstheorie und die In-
tussuszeptionstheorie oder Eindringungstheorie. Die erstere wurde in
unvollsténdiger Form von MoHL (1828) ausgesprochen und spiter von
ScumiTz (1880), STRASBURGER (1882), NoLL (1887) u. a. weiter ent-
wickelt. Die letztere wurde zuerst von NAGELI (1858) aufgestellt.

Nach der Appositionstheorie wichst die Zellhaut in die Dicke
infolge einer Ablagerung neuer Stoffschichten von seiten des Protoplas-
mas auf die vorhandene Zellhaut, wobei die bekannte Schichtung der
Zellhaut auftritt. Was nun ihr Flichenwachstum anbelangt, so kommt
es ganz passiv infolge einer plastischen Dehnung der Zellhaut unter
der Einwirkung des Turgordrucks zustande. Diese Dehnung soll nach
der Theorie so stark sein, daB sich die Zellhaut nach dem Ver-
schwinden des Zelldrucks nicht mehr auf die frithere Grofle zusammen-
ziehen kann, d. h. sie soll iiber die Elastizititsgrenze hinaus gedehnt
worden sein.

Eine solche starke Dehnung der Zellhaut unter der Einwirkung
des Turgordrucks muB selbstverstindlich zur Abnahme ihrer Dicke fiihren;
die Ablagerung neuer Schichten von der Seite des Protoplasmas her
bewirkt jedoch nicht nur die Erhaltung der Dicke der Zellhaut, son-
dern oft auch ihre VergroBerung. Jedenfalls wird die duBerste Schicht
der Zellhaut durch die immer wachsende Dehnung derselben immer
diinner und kann sogar, nach der Theorie, zersprengt werden, so dal
die ndchst folgenden vorher inneren Zellhautschichten allmshlich an
die AuBenoberfliche der Zellhaut zu liegen kommen.

Im Gegensatz zur Appositionstheorie nimmt die Intussuszeptions-
theorie an, daB das Zellhautwachstum sowohl in die Dicke, als auch
in die Fliche aktiv ist, weil es durch das Eindringen von Stoffen in
die Zellhaut in geloster Form und die Ausscheidung der Stoffteilchen
in der Zellhautdicke bedingt wird. Ein solches Eindringen des Bau-
materials in die Zellhautdicke ist nach NAGELI deshalb mdoglich, weil
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die Zellhaut in Wasser quillt und daher sowohl Wasser als auch die
in ihm gelésten Substanzen absorbieren kann. Unter diesen Substanzen
befinden sich, nach der Theorie, auch die die Zellhaut zusammen-
setzenden chemischen Verbindungen oder wenigstens die Stoffe, die
sich leicht in diese Verbindungen umwandeln und die im Protoplasma
gebildet werden. Die in die Zellhaut in geldster Form eingedrungenen
Teilchen dieser Verbindungen sollen sich aus der Ldsung ausscheiden,
die Teilchen (Mizellen) der Zellhaut auseinanderriicken und die Ver-
groBerung des Volumens und der Masse der Zellhaut verursachen.

Ein analoger Proze soll nach der Theorie auch bei der Durch-
trankung der Zellhiute mit Mineralsubstanzen, z. B. durch Kalk und
Kieselsdure und bei der Ablagerung von Krystallen von Calciumoxalat
(bei Dracaena, Cupressus) stattfinden. Was nun die oft beobachtete
Schichtung der Zellhaut anbetrifft, so soll sie, nach der Theorie, auf dem
Wege einer sekundidren Auseinanderspaltung der vorher vollkommen
gleichartigen Zellhautmasse zu Schichten von grofilerem und geringerem
Wassergehalt zustande kommen.

Wir wollen jetzt die experimentellen An-

gaben betrachten, auf denen die beiden ge-
nannten Theorien basieren. MoHL hielt die
Appositionstheorie einerseits durch die oft be-
obachtete Schichtung der Zellhaut, an-
dererseits durch die Tatsache fiir bewiesen,
daB Zellhautwachstum nur bei Anwesenheit
eines geniigend groflen Turgordrucks in der
Zelle moglich ist. Setzt man z. B. eine Faden- Ay}, 80, Schichtung der
alge oder einen Schimmelpilz in eine dem Zell-  Zellhaut von Caulerpa.
saft der Pflanzen isotonische Zucker- bzw.
SalzlGsung, so zeigt die mikroskopische Beobachtung, daf3 das Wachstum
sofort aufhért. Es kann nur dann wieder beginnen, wenn sich in den
Zellen eine geniigende Menge osmotisch wirkender Stoffe bildet, die den
Turgordruck herstellen.

Spéiter wurden spezielle Versuche zum Beweis der Richtigkeit der
Appositionstheorie angestellt, die das Dickenwachstum der Zellhaut
durch Apposition feststellten. Von diesen Versuchen sind die Versuche
Nowrts (1887) an der einzelligen Alge Caulerpa (vgl. S. 179, Abb. 77)
die bekanntesten.

Die Zellhaut dieser Alge ist ziemlich stark verdickt und zeigt unter
dem Mikroskope eine bedeutende Schichtung (vgl. Abb. 80). NoLL
farbte die Zellhaut der Alge durch Berlinerblau, ohne die Pflanze zu
schidigen. Bei weiterer Kultur der Alge wurden farblose Schichten
von Zellulose von der Seite des Protoplasmas auf die geférbten Schich-
ten aufgelagert, so daf das Appositionswachstum der Zellhaut bei
Caulerpa erwiesen wurde.

Was die Verdickung der Zellhaut bei héheren Pflanzen anbetrifft,
so sprechen Beobachtungen von PrITZER (1872) und MULLER (1890)
iiber die Bildung von Calciumoxalatkrystallen in der Zellhaut
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bei Citrus, Pandanus u. a. zugunsten der Appositionstheorie, weil diese
Krystalle an der inneren Oberfliche der Zellhaut entstehen und nur
allmihlich von neuen Zelluloseschichten von der Seite des Protoplasmas
her bedeckt werden, so daB sie schlieBlich in das Innere der Zellhaut
zu liegen kommen.

Die Annahme, da das Flichenwachstum der Zellhaut infolge ihrer
Dehnung durch den Turgordruck stattfindet, ist in Anwendung auf
einige Fille zweifellos berechtigt. So ist z. B. das Langenwachstum
der Zellhaut von Oedogonium durch die plastische Dehnung der-
selben bewiesen (vgl S.180). Auch die Verdickung der Zellhaut wird,
wie wir wissen, bei dieser Alge durch die Apposition bedingt. Ahn-
liche Fiélle des Flichenwachstums sind auch fiir einige andere Algen
beobachtet worden.

AuBerdem zeigten Versuche des Verfassers, dal die Zellhaut der
wachsenden Zellen der Alge Spirogyra beinahe bis zur Elastizité ts-
grenze gespannt ist, so daB die Bildung einer sehr geringen Menge
osmotisch wirksamer Stoffe (z. B. Zucker) im Zell-
saft geniigt, um eine bleibende Verlingerung der
Zellhaut und ein Wachstum derselben hervorzu-
rufen. Die Zersprengung der #ulleren Zellhaut-
schichten infolge der Dehnung unter der Ein-
wirkung des Turgordrucks wurden ebenfalls beob-
achtet.

Nach KLEBs (1888) erscheinen z. B. ringférmige
Abb.81. AuBere Ver-  oder unregelmiBige Risse an der Oberfliche der
glckungen der Zell  7o1jor, der Fadenalge Zygnema, wenn die Alge

aut der Pollenkor- . .. s
ner von Cichorium durch Glyzerin ernéhrt wird, das den Turgordruck
intibus. und die Wachstumsgeschwindigkeit der Zellen ver-
groBert. Nach NAeErLI (1858), ScaMITZ (1880) und
STRASBURGER (1882) wird eine solche Zersprengung der #duBeren
Zellhautschichten bei einigen Braunalgen auch unter normalen
Lebensbedingungen beobachtet. Man kann also kaum daran zweifeln,
daB das Zellhautwachstum bei Algen durch Apposition stattfindet. Die
Moglichkeit des Appositionswachstums bei héheren Pflanzen ist bisher
nur wenig untersucht worden, obwohl die Verdickung der Zellhaute
durch Apposition, wie wir wissen, in vielen Fillen auch da bewiesen
ist. Wir wollen jetzt die Griinde zur Aufstellung der Intussuszeptions-
theorie besprechen.

Die Theorie wurde von NAGELI teilweise aus theoretischen Griin-
den (vgl. S.182), teilweise auf Grund seiner Beobachtung tiber das Wachs-
tum der Starkekdrner aufgestellt. Spiter zeigte es sich aber, daBl
Stiarkekorner durch eine sehr deutliche Apposition wachsen (A. MEYER
1905). Einige Tatsachen wurden jedoch bekannt, die nur durch die
Annahme eines Intussuszeptionswachstums erklirt werden konnten.
Zu diesen Tatsachen gehort z. B. die Bildung der duBeren Verdickung
der Polenkdrner (vgl. Abb. 81). Diese Bildung schien nur durch die
Annahme einer Ausscheidung von Baumaterial in geléster Form von
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seiten des Protoplasmas und eines Durchdringens der Zellhaut durch
diese Losung bis zur Oberfliche der Zelle erklirt werden zu konnen.
AuBlerdem wurden zwei Fille von Zellhautwachstum beschrieben, bei
denen die Zellhaut vom Protoplasma durch Wasser oder Schleim ab-
getrennt war.

Nach NAGELI und CORRENS (1889) hat die Zellhaut der einzelligen
Alge Gloeocapsa gallertartige Konsistenz und besteht aus einigen Schei-
denschichten (vgl. Abb. 82). Nach der stattgefundenen Zellteilung wird
jede Tochterzelle von einer Zellhaut (innere Scheide) bekleidet, die vom
Protoplasma ausgeschieden wird, wihrend die friihere Zellhaut erhalten
bleibt und die #uBere Scheide bildet. Bei dem Wachstum und der
Vermehrung der Alge wachsen nach CORRENS nicht nur die inneren
Zellhaute, die unmittelbar an das Protoplasma grenzen, sondern auch
die #uBere Scheide der Alge, wie es auf Abb. 82 schematisch wieder-
gegeben ist.

Der andere Fall, der von FirTing (1900) beschrieben wurde, ist die
Bildung der Zellhaut bei der Entwicklung der Makrosporen von

Abb. 82. Scheidenschichten der Alge

Gloeocapsa (schematisch). Links zwei  Abb. 83. Entwicklung der Makrospore

Algenzellen, umgeben von zwei Schei- von Selaginella helvetica. Links I. Sta-

den. Rechts weiteres Stadium des dium, rechts I Stadium (schematisch).
Wachstums. Vergroferung 200/, E, En Endosporium, Fz Exosporium.

Selaginella (vgl. Abb. 83). Die Sporenzelle hat schon zu Beginn ihrer
Entwicklung zwei Zellhsute (Exosporium und Endosporium), die von-
einander durch eine Schicht wisseriger Lisung abgetrennt sind. Beim
weiteren Wachstum bleiben beide Zellhdute voneinander getrennt, so
daB nur durch das Eindringen geldster Stoffe vom Protoplasma her
(durch die innere Zellhaut) der #uBeren Zellhaut das Wachstum er-
moglicht wird.

Die Gegner der Appositionstheorie weisen aullerdem darauf hin,
daB, obwohl das Wachstum ohne einen Turgordruck unméog-
lich ist, es nur indirekt von demselben abhéngt. Nach STANGE
(1892) soll z. B. die VergroBerung des Turgordrucks der Zelle oft mit
einer Verlangsamung des Wachstums derselben verbunden sein. "Auch
hort das Wachstum gewdhnlich in einer sauerstofflosen Atmosphére
auf, trotzdem der Turgordruck unverindert bleibt. Meeresalgen sistieren
ihr Wachstum nach Ubertragen in siiBes Wasser, obwohl der Turgor-
druck ihrer Zellen infolge einer Verminderung des osmotischen Drucks
der Auflenlosung zunehmen mufl usw.

Andererseits zeigten sowohl Versuche von PFEFFER und anderen
Forschern iiber die Dehnung der pflanzlichen Gewebe unter der Ein-
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wirkung einer Last, als auch Versuche von SCHWENDENER und KRABBE
(1893), in welchen die Liange des Marks verschiedener Pflanzen nach
der Plasmolyse und in Wasser bestimmt wurde, daB die Zellhdute
hdherer Pflanzen in wachsenden Regionen unter der Einwirkung
des Turgordrucks bei weitem nicht bis zur Elastizitatsgrenze
gespannt sind.

Auf Grund der erwihnten Erwiderungen nehmen die Anhénger der
Intussuszeptionstheorie an, da der Turgordruck nur das Eindringen
des Baumaterials in die Zellhaut erleichtert oder nur eine formale Be-
dingung des Wachstums darstellt, wie z. B. Temperatur u. a. (PFEFFER,
vgl. S.11).

5. Weitere Entwicklung der Appositionstheorie des
Zellhantwachstums. Energiewechsel beim Zellwachstum.

Um uns fiir eine der im vorhergehenden Kapitel beschriebenen
Wachstumstheorien der Zellhaut zu entscheiden, miissen wir alle Argu-
mente pro und contra betrachten, und da die Appositionstheorie die
dltere ist, beginnen wir unsere Betrachtung mit der Beurteilung der
Erwiderungen, die gegen die genannte Theorie gemacht worden sind.

Verweilen wir zunichst bei den oben beschriebenen Fillen des Zell-
hautwachstums der Pollenzellen, der Gloeocapsazellen und der Sporen
von Selaginella (vgl S. 185). Diese Fille widersprechen kaum der Ap-
positionstheorie. Die Zellhaut der Alge Gloeocapsa hat eine gallert-
artige Konsistenz, so dal das scheinbare Wachstum der &uBeren Scheide
in diesem Falle auch infolge einer Vergroferung der Quellbarkeit ihrer
Substanz, die unter der Einwirkung irgendwelcher vom Protoplasma
ausgeschiedener Stoffe (z. B. Enzyme) auftritt, und infolge einer ver-
groBerten Wasseraufnahme stattfinden kann. Wie stark geringe Ver-
dnderungen der chemischen Zusammensetzung eines Korpers seine
Quellbarkeit vergroBern kénnen, zeigt z. B. die Kleisterbildung (vgl.
S. 42). DaB das Volumen der &uBeren Scheide nach CorRENS auch
nach dem Austrocknen der Alge grofer als das der inneren Scheide
ist, besagt noch nichts i{iber die Menge der Trockensubstanz (d. h. des
Gewichts) der Scheiden.

Wasnun das Wachstum der Zellhaut der Pollenkérner und der Ma-
krosporen von Selaginella anbetrifft, so kann das Wachstum in diesen
Fillen auch einer Ablagerung von Zellulose von auflen her zugeschrieben
werden, weil in beiden Fallen die wachsenden Zellen allerseits
von Protoplasma umgeben sind, bei Pollenkdrnern durch das Proto-
plasma, das aus den Zellen der den Pollensack von innen bekleideten
Schicht (der sogenannten Tapetenschicht) ausgetreten war, bei Selaginella
durch das Protoplasma des Sporangiums.

Wie wir wissen, weisen die Anhiinger der Intussuszeptionstheorie
zum Beweis der Unrichtigkeit der anderen Theorie auf die Tatsache
hin, daB die Wachstumsgeschwindigkeit der Zellen vom Turgordruck
nur indirekt abhingt. Man darf aber nicht vergessen, daB eine
dauerhafte plastische Dehnung der Zellhaut eine stetige Bildung
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osmotisch wirksamer Stoffe im Zellsaft verlangt, weil jede Volum-
vergréflerung der Zelle, die durch den Turgordruck (= osmotischen Druck,
vgl. S. 33) hervorgerufen wird, auf Kosten des aufgesogenen Wassers
stattfindet und also von einer Konzentrationsverminderung des Zell-
saftes und einer Abnahme des Turgordruckes begleitet werden muB.
AuBlerdem mufl die Zellhaut zu einer plastischen Dehnung in aus-
reichendem Grade fihig sein. Diese Eigenschaft und die Bildung osmo-
tisch wirksamer Stoffe ist in hohem Grade von der synthetischen
Tatigkeit des Protoplasmas, welche unter verschiedenen AuBlenbedin-
gungen eine bedeutende Variation zeigt, abhéngig, so dal} eine direkte
Beziehung der Wachstumsgeschwindigkeit zum Turgordruck nicht zu
erwarten ist.

Wenn man -erwidert, dall der Turgordruck bei hoheren Pflanzen
nicht ausreicht, um die Zellhaut iiber die Elastizitéitsgrenze hin aus-
zudehnen, darf man nicht vergessen, dafl einerseits die Pflanze eine
Erweichung der Zellhautsubstanz hervorzurufen vermag, wie es z. B.
bei Oedogonium der Fall ist {vgl. S. 180); andererseits wird die elastisch
gedehnte Zellhaut durch Auflagerung neuer Zelluloseschichten in
gedehntem Zustande fixiert, wie aus dem folgenden Versuche zu
ersehen ist.

Ein Kautschukband wird in stark gedehntem Zustand an beiden
Enden befestigt; auf beide Seitenflichen des Bandes werden zwei
Bandchen von sehr diinnem Papier mit einem Gemisch von Gummi
arabicum und Gelatine geklebt. Nachdem der Leim getrocknet ist,
werden die Enden des Kautschukbandes freigelassen. Trotzdem bleibt
es in gedehntem Zustande, weil seine Elastizititskrifte durch den
Widerstand der Papier- und Leimsubstanz ins Gleichgewicht gebracht
werden. Das Kautschukband miiBite Papier und Leim zusammenpressen
und abstoflen um sich verkiirzen zu konnen; seine Elastizitdtskrifte
reichen aber dazu nicht aus.

Dementsprechend ist die durch den Turgordruck elastisch gedehnte
Zellhaut nicht imstande, sich nach Verschwinden des Turgordrucks
wieder zu verkiirzen, sobald vom Protoplasma aus Zelluloseschichten
auf ihre innere Oberfliche aufgelagert worden sind. Und je dicker und
dichter die aufgelagerten Schichten sind, desto gréBeren Widerstand
getzen sie der Verkiirzung der Zellhaut entgegen. Die beschriebene
Fixation der elastisch gedebhnten Zellhaut wird auch in der Natur oft
beobachtet ).

Wir kommen also zu dem Schlusse, dafl die gegen die Appositions-
theorie gemachten Einwinde nicht unanfechtbar sind, so daf diese

1) Nach PrerrEr (1890) wird die elastisch gedehnte Zellhaut von Spirogyra
nach Eingipsen der Alge allméhlich entspannt. Solche Entspannung kann ent-
weder durch die Auflagerung neuer Zelluloseschichten auf die innere Seite der
Zellhaut oder durch eine chemische Verdnderung ihrer Substanz erklirt wer-
den. Nach Versuchen des Verfassers werden elastisch aufgeblihte Querwinde
von Spirogyra (nach dem Abschneiden eines Fadens) durch Auflagerung neuer
Zelluloseschichten in gedehntem Zustand fixiert. NoiL hat eine Fixierung der
Stengelteile im gekriimmten und korkzieherartig ggwundenem Zustande beobachtet.
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Theorie ihre Bedeutung auch in der Anwendung auf héhere Pflanzen
nicht verliert. Das Appositionswachstum der Zellhaut bei Algen
ist aber, wie wir wissen, bewiesen.

Andererseits ist die physikalisch-chemische Grundlage der
Intussuszeptionstheorie in Anwendung auf das Léngenwachstum
der Zellhaut kaum korrekt. Friiher wurde betont, dal das Wachstum
des fliissigen Protoplasmas nicht anders stattfinden kann, als durch
Intussuszeption. Ein unbegrenztes Wachstum einer festen Zellulose-
haut kann aber in keinem Falle durch Intussuszeption stattfinden. Die
Ausscheidung von Zelluloseteilchen in Intersitien der Zellhaut zwischen
vorhandenen Zelluloseteilchen kann nur zu einer Verdichtung der Sub-
stanz der Zellhaut fiihren; ist aber diese Ausscheidung so ausgiebig,
daB das Volumen der ausgeschiedenen Teilchen gréBer als das der
Intersitien ist, so wird die feste Zellhaut gespalten und zerrissen.

Auch wird die Notwendigkeit des Turgordrucks fiir das Zellen-
wachstum durch die Intussuszeptionstheorie kaum korrekt erklart. In
der Tat muB} eine jede Dehnung der Zellhaut mit einer Verminderung
ihrer Dicke verbunden sein, so daB die VergroBerung des gegenseitigen
Abstandes der Teilchen in der Lingsrichtung von seiner Verkiirzung in
der Querrichtung begleitet wird. Die Dehnung der Zellhaut unter der
Einwirkung des Turgordrucks kann also in keinem Falle das Eindringen
des Baumaterials in die Zellhautdicke erleichtern.

Die einzige korrekte Erklarung des Flichenwachstums
der Zellhaut gibt also die Appositionstheorie. Da aber dies
Wachstum gerade das Wachstum der Zellen bedingt, so sind wir be-
rechtigt zu schlieBen, dall das letztere durch das Appositionswachstum
der Zellhaut am besten erklirt wird.

Wir haben noch die im vorhergehenden Kapitel beschriebene un-
gleiche Wachstumsgeschwindigkeit verschiedener Zellhautteile vom
Standpunkte der Appositionstheorie aus zu erkliren. Die Bildung der
Auswiichse und Zweige der Zellen kann man offenbar mit der Er-
weichung der Zellhaut durch aus dem Protoplasma ausgeschiedene
Stoffe (z. B. Enzyme) erkliren, wie es z. B. bei der Besprechung des
Oedogoniumwachstums gemacht wurde. Ein stéirkeres Wachstum der
Spitzen der Pilzfiden kommt aber wahrscheinlich dadurch zustande,
daB die neugebildete Zellhaut diinner und dehnbarer als die alte ist
(weil sie eine andere chemische Zusammensetzung hat), so dafl die
jingsten Zellhautteile stirker wachsen.

Was nun die grofie Periode des Wachstums der Zellen anbe-
trifft, so hangt sie offenbar mit der Variation der synthetischen Tatigkeit
des Protoplasmas dieser Zelle zusammen. Hort diese Titigkeit auf, so
k6nnen neue osmotisch wirksame Substanzen, die fiir eine erneute
Dehnung der Zellhaut notig sind, nicht mehr entstehen. Werden sie
dagegen in gréBerer Menge als vorher gebildet, so fangen die Zellen
an, schneller zu wachsen usw.

Unsere Ubersicht iiber die Ursachen des Zellhautwachstums schlieBen
wir mit einer kurzen Betrachtung des Energiewechsels, der das Wachs-
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tum der pflanzlichen Zellen begleitet. Da der Turgordruck eine not-
wendige Bedingung des Wachstums darstellt, so miissen die Zellen
immer fiir die Bildung osmotisch wirksamer Substanzen des Zellsaftes
besorgt sein. Diese Substanzen kénnen entweder auf synthetischem
Wege durch das Protoplasma hervorgebracht oder aus den im Zell-
saft gespeicherten Stoffen durch Spaltung ihrer unléslichen oder kol-
loidallgslichen Verbindungen gebildet werden (vgl. S. 37). In beiden
Fallen verwandelt sich chemische Energie in osmotische Energie, die
sich ihrerseits bei der Aufsaugung von Wasser in mechanische Energie
verwandelt und die noétige Dehnung der Zellhaut bedingt.

6. Die Vermehrung der Zellen und ihre Ursachen.

Wie erwihnt, kann ein Zellwachstum nicht unbegrenzt stattfinden.
Die synthetische Tatigkeit der Zelle fingt gewshnlich an abzunehmen
und ihr Wachstum hort auf oder wird in der Weise modifiziert, daf3
eine Vermehrung der Zelle beginnt; dabei entstehen in ihr Querwénde,
und das Zellinnere wird in zwei oder mehrere Teile geteilt.

Der Entstehung der Querwénde gehen komplizierte Prozesse in
der Zelle voran, die zu einer gleichméBigen Verteilung der lebenden Materie
zwischen den neugebildeten Zellen fithren und die gewdhnlich in der
inneren Morphologie (Histologie, Anatomie) der Pflanzen eingehend be-
schrieben werden. Wir beschréinken uns auf die Bemerkung, daBl diese
Prozesse nicht nur das Protoplasma, sondern auch den Zellkern und
die Chromatophoren betreffen, die sich vor der Zellteilung ebenfalls
vermehren. Die physikalischen und chemischen Ursachen dieser Pro-
zesse sind unbekannt und man beginnt jetzt erst, sie als kolloid-
chemische Vorgénge aufzufassen.

Zur Vermehrung sind fast ausschlieBlich nur wachsende Zellen fihig;
hért das Wachstum auf, so wird auch ihre Vermehrung sistiert, obwohl
ausnahmsweise auch eine Vermehrung der ausgewachsenen Zellen be-
obachtet wird (so teilt sich z. B. die befruchtete Eizelle der Meeres-
alge Fucus in vier Zellen, ohne ihr Volumen zu vergr6Bern). Anderer-
seits miissen sich nicht alle wachsenden Zellen vermehren; so wachsen
z.B. die einzelligen Milchgefiafie der Wolfsmilchgewichse (Euphorbiaceae)
wahrend des ganzen Lebens der Pflanze und zeigen dabei keine einzige
Zellteilung. Die Grofie der Zellen ist bei Beginn der Vermehrung in
verschiedenen Pflanzen und in verschiedenen Teilen ein und derselben
Pflanze ungleich. So iibertrifft z. B. das Zellvolumen einer sich teilen-
den Bakterie nicht 0,00000001 cecm, wihrend das Volumen der sich
teilenden Zelle von Caulerpa (vgl. S.179, Abb. 77) oft 20 ccm erreicht.

Wir konnen also annehmen, da8 die Vermehrung der Zellen
nicht infolge einer iibermifigen Anhdufung von lebender Ma-
terie in ihrem Innern und auch nicht infolge einer iiberméfBigen
Volumzunahme der Zelle, sondern durch irgendeine Veréinderung
der chemischen Zusammensetzung und des physikalischen Zustandes der
lebenden Materie bedingt wird. Der Entstehung einer Querwand in der
Zelle muf} offenbar die Anhiufung einer geniigenden Menge die Zell-
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wand bildender Stoffe vorhergehen, die dann in unlgslicher Form aus-
geschieden werden (vgl. S. 178).

Die Ausscheidung dieser Stoffe, die als eine der Koagulation &hn-
liche Erscheinung betrachtet werden kann (weil die die Zellwand bil-
denden Stoffe kolloidal sind), wird durch irgendwelche aus dem Kerne
abgesonderte Substanzen reguliert; denn die Querwand entsteht bei
der Teilung einkerniger Zellen stets zwischen den Tochterkernen und
senkrecht zur geraden Linie, durch die sie verbunden werden kénnen.

Verindert sich die Teilungsrichtung der Kerne, so bildet sich die
Querwand an anderer Stelle der Zelle, aber immer senkrecht zur er-
wahnten Linie. So kann man nach STAHL (1885) den Kern der kei-
menden Sporen vor Equisetum (Schachtelhalm) veranlassen, sich in einer
beliebigen Richtung zu teilen, wenn man die Sporen einseitig beleuchtet:
die die Tochterkerne verbindende Linie ist immer den Lichtstrahlen
parallel, die entstehende Querwand stellt sich stets senkrecht zu ihnen.
Nach Knvy (1896) teilt sich der Kern der Sporen, die durch das Deck-
glaschen des Préparats gedriickt werden, stets senkrecht zur Richtung
der Deckglaschenoberfliche, wihrend die Querwand immer parallel der
Oberfliche entsteht.

Die in der Zelle entstehenden Querwdnde stellen sich gewdhnlich
senkrecht zu den Seitenwidnden und zur Lingsachse der Zelle, so daf3
sie eine ihrer minimalen Oberfliche entsprechende Stellung einnehmen,
worauf schon HOFMEISTER (1867) und SacHs (1878) hingewiesen haben.
Da eine analoge durch Kapillarkriite hervorgerufene Erscheinung auch bei
der Bildung fliissiger Haute, z. B. Seifenhaute im Seifenschaum oder
innerhalb der Drahtfiguren beobachtet wird, so vermuteten ERRERA
(1886) und BERTHOLD (1886), daB auch die Querwinde der Zellen durch
Kapillarkrifte veranlat werden, die oben erwihnte Lage einzunehmen.
Diese Vermutung ist jedoch vom Standpunkt der Physik aus kaum be-
griindet, weil es einerseits nicht bewiesen ist, daB die entstehenden
Winde fliissig sind. Andererseits sind auch Fille bekannt, bei denen
die Querwinde nicht eine minimale Oberfliche haben. So entstehen
z. B. neue Winde in langen und engen Kambiumzellen nicht in Quer-
sondern in Langsrichtung, wihrend nach BERTHOLD in Algenzellen auch
Querwinde entstehen konnen, die schief zu den Seitenwinden gestellt
sind. AuBlerdem entstehen die Querwinde gewdhnlich nicht auf ein-
mal, sondern teilweise: zuerst entstehen die Teile, welche zwischen
beiden Tochterkernen liegen und erst dann verbindet sich die Quer-
wand mit den Seitenwinden der Zelle. In einigen Fillen (z. B. bei
der Alge Spirogyra) bildet sich dagegen zuerst ein ringformiger Aus-
wuchs an der Seitenwand rings um die Zelle, der gegen die Zellmitte
hin wichst und die Querwand bildet.
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B. Beschreibung und Erklirung der Wachstums-
erscheinungen.

1. Wachstum und Entwicklung der Thallophyten.

In den vorhergehenden Abschnitten haben wir das Wachstum der
Zelle eingehend betrachtet, so daB wir in diesem Kapitel auf das Wachs-
tum einzelliger Pflanzen nicht einzugehen brauchen und uns auf die Be-
schreibung des Wachstums der mehrzelligen Thallophyten beschrinken
konnen.

Am einfachsten verlaufen die Wachstumserscheinungen bei den-
jenigen mehrzelligen Thallophyten, deren Zellen alle eine gleiche
Bedeutung fiir die Pflanze haben und ganz
gleiche physiologische Erscheinungen zeigen. Zu
solchen einfachen mehrzelligen Thallophyten
miissen die mehrzelligen Bakterien und viele der
blaugriinen und griinen Fadenalgen gerechnet
werden. Als Beispiele fiir solche Pflanzen kénnen
z. B. die oben beschriebene Bakterie Beggiatoa
(vgl. 8.121) und die Alge Spirogyra dienen. Alle
Zellen der genannten Pflanzen leben ganz selb-
stindig und unterscheiden sich durch keine
morphologischen oder physiologischen Eigen-
schaften voneinander. Alle Zellen haben dieselbe
Form, erniahren sich, wachsen und vermehren
sich in gleicher Weise, so daf jede Zelle der
Alge von den anderen Zellen unabhingig ist.

Das Wachstum und die Entwicklung der ge-
nannten Pflanzen kann man also auf die der
einzelnen Zellen zuriickfiihren.

Komplizierter sind die Wachstumserschei-
nungen bei Fadenalgen, die einen verzweigten .

Thallus besitzen, so z. B. bei Cladophora (vgl. ‘élbb 84. SiiBwasseralge
. . . adophora glomerata.
Abb. 84), deren Zellen in physiologischer Be- VergroBerung 59/,.
ziehung nicht ganz gleich sind. Die sich aus der (Nach SCHENCK.)
Spore entwickelnde Zelle der Alge bildet faden-
formige Auswiichse (Rhizoide), die sich an sie umgebende Gegenstinde
fest anlegen und dadurch die Zelle befestigen; bald darauf entsteht
eine Querwand in der Zelle, die sie in zwei Zellen teilt, von denen
die eine, die fadenférmige Auswiichse trégt, zur Befestigung der Pflanze
dient und sich nicht mehr vermehren kann, wihrend die andere weiter
wichst und sich in zwei Zellen teilt. Von diesen beiden Zellen wichst
die dem befestigten Pflanzenende ndher liegende sehr schwach, wéh-
rend die andere (die Spitze der Pflanze bildende) Zelle sehr energisch
wichst und bald in zwei Zellen zerfillt, von denen wieder nur die
an der Spitze der Pflanze liegende Zelle zum Wachstum und zur Ver-
mehrung fihig ist usw.
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Bei der Zweigbildung entwickelt eine in der Nihe der Spitze der
Pflanze liegende Zelle einen Seitenauswuchs, der an seinem Gipfel eine
Zelle absondert, die zu weiterem Wachstum und zur Vermehrung fihig
ist. Auf diese Weise entsteht der verzweigte Korper der Alge, der
aus zwei Zellarten besteht: aus den somatischen Zellen (vgl. S. 181),
die Wachstum und Vermehrung sistiert haben, und aus den an der
Spitze jedes Zweiges liegenden embryonalen Zellen, die stark wachsen
und sich vermehren. Kine solche Erscheinung wird bei der Mehrzahl
der Thallophyten beobachtet, deren Zweigspitzen stets eine embryo-
nale Zelle tragen, die im Wachstum und in der Vermehrung begriffen
ist und das Wachstum der Pflanze besorgt. Wir wollen ein solches
Wachstum als Spitzenwachstum bezeichnen.

Alle Zellen von Cladophora, mit Ausnahme der zur Befestigung der
Pflanze dienenden Basalzelle und der embryonalen Zellen an der Spitze

der Zweige, sind physiologisch gleichbe-

deutend: sie haben eine ungefahr gleiche

Form, denselben Zellinhalt und kénnen

sich, dank einem bedeutenden Chorophyll-

gehalt, auf autotrophem Wege ernihren.

Ein anderes Bild treffen wir bei h6heren

Thallophyten, bei Characeen, Braun-

algen (Phaeophyceae) und Rotalgen

{Rhodophyceae). Der Kérper der genann-

ten Pflanzen besteht gewohnlich aus Zel-

len verschiedener Form und Grofle,

die in ungleichem Grade zu einer auto-

trophen Ernshrung fahig sind und auch

kein Chlorophyll enthalten konnen;

Abb. 85. Stengelspitzevon Chara, ©iDige von diesen Zellen nehmen alle ihre

Erklirung im Text. Néhrstoffe direkt aus dem umgebenden

(Nach Warmine.) Wasser und stellen ihre organischen Stoffe

selbstéindig dar. Andere Zellen, die kein

Chlorophyll enthalten, sind auf fertige organische Nahrung angewiesen

und erhalten sie von den chlorophyllhaltigen Zellen. Im Gegensatz zu

den Fadenalgen sistieren die Zellen solcher Pflanzen Wachstum

und Vermehrung nicht sofort nach ihrer Entstehung aus den

Spitzenzellen, sondern setzen sie noch eine ziemlich lange Zeit hin-

durch fort. Der einfachste Fall eines solchen Wachstums wird bei
Nitella und Chara beobachtet (vgl. S. 180, Abb. 79).

Der stengelartige Thallus dieser Pflanzen trigt an der Spitze eine
embryonale Zelle, die sich in zwei Zellen teilt (vgl. Abb. 85), von denen
die obere die Form und GréBe der Mutterzelle beibehilt (Abb. 85 s),
withrend die untere Zelle, die sogenannte Segmentzelle (auf Abb. 85
durch keinen Buchstaben vermerkt), weiter wichst und sich wieder in
zwei gleiche Zellen teilt. Von diesen verwandelt sich die untere (Abb. in)
nachher in die Riesenzelle des ,Stengels®, die verhiltnismaflig wenig
Chlorophyll enthilt, wihrend die obere sich durch vertikale Querwinde
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in einige Zellen teilt, durch deren Vermehrung nachher der Kklein-
zellige , Knoten“ der Pflanze (Abb. 85n), die kleinzellige dullere die
Riesenzelle bekleidende Schicht » (die viel Chlorophyll enthilt), und
die Seitenzweige bl gebildet werden. Die Abb. 85 gibt vier nachein-
ander folgende Wachstumsstadien der obersten Pflanzenteile wieder,
die aus vier Segmentzellen gebildet wurden.

Im Gegensatz zu Cladophora, deren Wachstum nur an den Zweig-
spitzen stattfindet, sind also auch die unter der Spitzenzelle liegenden
Zellen von Chara zum Wachstum und zur Vermehrung fihig, so dafB
der wachsende Teil der Pflanze oder die sogenannte Wachstumszone
in diesem Falle linger ist als bei Cladophora. Andererseits zeigen die
oberen Zellen dieser Zone ein verhiltnismiBig schwaches Wachstum

Abb. 86. Thallusspitze der Braunalge Clado- Abb. 87. Braunalge Laminaria.
stephus verticillatus. v interkalare Wachstumszone,
(Nach SCHENCK.)

und eine energische Vermehrung, wihrend die unteren Zellen umgekehrt
keine Vermehrung und ein energisches Wachstum aufweisen (vgl. S. 191).
Der obere Teil der Wachstumszone, welcher aus den Zellen ersterer Art
besteht, wird gewdhnlich als Vegetationspunkt bezeichnet.

Wachstum und Entwicklung von Braun- und Rotalgen sind nicht
so regelmiBig wie von Chara; jede Segmentzelle der genannten Pflanzen
teilt sich durch Quer- und Liéngswinde und verwandelt sich in einen
Zellkomplex, der die Form der Segmentzelle zunachst beibehilt (vgl.
Abb. 86). Bald beginnen aber die an der Oberfliche desselben liegen-
den Zellen sich stark zu vermehren und bilden im weiteren die klein-
zellige Oberflichenschicht der Pflanze. Bei einigen Algen wachsen die
innersten Zellen des Thallus bedeutend in die Lange und bilden

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. i3



194 Wachstumserscheinungen der Pflanze.

kein Chlorophyll, wahrend die oberflichlich gelagerten Zellen kurz und
griin bleiben. Der Vegetationspunkt ist also bei Braun- und Rotalgen
nicht so scharf ausgeprigt wie bei Chara.

Den kompliziertesten Bau besitzen die Braunalgen aus der Familie
der Laminariaceen (vgl. Abb. 87), welche kein Spitzenwachstum zeigen,
sondern eine sogenannte interkalare Wachstumszone besitzen. Der
Korper dieser Algen besteht aus einem blattartigen und einem stengel-
artigen Teile (b und s auf der Abb. 87), an deren Grenze der Vege-
tationspunkt v liegt.

2, Wachstum und Entwicklung der Kormophyten.

Wie mikroskopische Untersuchungen zeigen, tragen die Stengel und
Wurzeln der Farne, Schachtelhalme, Lycopodinen und Moose eine grofle
embryonale Zelle (Scheitelzelle) an den Spitzen ihrer Zweige, die, wie

bei den Algen, Segmentzellen bildet,
von denen alle iibrigen Zellen der
Pflanze herstammen. Der Vegetations-
punkt dieser Pflanzen oder, wie man
ofters sagt, ihr Vegetationskegel, ist
also denjenigen der Algen sehr ahnlich
(vgl. Abb. 88).

Die Zweigbildung beginnt, wie
bei den Algen, mit der Umwand-
lung einer an der Oberfliche liegenden
Zelle des Vegetationspunktes in die
Scheitelzelle, die sich schnell vermehrt
und den Vegetationskegel des Zweiges

Abb. 88. Stengelspitze des Schachtel- bildet. In einigen seltenen Fillen (bei
halmes. ¢ Scheitelzelle, s’,s” Segment-  Liycopodiaceae), wenn die Pflanze sich
zellen, f Anlagen der Blitter. dichotom verzweigt, geht der Zweig-
bildung die Teilung der Scheitelzelle
in zwei Scheitelzellen voran, die ihre eigenen Vegetationskegel aufbauen.
Die Ausbildung verschiedener Gewebe bei den Farnpflanzen ist der der
Samenpflanzen sehr &hnlich, wihrend die Moospflanzen beziiglich ihres
inneren Baues zwischen Kormophyten und Thallophyten stehen.

In der Wachstumszone der Kormophyten ist das Zellwachstum viel
komplizierter als das bei den Algen, und die Zellvermehrung findet in
der ganzen Wachstumszone statt.

Der Vegetationspunkt ist also bei Kormophyten noch weniger
differenziert, als bei hoheren Algen, und man benennt mit diesem
Namen gewohnlich nur den Teil der Wachstumszone, in dem die bleibenden
Gewebe noch nicht ausgebildet sind und die Zellen viel Protoplasma,
wenig Zellsaft und noch keine Chloroplasten enthalten. Da die Zellen
des Vegetationspunktes gleiche Form und gleichen Inhalt haben, so
bilden sie ein embryonales Gewebe, das oft als Meristem bezeichnet wird.

Im Gegensatz zu den Sporen bildenden Kormophyten besitzen die
Samenpflanzen keine Scheitelzellen, so daB alle Zellen ihres Vege-
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tationskegels physiologisch gleichwertig sind. Obwohl man im Vegeta-
tionskegel unter dem Mikroskop bei einigen Pflanzen ziemlich deutlich
drei Schichten (Plerom, Periblem und Dermatogen, vgl. Abb. 89) unter-
scheiden kann, haben diese Schichten nur eine morphologische Bedeutung.
Auf Grund seiner Beobachtungen iiber die Lage der bei der Zell-
teilung entstehenden Querwinde kam SAcHS zu dem Schlusse, daB der
Vegetationskegel der Samen-

pflanzen aus zwei Arten von Zell-

schichten zusammengesetzt ist: aus

den der Oberfliche des Organs par-

Abb. 89. Vegetationspunkt von Hippuris ~ Abb. 90. Schema der Zellenanordnung

vulgaris. d Dermatogen, p! Plerom, pr  im Wachtumspunkt der Samenpflanzen

Periblem. ff Blattanlagen. Vergrofe- nach Sacus. Ibis 11 Antiklinen, I bis
rung 28/,. (Nach STRASBURGER.) VI Periklinen.

allelen Zellschichten (Periklinen) und aus den senkrecht dazu gelagerten

Zellschichten (Antiklinen, vgl. Abb. 90). DaB sich die Form des Vege-

tationskegels beim Wachstum nicht verindert, kann man nach SacHs

in der Weise deuten, dafl die Zellen der senk-

recht zu der Oberfliche gelagerten Schichten

sich in der der Organoberfliche parallelen

Richtung vermehren, so daB diese Schichten

sich verdicken und in zwei gleiche Schichten

zerfallen, wihrend die Zahl der Schichten,

die der Organoberfliche parallel verlaufen,

nur an der Basis des Wachstumspunktes zu-

nehmen kann. Der linke Teil der Abb. 91

gibt das erste, der rechte Teil das zweite Abb. 91. Schema der Ent-

Stadium der Entwicklung des Vegetations- wicklung des Vegetations-
. . . punkts nach Sacms. Er-

kegels schematisch wieder. Um die Form des klirung im Text.

letzteren zu erhalten, miissen die an der

Bagis und an der Oberfliche des Vegetationskegels liegenden Zellen

am schnellsten wachsen. An mikroskopischen Praparaten sind gewShn-

lich die Periklinen am besten sichtbar (vgl. Abb. 89).

Die Bildung der Stengelzweige und Bliatter der Samenpflanzen
erinnert an den entsprechenden Prozef der Sporen bildenden Kormo-
phyten. Statt der Scheitelzelle bildet sich aber ein mehrzelliger Wulst
an der Oberfliche des Stengels aus, der sich allindhlich in einen Vege-

13*
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tationspunkt verwandelt (vgl. Abb. 89, ff). Jedenfalls entstehen neue
embryonale Zellen der Kormophyten bei der Verzweigung des Stengels
wie die bei der Verzweigung des Algenkérpers aus den Zellen, die
an der Oberfliche des Vegetationspunktes liegen.

Im Gegensatz dazu vermag der Vegetationskegel der Wurzel keine
neuen Vegetationspunkte zu bilden; die Seitenzweige der Wurzel
entstehen aus somatischen Zellen der inneren Wurzelteile: entweder
aus den Zellen des Perizykels (d. h. des die Gefafbiindel der Wurzel
umgebenden Gewebes) oder der Endodermis (d. h. der hautartigen
Scheide des GefiaBbiindelstrangs, nur bei Farnen). Einige dieser Zellen
fangen aufs neue an, zu wachsen und sich zu vermehren, und bilden
einen Vegetationspunkt, der sich bald in den Vegetationskegel der
Seitenwurzel verwandelt und sich durch die Wurzelrinde nach auflen
durchzwingt. Nur bei Lycopodiaceen wird die dichotome Wurzelver-
zweigung durch die Teilung der Scheitelzelle in zwei embryonale Zellen
bedingt, wie es auch bei der Stengelverzweigung derselben Pflanze der
Fall ist (vgl. S. 194).

Die Entstehung des embryonalen Gewebes aus bleibenden somati-
schen Geweben wird auch bei der Bildung des interkalaren Kambiums
der Dikotyledonen und Gymnospermen beobachtet. Dabei erlangen die
somatischen Zellen der Markstrahlen in diesem Falle die Fihigkeit,
sich aufs neue zu vermehren. Aus somatischen Geweben entsteht auch
das Korkkambium, das das Korkgewebe aufbaut. Bei einigen Samen-
pflanzen und Farnen konnen somatische Gewebe der Blatter Vege-
tationsspunkte bilden. So entstehen z. B. Vegetationspunkte in der
Epidermis der abgeschnittenen Blitter von Begonia, die fiir laingere
Zeit auf feuchten Sand gelegt wurden. Beim Farne Asplenium viviparum
kénnen neue Vegetationspunkte sogar aus den somatischen Geweben
der Blitter der intakten Pflanze entstehen und sich in junge Pflanz-
chen verwandeln, die an den Blattern sitzen bleiben.

Verfolgen wir die weitere Entwicklung des Vegetations-
punktes, so finden wir, daf sich die embryonalen Zellen an der Ober-
fliche des Vegetationspunktes in die Epidermis der Pflanze umwandeln,
wahrend im Inneren des Vegetationskegels das Prokambium entsteht, das
von langgestreckten Zellen gebildet wird, die sich in Gefifibiindelzellen
verwandeln. Die iibrigen Zellen des Meristems, die den Zwischenraum
zwischen der Epidermis und den GefiBbiindeln ausfiillen, verwandeln
sich in Grundparenchym (mit groBen, chlorophyllosen Zellen), aus dem
sich spéter verschiedene andere Gewebe bilden: Assimilationsgewebe,
mechanisches Gewebe, Wassergewebe usw. Die Umwandlung der em-
bryonalen Zellen in die Zellen der bleibenden somatischen Gewebe
wird von einer bedeutenden Volumzunahme (in der Hauptsache auf
Kosten des aufgesogenen Wassers) begleitet, wobei sich die Wachs-
tumsgeschwindigkeit der Zellen immer veréndert. Zundchst steigt die
(Geschwindigkeit bis zu einem Maximum, nimmt ab und wird schlieBlich
gleich Null, so da3 jede embryonale Zelle bei der Umwandlung in eine
somatische ihre ,groe Wachstumsperiode® durchmacht (vgl. S. 180).
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Nach Sacus mufl man drei Stadien des Zellwachstums bei den
Kormophyten unterscheiden. Das erste Stadium verlduft im Vegetations-
kegel, besteht aus einer Anhéufung der lebenden Materie in der Zelle und
wird von einer lebhaften Zellvermehrung begleitet. Das zweite Sta-
dium verlsuft im mittleren Teile der Wachstumszone und besteht aus
einem sehr schnellen Wachstum der Zellen, hauptsichlich auf Kosten
des aufgesogenen Wassers, das sich in den Vakuolen der Zellen an-
héuft. Dieses Stadium wird oft als Streckungswachstum bezeichnet.
Das dritte Stadium verlduft im am weitesten vom Vegetationspunkt
entfernten Teile der Wachstumszone und besteht hauptsichlich aus
einer Differenzierung der Zellen entsprechend ihren Funktionen, so
z. B. aus einer Verdickung der Zellhiute, aus einer Vermehrung der
Chloroplasten, aus einem gegenseitigen Verwachsen der Zellen zu Ge-
faBen, Siebrohren u. a. In diesem Stadium wachsen die Zellen nur sehr
schwach und sistieren bald ihr Wachstum vollkommen.

Die erwihnte Periodizitit des Zellwachstums bewirkt freilich auch eine
ungleiche Wachstumsgeschwindigkeit einzelner Abschnitte der Wachs-
tumszone, die gewohnlich ebenfalls eine ,,groBe Wachstumsperiode®
zeigen. Mit anderen Worten: es vergréBert sich zunichst die Wachs-
tumsgeschwindigkeit einzelner Abschnitte mit der Entfernung vom Vege-
tationspunkt, erreicht ein Maximum, nimmt wieder ab und wird schlie3-
lich gleich Null. Das Bild des Wachstums ist aber nicht selten kom-
plizierter, weil verschiedene Zellen ein und desselben Abschnittes der Vege-
tationszone sich in verschiedenen Wachstumsstadien befinden konnen:
wihrend z. B. einige Zellen eines Abschnittes das zweite Stadium zeigen,
kénnen andere Zellen desselben Abschnittes das dritte Stadium aufweisen
usw. Infolgedessen findet entweder eine passive Ausdehnung der einen
Zellen durch die anderen oder ein Hineinwachsen der einen Zellen
zwischen die anderen statt. Ein solches unregelmiBiges Wachstum wird
oft als gleitendes Wachstum bezeichnet.

Nicht nur einzelne Zellen, sondern auch einzelne Gewebe kénnen
durch die Nachbarzellen oder Gewebe passiv ausgedehnt oder zusam-
mengedriickt werden, so dafl in der Wachstumszone die sogenannte
Gewebespannung entsteht. Man kann sie folgendermafen nachweisen.
Man schneidet mit Hilfe eines Korkbohrers das Stengelmark der Son-
nenrose (Helianthus annuus) heraus. Das von #duBleren Stengelteilen
befreite Mark verlingert sich sofort. Man kann den Versuch auch in
folgender Weise ausfithren. Man schneidet den Stengel einer krautigen
Pflanze durch zwei radiale Langsschnitte in vier Stiicke: sie kriimmen
sich so, daB die Mark tragende Seite jedes Stiickes konvex wird.

Das Mark ist also im Stengel zusammengedriickt. Wenden wir uns
jetzt der Betrachtung des Wachstums und der Entwicklung der ein-
zelnen Organe der hoheren Pflanzen zu.
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3. Wachstum und Entwicklung der Wurzel.

Die Wurzel hat bekanntlich bei der Mehrzahl der Pflanzen die
Form eines schmalen am Ende zugespitzten Zylinders. Wie die mikro-
skopische Untersuchung der wachsenden Wurzelteile zeigt, wird diese
Form durch eine ungleiche Wachstumsgeschwindigkeit der Wurzelzellen
in verschiedenen Richtungen bedingt. Die Meristemzellen wachsen
wihrend des zweiten Stadiums ihrer Entwicklung in der Querrichtung
verhiltnisméfBig unbedeutend, wiahrend sie in der Léngsrichtung stark
wachsen. Nur bei Dikotyledonen und Gymnospermen (unseren Baumen)
ist ein bedeutendes Wachstum der Wurzel in der Querrichtung dank der
Tatigkeit einer interkalaren Wachstumsschicht, die an der Grenze der
Holz- und Phloembiindel entsteht (Kambium), mdoglich.

Um das Wurzelwachstum zu beobachten, 143t man Samen in nassen
Sagespanen keimen, die in einem Zinkkasten untergebracht sind,
dessen vordere Wand durch Glas ersetzt ist. Die Samen werden in

Abb. 94. Wurzelspitze im
Horizontalmikroskop ge-

Abb. 92. Zinkkasten sehen. Die Gradeinteilung
zur Beobachtung des des Okularmikrometers ist
Wurzelwachstums.  Abb. 93. Horizontalmikroskop. gut zu erkennen.

der Nahe der Glaswand in die Sigespane gesteckt, so dafl die sich
entwickelnden Wurzeln durch das Glas gut sichtbar sind (vgl. Abb. 92).
Thre Lange wird mit einem Maf@istabe durch das Glas hindurch gemessen.

Mit groBerer Genauigkeit kann das Liéngenwachstum der Wurzel
mit Hilfe eines Horizontalmikroskops (vgl. Abb. 93) gemessen werden,
in dessen Okular ein Mikrometer (d. h. eine in Millimeter geteilte
Skala) eingesetzt ist. Der zu untersuchende keimende Samen wird,
die Wurzel nach unten, mit Hilfe einiger Nadeln am Korke befestigt,
der am Rande eines vierkantigen, aus Spiegelglas gemachten Gefifles,
mit Siegellack angeklebt wird. Man fiillt das Gefil so mit Wasser,
da3 die Wurzel in das Wasser taucht, und betrachtet die Wurzelspitze
im Horizontalmikroskop. In gleichen Zeitintervallen notiert man die
Lage derselben mit Hilfe des Okularmikrometers (vgl. Abb. 94) und
driickt die Wachstumsgeschwindigkeit in Teilen des letzteren aus. Die
Werte der Mikrometerteile und also die Wachstumsgeschwindigkeit
findet man, indem man die Wurzelspitze durch einen MaBstab er-
setzt.
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Die Wachstumsgeschwindigkeit ist auch unter konstanten
Auflenbedingungen nicht nur bei verschiedenen Pflanzenarten, sondern
auch bei verschiedenen Exemplaren ein und derselben Pflanzenart nicht
gleich. Nach SacHs ist die durchschnittliche Wachstumsgeschwindig-
keit der Erbsenwurzel 0,6 mm in einer Stunde, wihrend die der
Bohnenwurzel 1 mm in einer Stunde ist. Nach ASKENASY (1890) bleibt
sogar die Geschwindigkeit einer und derselben Wurzel nicht konstant,
sondern veréindert sich auch unter konstanten Aufenbedingungen fort-
wahrend. So war die Wachstumsgeschwindigkeit der Maiswurzel, in
Teilen des Okularmikrometers ausgedriickt (ein Teil = /37 mm), in den
Versuchen des genannten Forschers die folgende:

Stunden, vergangen nach dem

Beginn des Versuches: 1 2 3 4 5 6 7 8 9
Wachstumsgeschwindigkeit

der Wurzel: 34 27 30 29y, 36 35 38 31 33,

Unter natiirlichen Wachstumsbedingungen variiert die Wachstums-
geschwindigkeit noch mehr, weil die Wurzel im Boden verschiedenen
Reizen ausgesetzt ist. Bei mehrjihrigen Pflanzen zeigt das Wurzel-
wachstum eine Jahresperiode, indem es im Friihling am schnellsten
ist, im Sommer sich verlangsamt, um oft im Herbst sich wieder zu
verstirken und im Winter aufzuhéren. Bei einjiahrigen Pflanzen ver-
langsamt sich das Wurzelwachstum wahrend des ganzen Sommers
und hort gegen die Reifungszeit der Friichte vollkommen auf. Eine
analoge Periodizitit zeigt auch das Dickenwachstum der Wurzel der
Dikotyledonen und Gymnospermen. Nach MonL (1862) findet das
Dickenwachstum der Wurzel der Laubbidume am Anfang des Sommers
am schnellsten statt, verlangsamt sich dann gegen den Herbst, dauert
aber noch wihrend des ganzen Winters an und hort erst im frithen
Friibhling auf.

Die oben angefiilhrten Angaben beziehen sich auf das gesamte
Langenwachstum des unteren Teils der Wurzel, wo sich die Wachs-
tumszone befindet. Um diese Zone und die Wachstumsgeschwin-
digkeit ihrer einzelnen Abschnitte zu bestimmen, macht man kleine
Tuschestriche auf der Wurzeloberfliche (mit Hilfe eines Pinsels) in Ab-
stinden von ungefihr 1 mm, wie es auf Abb. 95 zu sehen ist. Zum
Versuch eignen Erbsen- oder Bohnenwurzeln am besten, die man in
Ségespianen wachsen 1i8t. Nach sechs Stunden (vgl. Abb. 95, B) zeigt
sich, daB der gegenseitige Abstand der Striche, die an der Wurzelspitze
oder 10 mm von ihr entfernt angebracht waren, unverindert bleibt, wih-
rend der Abstand der dazwischen liegenden Striche zunimmt. Dieser Unter-
schied der Wachstumsgeschwindigkeit verschiedener Wurzelabschnitte
wird nach 24 Stunden ganz besonders demonstrativ (vgl. Abb. 95, O),
wobei es sich zeigt, dafl der dritte und vierte Abschnitt (gezihlt von
der Wurzelspitze) am stéirksten wichst, wihrend der zehnte Abschnitt
fast unverindert bleibt.

Nach SacHs (1873) vergrofiern sich die Abschnitte der Bohnenwurzel
in 24 Stunden folgendermafBen: Der erste Abschnitt (gezéhlt von der
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Spitze der Wurzel) vergroBert sich um 1 mm, der zweite um 2,5 mm,
der dritte um 8 mm, der vierte um 6,5 mm, der fiinfte um 3,5 mm,
der sechste um 2 mm, der siebente um 0,8 mm, der achte um 0,7 mm,
der neunte um 0,6 mm, der zehnte um 0,2 mm. Der elfte und die
iibrigen Abschnitte bleiben unveréndert.

Macht man nach dem Abmessen des Zuwachses einzelner Wurzel-
abschnitte neue Tuschestriche auf der Wurzeloberfliche (1 mm vonein-
ander), so beobachtet man nach 24 Stunden eine gleiche Erscheinung:
die Abstinde der neu gemachten Striche, die mehr als 10 mm von
der Spitze entfernt waren, bleiben unverindert, wahrend sich die
iibrigen Wurzelabschnitte in Ubereinstimmung mit den eben angefiihrten

Angaben von SACHS
A ys C vergroBern. Wieder-
holt man die Versuche
an einer und dersel-
ben Wurzel mehr-
mals, so erhidlt man
keine anderen Resul-
tate.
Die GroBle der
Wachstumszone der
Wurzel bleibt also
trotz des Wachstums
konstant und iiber-
trifft bei der Bohnen-
pflanze nicht 10 mm.
Andererseits macht
jeder im Vegetations-
punkt entstehende
Wurzelabschnitt
Abb. 95. Keimpfl Vicia fab. tirl. Grof selne grOBe Wachs-

. 95. n , . GroBe. ; .

4 nach det?lmig:lf?raz;; ocrller l’.(i‘ll?scge:trig?leu;r B noa,ceh tq.xxxsperlodt.a‘durch, er

6stiindigem, C nach 24stiindigem Wachstum. wachst zunichst m-1'r

(Nach PFEFFER.) sehr langsam, vergro-

Bert seine Wachs-

tumsgeschwindigkeit bis zu einem Maximum (Streckungswachstum), ver-
kleinert sie dann und sistiert schlieflich das Wachstum.

Aus dem oben zitierten Versuche von SacHs folgt aber noch nicht,
wie man vielleicht denken kénnte, da3 der Wurzelabschnitt, der 2 bis
3 mm von der Wurzelspitze entfernt ist, am schnellsten wéchst. In der
Tat ist die untere Grenze des dritten Abschnittes (also der zweite Strich)
nach 24 Stunden 5!/ mm und seine obere Grenze 14 mm von der
Waurzelspitze entfernt, d. h. auBerhalb der Wachstumszone. Die Versuche
von SACHS, in welchen die Abmessung der Abschnittgrofe sechs Stunden
nach Beginn der Versuche stattfand, zeigten, da8 der erste und zweite Ab-
schnitt unverindert bleibt, wahrend der dritte Abschnitt um 0,3 mm, der
vierte um 0,4 mm, der fiinfte um 0,5 mm, der sechste und der siebente
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Abschnitt um 1 mm zunehmen. Theoretische Uberlegungen veranlaBten
den Verfasser zu dem Schlusse, da3 die Abschnitte, welche von der Wurzel-
spitze 8 bis 9 mm entfernt sind, am schnellsten wachsen, so daBl die
maximale Wachstumsgeschwindigkeit kurz vor dem Aufhoren des Wachs-
tums erreicht wird.

Dieses Resultat stimmt mit den frither erwiihnten Angaben ASKE-
NASYs beziiglich der Anderung der Wachstumsgeschwindigkeit der
Riesenzellen von Chara iiberein (vgl. S.181). Alle Zellen der Wurzel
machen ihre grofle Wachstumsperiode durch und sistieren ihr
Wachstum, nachdem die synthetische Tétigkeit des Protoplasmas ab-
geschwiicht und der Zellsaft infolge eines schnellen Streckungswachs-
tums durch aufgesogenes Wasser verdiinnt ist (vgl S. 188).

Die Linge der Wachstumszone der Wurzeln iibertrifft gewShnlich
nicht 10 mm wund ist bei diinnen Wurzeln oft gleich nur 2 bis 3 mm.
Ausnahmsweise ist die Wachstumszone der schnell wachsenden Luft-
wurzeln von Lianen und Epiphyten 3 bis 100 cm lang. Die unbe-
deutende Linge der Wachstumszone der Erdwurzeln ist ganz zweck-
maBig, weil eine zu lange Wachstumszone zu einer Kriimmung und
sogar zum Abbrechen des wachsenden Wurzelteils (z. B. beim Eindringen
der Wurzelspitze in einen festen Grund) fithren kénnte.

Die Wurzel wichst sowohl in die Lénge als auch in die Dicke
mit einer so bedeutenden Kraft, dafl sie bei ihrem Eindringen
sogar Risse in felsigem Boden hervorrufen kann. Diese groBe mecha-
nische Leistung der Wurzel ist wohl versténdlich, weil der Turgordruck
der Wurzelzellen, der die Kraft fiir das Wachstum liefert (vgl. S. 189),
mindestens 10 Atmosphéren betrigt. AuBerdem zeigten Untersuchungen
PrEFFERs, daBl dieser Druck nach einem Eingipsen der Wurzel (also
nach der Verhinderung des Wachstums durch mechanischen Wider-
stand) zunimmt, so dafl der Gipsblock durch die Wurzel zersprengt
wird. Dank dem grofien osmotischen Druck des Zellsaftes vermag die
Wurzel nach PFEFFER (1893) in einem festen Lehmboden mit gleicher
Geschwindigkeit wie in Wasser zu wachsen.

Im Gegensatz zum Stengel besitzt die Wurzel einen interkalaren
Vegetationspunkt, der dicht unter der Wurzelspitze gelegen ist und neue
Zellen nach beiden Richtungen hin bildet. Nach unten hin werden die
Zellen der Wurzelhaube, nach oben die Zellen der eigentlichen Wurzel
abgelagert (vgl. Abb. 96); die Tatigkeit des Vegetationspunktes ist bei
der Bildung der eigentlichen Wurzel besonders energisch. Es gibt
auch Pflanzen’ (z. B. Leguminosen), deren Wurzelhaube nicht so scharf
von der eigentlichen Wurzel abgetrennt ist, wie etwa bei Getreide-
arten, sondern mit derselben verwachsen ist.

Die friiher erwéahnte Anordnung der Zellen in parallel verlaufende
Reihen ist auch bei der Wurzel zu sehen, obwohl gewShnlich nur Peri-
klinen deutlich ausgeprigt sind (vgl. Abb. 96). Beim weiteren Wachs-
tum der Wurzelspitze findet die stirkste Differenzierung der Zellen
bekanntlich an der Wurzelachse statt, wo sich der Zentralzylinder bildet,
der in der Hauptsache aus GefiBbiindeln zusammengesetzt ist.
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Bei der Bildung eines Seitenzweiges entsteht ein interkalarer Vege-
tationspunkt im Perizykel (oder im Endoderm, falls es sich um Farne
handelt), der sich bald in den Vegetationskegel des Seitenzweiges ver-
wandelt und sich zwischen den Rindenzellen nach der Wurzelperipherie
durchzwingt. In Vegetationspunkte der Seitenzweige verwandeln sich

stets diejenigen Perizykelzellen, wel-
che in der Nihe der wasserhaltigen
GefaBbiindel gelagert sind. Da aber
die Gefiflbiindel im Zentralzylinder
der Wurzel zwei oder mehrere Lings-
strange bilden, sind die Seitenzweige
der Wurzeln gewdhnlich in regel-
méBige Léngsreihen angeordnet.
Unsere kurze Ubersicht iiber die
Wachstumserscheinungen der Wur-
zel schlieBen wir mit der Beschrei-
bung einer merkwiirdigen Form-
dnderung der Wurzel, die ohne
eine Massen- bzw. Volumeninderung
stattfindet. Die ausgewachsene Wur-
zel wird allméhlich kiirzer und dicker,
obwohl ihr Volumen unverindert
bleibt. Die Verkiirzung ist oft sehr
bedeutend und betrigt z. B. bei der
Riibe 10 %, beim Klee 70 % (RIM-
BACH 1897) usw. Eine solche Ver-
Abb. 96. Medianer Langsschnitt durch kiirzung ruft gewdhnlich die Bil({ung
die Wurzelspitze der Gerste (Hordeum  VOI! Falten an der Wurzeloberfliche
vulgare). k Grenze zwischen der Wur- und eine wellenartige Kriimmung
zelhaube und der eigentlichen Wurzel, der GefiBbiindelstrange hervor; da

d Dermatogen, pr Periblem, pl Plerom, . "
a Zellreihe, welche das zentrale Ge- sie aber nur sehr langsam (oft wih-

£48 bildet, 7 abgestoBene Zellen der rend einiger Monate) stattfindet, so

Wurzelhaube. VergrsBerung 100/,. fiihrt sie zu einem Hinabziehen der

(Nach STRASBURGER.) Wurzel und des unteren Teils des

Stengels in die Erde. Die Wurzel

wird dadurch gespannt und setzt einen gréBeren Widerstand den Kriften

entgegen, die die Pflanze aus der Erde herauszuziehen bestrebt sind
(z. B. dem Wind).

4. Wachstum und Entwicklung des Stengels.

Der Stengel wichst ebenso wie die Wurzel hauptsichlich in die
Lange und nur bei Dikotyledonen und Gymnospermen kann er nach
der Entstehung des interkalaren Kambiums auch ein Dickenwachstum
zeigen.

Die Geschwindigkeit des Langenwachstums des Stengels ist gewShn-
lich nicht so bedeutend wie die der Wurzel und 148t sich durch eine
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direkte Messung mit einem MafBstabe nur ungenau bestimmen. Auch die
Anwendung des Horizontalmikroskopes zur Bestimmung dieser Geschwin-
digkeit (vgl. S.198) ist in diesem Falle unmdoglich, weil die Stengelspitze
mit Blattern bedeckt ist. Zur Bestimmung der Wachstumsgeschwindig-
keit des Stengels benutzt man daher besondere Apparate, die gewShn-
lich als Auxanometer bezeichnet werden.

Der einfachste Auxanometer ist auf Abb. 97 zu sehen. Man bindet
an den Stengelgipfel einen Faden (f, Abb., der mit seinem anderen
Ende an dem Hebel a befestigt ist, der sich um die Achse r drehen
kann. Die Achse wird durch einen gabelférmigen Rahmen unterstiitzt,
der seinerseits am Stativ e be-
festigt ist. Wiichst der Stengel,
so hebt sich der linke Teil des
Hebels @ und senkt sich sein
rechter Teil, so dal der Zeiger
des letzteren z die Wachstums-
geschwindigkeit des Stengels
auf einem geteilten Bogen mar-
kiert. Die Senkungsgeschwin-
digkeit des Zeigers ist groBer
als die Wachstumsgeschwin-
digkeit, und zwar so viel mal,
wie der rechte Hebelteil gro-

Ber als der Abstand zwischen
der Achse r und der Befesti-
gungsstelle des Fadens ist (auf
Abb.97 etwa 30mal). Um eine
schidliche Ausdehnung der
Pflanze durch den Faden zu
vermeiden, ist der kurze Hebel-
teil mit einem Gegengewicht
k versehen, das sich dem Hebel
entlang bewegen kann. Abb. 97. Auxanometer. (Nach PFEFFER.)

Bei lange dauernden Be- Erklirung im Text.
obachtungen ist der automa-
tische Auxzanometer, den Abb. 98 wiedergibt, viel bequemer. In ihm
ist der an die Pflanze gebundene Faden iiber ein Riadchen w gehingt
und er endet mit einem so schweren Gegengewicht, daB der Faden
nur sehr schwach gespannt ist. Die Achse des Ridchens triigt noch ein
groeres Rad 7, iiber das ein anderer Faden lauft, der an beiden Enden
gleichschwere Gewichte ¢ und z trigt. Eines der Gewichte trigt eine
Nadel, die eine weille Linie auf einem beruBten Zylinder ¢ zeichnet.
Der letztere wird mit Hilfe eines Uhrmechanismus und einer elektri-
schen Einrichtung jede halbe Stunde um einen kleinen Winkel gedreht.
Infolge des Stengelwachstums senkt sich die Nadel fortwihrend und
zeichnet eine vertikale Linie, die jede halbe Stunde nach rechts geschoben
wird. Der beschriebene Auxanometer vergrofert die Wachstumsge-
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schwindigkeit um so viel mal, wie der Durchmesser des Rédchens r gréfer
als der des gréBeren Rads ist (auf Abb. 98 um 8mal).

Die Wachstumsgeschwindigkeit des Stengels verschiedener Pflanzen-
arten ist auch unter gleichen Auflenbedingungen nicht identisch. Pflanzt
man z. B. die keimenden Samen der Eiche und der Kiirbispflanze in
denselben Boden im Friihling ein, so wachsen die Stengel der Eiche
wahrend des Sommers hochstens um 10—20 cm empor, wihrend der
Stengel der Kiirbispflanze sich um 5—10 m verlidngert. Die gréfite Wachs-

Abb. 98. Auxanometer nach PrerrER. Erklirung im Text.

tumsgeschwindigkeit wird an Bambusstengeln beobachtet, wo sie un-
gefahr Y/, m pro 24 Stunden betrigt.

Die Wachstumsgeschwindigkeit des Stengels bleibt wie die der
Wurzel nie konstant. AuBler kleinen Variationen (vgl. S. 199) zeigt sie
auch bedeutende Abweichungen von der Durchschnittsgréle, die bald
durch verschiedene Reize hervorgerufen werden, bald aber auch unter
konstanten Auflenbedingungen beobachtet werden.

So zeigt die Mehrzahl der mehrjahrigen Pflanzen unseres Klimas
und eine bedeutende Zahl tropischer Pflanzen nicht nur eine tégliche
Wachstumsschwankung, die durch Variationen der Beleuchtung,
Temperatur und Feuchtigkeit hervorgerufen wird, sondern auch eine
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jahrliche Periodizitit des Wachstums, die auch unter konstanten
AuBlenbedingungen nicht verschwindet. Nur wenige mehrjahrige Pflanzen
unseres Klimas (z. B. die Rose) zeigen ein Stengelwachstum im warmen
Raum auch im Winter; gewdhnlich hért aber das Stengelwachstum
dieser Pflanzen im Winter auf, selbst wenn man sie in ein warmes Ge-
wiachshaus iiberfiihrt.

Das Auftreten einer winterlichen Ruheperiode wird bei unseren ein-
heimischen Baumen auch nach dem Verpflanzen in ein Tropenklima mit
moglichst gleichméBiger jahrlicher Verteilung der Temperatur und Feuch-
tigkeit (z. B. in Madeira, Java) beobachtet. Nach langem Aufenthalt
in einem solchen Klima tritt die Ruheperiode verschiedener Triebe von
Eiche, Apfelbaum, Birke, Mandelbaum usw. zu verschiedenen Jahres-
zeiten auf, so dall die genannten Baume ein ungewdhnliches Aussehen
erhalten: auf ein und demselben Exemplare der Pflanze kann man
gleichzeitig ruhende Knospen, Blatter, Bliiten und Triebe in verschie-
denen Wachstumsstadien beobachten.

Die Ruheperiode des Stengelwachstums kann nicht nur im Winter,
sondern auch im Sommer unter moglichst giinstigen AuBenbedingungen
des Wachstums auftreten. So dauert z. B. das Wachstum der sich im
Frithjahr aus den Knospen (bzw. Zwiebeln) entwickelnden Stengel der
Mehrzahl unserer Baume und der zwiebelbildenden krautigen Pflanzen
nur einige Wochen oder Tage; dann tritt die Ruheperiode ein, die
bis zum néchsten Friihling fortdauert. Wiahrend dieser Ruheperiode
findet nur eine Ausbildung des embryonalen Stengels in den Knospen
(bzw. in den neugebildeten Zwiebeln) fiir das nichste Jahr statt.

Ein periodisches Aufhdren des Stengelwachstums unter konstanten
Aullenbedingungen wird auch bei vielen Tropenpflanzen beobachtet
(KLEBS 1911, VoLkENS 1912). So tritt z. B. das Wachstum der Vege-
tationspunkte in verschiedenen Teilen des Kautschukbaumes (Hevea
brasiliensis, Familie Euphorbiaceae) zu verschiedenen Jahreszeiten auf.
Die Entwicklung des vollstindigen Triebes wird gewShnlich in 30 Tagen
beendet; dann tritt eine 10 Tage dauernde Ruheperiode ein.

Bei einjahrigen Pflanzen bleibt die Wachstumsgeschwindigkeit
des Stengels ebenfalls nicht konstant, sondern vergroBert sich nach der
Keimung der Samen allmahlich und erreicht nach einigen Tagen oder
Wochen ein Maximum; dann nimmt es wieder ab und ist zur Zeit
der Fruchtreifung gleich Null. Besonders grofle Variationen der Wachs-
tumsgeschwindigkeit werden bei Bliitenschiiften beobachtet; bei ihnen
ist das Wachstumsbild komplizierter, weil die Geschwindigkeit oft zwei
und mehr Maxima zeigt. Bei Taraxacum officinale werden z. B. zwei
Maxima beobachtet, von denen das groflere gegen die Fruchtreife zu
auftritt.

Wiahrend einjihrige Pflanzen nach dem Reifwerden der Friichte
bald absterben, bleiben alle oder einige Vegetationspunkte des Stengels
bei mehrjahrigen Pflanzen auch nach dem Eintritt der Ruheperiode am
Leben, und nehmen in der nichstfolgenden Wachstumsperiode ihre Tétig-
keit wieder auf. Eine mittlere Stellung zwischen einjihrigen Krautpflanzen
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und mehrjihrigen Stauden und Baumen nehmen mehrjahrige Kraut-
pflanzen ein; die Luftteile ihres Stengels sterben nach dem Reifwerden
der Friichte ab, wihrend die im Boden bleibenden Teile (Knollen,
Zwiebeln) lebend erhalten werden. Bei zweijahrigen Pflanzen und bei
einigen Bdumen, z. B. bei der Agave, tritt der Tod nach dem Bliihen
und Reifwerden der Friichte (bei der Agave erst nach 10 —40 Jahren) auf.

Wir wenden uns jetzt zur Wachstumsgeschwindigkeit einzelner
Stengelabschnitte. Um diese Geschwindigkeit zu bestimmen und die
Liange der Wachstumszone festzustellen, macht man mit einem Pinsel
Tuschestriche auf der Stengeloberfliche, wie es bei der Beschreibung
des Wurzelwachstums angegeben ist (vgl. S.199). Die Vergroflerung der
Abstinde zwischen den Strichen gestattet, die Wachstumsgeschwindig-
keit zu bestimmen.

Die auf diese Weise gemachten Versuche zeigen, dal die Wachs-
tumszone des Stengels viel langer als die der Wurzel ist. Gewdhnlich
erreicht ihre Linge 2—10 cm. Je grofler die Wachstumszone, desto
schneller wichst der Stengel. Bei einigen windenden Pflanzen (Lianen),
die besonders schnell wachsen, betrigt die Wachstumszone etwa 50
und mehr Zentimeter.

Was nun die Wachstumsgeschwindigkeit verschiedener Stengelteile
anbetrifft, so muB man in dieser Beziehung zwei Stengelgruppen
unterscheiden. Zur ersten Gruppe werden die Stengel gerechnet, die
keine Knoten tragen, z. B. die Stengel der Spargel und der Nadel-
biaume, die Bliitenschéfte, die Stengel der keimenden Samen u. a. Die
zweite Gruppe umfafit alle mit deutlichen Knoten versehenen Stengel.

Das Wachstum einzelner Abschnitte der Stengel der ersten Gruppe
erinnert im allgemeinen an das der Wurzel (vgl. S. 200), die Wachs-
tumszone der Stengel ist aber stets linger als die der Wurzeln. Wenn
man die Messung der Abstinde zwischen den Strichen einige Tage
oder Wochen nach Beginn des Versuchs unternimmt, so findet man,
daB die in der Nahe der Stengelspitze gelegenen Abschnitte am stirksten
gewachsen sind. Man erhidlt aber ein umgekehrtes Resultat, wenn man
die Abschnitte frither untersucht (vgl. S. 200). Man muB aber betonen,
daB ein so groBer Unterschied in der Wachstumsgeschwindigkeit ein-
zelner Abschnitte, der an der Wurzel gefunden wird, beim Stengel fehlt.
So wurden z.B. in einem Versuche von SacHs die Teilstriche in Absténden
von 3,5 mm voneinander auf dem Stengel von Feuerbohnen gemacht.
Nach 40 Stunden vergriBerte sich der erste Abschnitt (gezéhlt von der
Spitze) um 0,2 mm, der zweite um 0,25 mm, der dritte um 0,45 mm,
der vierte um 0,65 mm, der fiinfte um 0,55 mm, der sechste um 0,3 mm,
der siebente um 0,18 mm und der achte um 0,1 mm, wihrend die
iibrigen Abschnitte unverindert waren (vgl. mit entsprechenden Zahlen
auf S.200). Die Verinderung der Wachstumsgeschwindigkeit jedes
im Vegetationspunkt entstehenden Bezirkes findet also im Stengel
viel langsamer als in der Wurzel statt.

Da die Linge des sich entwickelnden Stengels nach dem Offnen
der Knospen jedenfalls kleiner als die der Wachstumszone ist, wichst
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der knotenlose Stengel, z. B. der der Kiefer, zuerst in allen seinen
Teilen langsam; dann nimmt die Wachstumsgeschwindigkeit zu und
wird an der Basis groBer als an der Spitze; sobald aber die Ge-
samtlinge des Stengels der Wachstumszone gleich wird, beginnt der
mittlere Stengelteil schneller als die iibrigen Teile zu wachsen.

Das Wachstum der Stengel der zweiten Gruppe unterscheidet sich
von dem der ersten Gruppe dadurch, daB die Knoten kein wesent-
liches Wachstum zeigen, so dal die Wachstumszone in diesem Falle
unterbrochen ist. So vergréfiert sich z. B. die Linge der Knoten um
das 1'/;—2fache, wihrend sich die dazwischen liegenden Stengelteile
(Internodien) um das 20—60fache verlingern. Es sieht also so aus,
als ob jedes Internodium eine selbstindige Wachstumszone darstelle.
Auch hat jedes Internodium sein eigenes Wachstumsmaximum, das
in der Néhe des unteren Knotens liegt. Andererseits wichst das unterste
Internodium der Wachstumszone begreiflicherweise am schnellsten, ob-
wohl der Unterschied zwischen der Wachstumsgeschwindigkeit einzelner
Bezirke hier noch geringer als bei knotenlosen Stengeln ist, so daB
bei Knoten tragenden Stengeln eine noch grofiere GleichmiBigkeit des
Wachstums beobachtet wird.

Dieser Unterschied ist aber bei den Pflanzen, welche aufgeblahte
Knoten besitzen, z. B. bei Buchweizen, Schachtelhalmen usw., viel bedeu-
tender, weil in diesem Falle ein embryonales Gewebe an der Basis
jedes Internodiums der Pflanze erhalten wird. Dank der Tatigkeit
dieses Gewebes, welches den Charakter eines interkalaren Vegetations-
punktes besitzt, wachsen die Internodien an der Basis noch lange weiter.
Es ist sehr leicht, sich {iber die Anwesenheit eines solchen interkalaren
Vegetationspunktes an der Basis der Internodien zu iiberzeugen. Man
dehnt den Stengel stark aus, die diinnen Zellwinde des Meristems
halten die Dehnung nicht aus und der Stengel wird gerade an der
Basis zerrissen. AuBerdem zeichnet sich der meristematische Teil des
Internodiums durch einen kleineren Chlorophyllgehalt aus und sieht
daher blal aus.

Der Stengel der Dikotylen und Gymnospermen wéchst, wie erwahnt,
nicht nur in die Lénge, sondern auch in die Dicke. Um dieses Dicken-
wachstum zu messen, umgibt man den Stengel mit einem Draht, dessen
eines Ende befestigt ist und dessen anderes mit einem Hebel verbun-
den ist, der die Bewegung des Drahts wiedergibt. Bei der Verdickung
des Baums driickt die Rinde auf den Draht und veranlafit den Hebel,
die Wachstumsgeschwindigkeit auf einem MafBstabe zu vermerken. Auf
diese Weise wurde festgestellt, daB das Dickenwachstum des Stengels
gewOhnlich viel langsamer als das Lingenwachstum stattfindet. So wichst
z. B. der Lindenstengel nicht mehr als 0,3 mm in 24 Stunden in die
Dicke, wihrend derselbe Stengel mindestens einige Millimeter in die
Lange wichst. Nur in seltenen Fillen, wie z. B. bei der Bildung der
Knollen (Kartoffel) und Kurztriebe (Larche) ist die Wachstumsgeschwin-
digkeit in beiden Richtungen ungefahr gleich.

Andererseits wurde festgestellt, daB die Wachstumsgeschwindigkeit
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in die Dicke ebenso stark variiert wie die in der Lange. Das Maxi-
mum wird gewdhnlich im Mai und Juni erreicht, wihrend die Ge-
schwindigkeit gegen den Spiatherbst gleich Null wird.

Was nun die Entwicklung des Stengels anbetrifft, so soll vor allem
daran erinnert werden, da der Stengel in Knospen angelegt wird,
in denen er allerseits von embryonalen Blittern umgeben ist. Wenn
die Blitter gebildet worden sind, entsteht im Stengelinneren das Pro-
cambium, das sich bald in GefiBbiindelstringe verwandelt. Wihrend
die #uBeren Zellen des Vegetationskegels ihren embryonalen Charakter
behalten und sich teilweise in Vegetationspunkte der Seitenzweige und
Blatter verwandeln, zeigen die inneren Zellen dieses Kegels das zweite
Wachstumsstadium (vgl. S. 197); sie verlieren aber auch dann nicht die
Fahigkeit zur Vermehrung, so daB in einem am schnellsten wachsen-
den Abschnitte des Stengels nur ein Teil der Zellen mit maximaler Ge-
schwindigkeit wichst und also ein Streckungswachstum zeigt; eine groB3e
Anzahl solcher Zellen kommt aber auch in den Nachbarbezirken der
Wachstumszone vor, so daBf, im Gegensatz zur Wurzel, im Stengel kein
groBer Unterschied zwischen den Wachstumsgeschwindigkeiten einzelner
Abschnitte, dagegen eine grofe Gewebespannung beobachtet wird.

Bei der Zweigbildung entstehen neue Vegetationspunkte gewshn-
lich in den Blattwinkeln und sie verwandeln sich in Knospen, die ent-
weder ununterbrochen zu neuen Trieben heranwachsen (bei einjihrigen
Pflanzen und einigen tropischen Baumen) oder weiter zu Winterknospen
ausgebildet werden, die mit Deckschuppen bedeckt sind) und sich erst im
néchsten Friihling 6ffnen (bei einheimischen Baumen, vgl. auch S. 205).

Nicht alle angelegten Knospen sind hinsichtlich ihrer physiologi-
schen Bedeutung gleichwertig: wihrend einige von ihnen zu Lang-
trieben heranwachsen, bilden andere nur Kurztriebe und Bliiten. Es
gibt aber auch Knospen, welche, obwohl sie lebend bleiben, sich erst
nach Jahren oder iiberhaupt nicht 6ffaen und daher als schlafende
Knospen bezeichnet werden (bei vielen Baumen, z.B. bei der Eiche und
Buche).

5. Wachstum und Entwicklung des Blattes.

Im Gegensatz zu dem Stengel und der Wurzel hat das Blatt ein
begrenztes Wachstum; die Tatigkeit seiner Vegetationspunkte iiber-
dauert das Offnen der Knospen nur einige Wochen oder Tage. Alle
embryonalen Zellen des Blattes verwandeln sich wihrend dieser Zeit
in somatische und das Wachstum wird fiir immer sistiert. Nur bei
einer afrikanischen Wiistenpflanze Welwitschia mirabilis kann das
Wachstum der zwei Riesenblitter mehrere Jahre fortdauern.

Bei krautigen Pflanzen gehen die Blitter gemeinsam mit dem Stengel
zugrunde, wihrend sie bei Biumen und Stauden abgeworfen werden,
trotzdem der Stengel am Leben bleibt. Bei einheimischen Laub-
baumen findet der Blattfall bekanntlich im Herbst statt, wahrend
die Blitter bei Nadelbsumen und einigen immergriinen Stauden (z. B.
bei der Preiselbeere) nicht auf einmal, sondern zu verschiedenen Jahres-
zeiten abgeworfen werden, wobei einzelne Blitter einige Jahre am
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Stengel bleiben konnen. So findet man oft zehnjihrige lebende Na-
deln am Stamme der Rottanne, wahrend die Kiefer ihre Blatter ge-
wohnlich nur vier Jahre trigt.

Das Abfallen der Blatter wird nach MouL (1860) durch die Aus-
bildung einer besonderen Schicht sich sehr lebhaft teilender Zellen
an der Ansatzstelle des Blattes hervorgerufen; diese Schicht verwan-
delt sich in ein lockeres Parenchymgewebe, das schon durch das Blatt-
gewicht leicht zerrissen wird. In anderen Fillen (z. B. bei der Eiche
und Buche) geniigt die Kraft, mit welcher das Wachstum eines solchen
Gewebes stattfindet, nicht, um die GefaBbiindel des Blattstieles zu zer-
reifen, und die abgestorbenen Blatter bleiben oft den ganzen Winter
hindurch am Baume, bis sie durch Wind, Frost usw. gelost werden.

Im Gegensatz zu dem Stengel und der Wurzel, die radiir gebaut
sind, ist das Blatt gewdhnlich dorsiventral gebaut und wichst
weder in die Lénge noch in die Breite und Dicke mit gleicher Ge-
schwindigkeit. Die Verschiedenartigkeit seiner Form wird durch eine
ungleiche Wachstumsgeschwindigkeit seiner Teile bedingt.

Am besten ist das Wachstum der linglichen und bandférmigen
Blatter der Monokotyledonen erforscht, weil sie in der Hauptsache
in der Langsrichtung wachsen und man zum Studium eines solchen
Wachstums die frither beschriebenen Auxanometer verwenden kann
(vgl. S. 203). Hat aber das Blatt eine unregelmiBige Form, so laBt
sich seine Wachstumsgeschwindigkeit nicht genau bestimmen, weil man
in diesem Falle auf die Methode der Teilstriche angewiesen ist (vgl.
S. 199 und 206), die ungenau ist. Die Geschwindigkeit des Lingen-
wachstums der Blatter von Monokotylen ist nicht geringer als
die des Stengels und in einigen Fillen kann auch die Wachstums-
geschwindigkeit der Dikotylenblitter sehr bedeutend sein. So ver-
grofert sich der Durchmesser der runden Riesenbléitter der tropischen
Wasserpflanze Victoria regia um /3 m in 24 Stunden. Die grofite
Wachstumsgeschwindigkeit wird aber bei metamorphosierten Blittern
— bei Staubbldttern — beobachtet. Besonders schnell wachsen die
Staubblitter der Griser (Gramineen). Nach ASKENASY wachsen die
Staubblétter des Roggens in 2 Minuten beinahe auf das Doppelte heran
(von 4 mm auf 7 mm Linge), so daB sie in wenigen Minuten vollkommen
ausgewachsen sind.

Was nun die Wachstumsgeschwindigkeit einzelner Blatt-
abschnitte anlangt, so zeigt die erwithnte Teilstrichmethode, dal das
Blatt wéhrend der ersten Stadien seiner Entwicklung an der Spitze
wichst. Das Spitzenwachstum dauert aber nur bei Farnen bis
zum Ende der Entwicklungsperiode fort; bei der Mehrzahl der Pflanzen
wird es dagegen sehr bald durch interkalares Wachstum mit einem
Vegetationspunkte an der Blattbasis ersetzt. Besonders frith tritt das
interkalare Wachstum bei windenden Pflanzen (Lianen) und bei Mono-
kotylen mit band- bzw. lanzettférmigen Blattern auf.

Vielfach erscheint die interkalare Wachstumszone noch vor dem
Avufhoren der Titigkeit der Spitzenwachstumszone und die beiden
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Zonen konnen sogar miteinander verschmelzen, so daf das Blatt in
allen seinen Teijlen wachsen kann, obwohl die Titigkeit der inter-
kalaren Wachstumszone immer viel lebhafter als die der Spitzenzone
ist, so daB sich die am schnellsten wachsenden Abschnitte gewGhnlich
an der Blattbasis befinden, wie es aus dem folgenden Versuche zu
ersehen ist.

Am Blatte der Zwiebelpflanze (Allium cepa) wurden Tuschestriche
in einem Abstand von 2!/ mm voneinander gemacht. Nach 14 Tagen
hatten sich die Blattabschnitte folgendermafBlen vergroBSert: der erste
(von der Blattbasis gezéhlt) um 25,1 mm, der zweite um 48,1 mm,
der dritte um 30,] mm, der vierte um 19,0, der fiinfte um 16,7, der
sechste um 10,4 mm und der siebente, der an der Blattspitze gelagert
war, nur um 1,4 mm.

Das Blatt entwickelt sich aus den an der Oberfliche des Vege-
tationskegels liegenden Zellen als ein kleines Wiilstchen (vgl. Abb. 99),
das sich bald in einen Spitzenvegetationspunkt
verwandelt, der auf einer breiteren Basis, dem
sogenannten Blattgrunde, gelagert ist. Die Tatig-
keit des Spitzenvegetationspunktes fithrt zur Bil-
dung der Blattlamina, wihrend der Blattgrund
gich in zwei Nebenblitter, die als zwei Wiilstchen
iy = auftreten, und in die Blattscheide oder das Blatt-
Abb. 99. Entstehung ~ gelenk verwandelt, falls sie bei der betreffenden

der Blitter am Pflanze vorhanden sind.
Vegetationskegel. Die Verzweigung der Blattlamina wird durch
die Bildung neuer Vegetationspunkte an der Spitze
oder an der Basis des Blattes erzielt. Die Blattstiele bilden sich dank
der Tatigkeit der interkalaren Wachstumszone an der Blattbasis.

6. Beeinflussung der Wachstumserscheinungen durch die Temperatur.

In den vorhergehenden Kapiteln haben wir die Wachstumserschei-
nungen der mehrzelligen Pflanzen betrachtet, ohne die Verinderungen
durch verschiedene Reize zu beriicksichtigen, obwohl die Méglichkeit
einer Periodizitit der Wachstumserscheinungen unter der Einwirkung
der Jahreszeiten betont wurde. Unter natiirlichen Bedingungen ist
die Pflanze verschiedenen Reizen ausgesetzt und ein vollstindiges Bild
der Wachstumserscheinungen kann man sich erst nach dem Studium
der Einwirkung physikalischer und chemischer Agentien auf diese Er-
scheinungen machen. Wir betrachten zunichst die Beeinflussung durch
die Temperatur.

Das Wachstum der die Pflanze zusammensetzenden Zellen kann
man, wie wir wissen, als eine Folge der synthetischen Tatigkeit der
lebenden Materie betrachten, welche aus einer groBen Anzahl chemischer
Reaktionen besteht. Die Temperatur verindert aber die Geschwindig-
keit der Reaktionen. Andererseits kann die Synthese nur auf Kosten
der in die Zellen von auflen eindringenden Stoffe stattfinden, deren
Aufnahme (als ein osmotischer ProzeB) sich bei einer Temperatur-
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erhohung verstirken mufl. Man mubB also eine Wachstumsbeschleuni-
gung der Pflanze bei einer Temperaturerhéhung erwarten, voraus-
gesetzt, dafl Nahrstoffe in den Zellen oder im sie umgebenden Medium
in geniigender Menge vorhanden sind.

Andererseits beschleunigt eine hohe Temperatur, wie wir wissen,
auch die Zersetzung der Stoffe im Protoplasma und fiihrt schlieBlich
zur Koagulation und zu ihrem Absterben, so daBl man eine Verlang-
samung und ein Aufhdren des Wachstums bei hohen Temperaturen
erwarten darf. Da aber die das Protoplasma und auch andere Arten der
lebenden Materie zusammensetzenden Stoffe bei verschiedenen Pflanzen-
arten und in verschiedenen Zellen ein und derselben Pflanze ungleich
sein konnen, so konnen wir erwarten, dafl die Temperatur, welche eine
Wachstumshemmung verschiedener Pflanzenarten und Zellen hervor-
ruft, ungleich hoch ist.

Niedrige Temperaturen miissen sowohl die synthetische Tatigkeit
der lebenden Materie als auch die Zufuhr der Stoffe in die Zellen ver-
langsamen und hemmen, so dal wir eine Wachstumshinderung durch
niedrige Temperaturen erwarten konnen.

In der Tat vergrofert sich die Wachstumsgeschwindigkeit bei einer
TemperaturerhGhung, erreicht bei einer bestimmten Temperatur ein
,Optimum*® (vgl. 8.118), vermindert sich bei einer weiteren Temperatur-
zunahme und wird schlieBlich bei einer Temperatur, die als ,,Maxi-
mum® bezeichnet wird, gleich Null. Bei einer Temperaturerniedrigung
vermindert sich dagegen die Wachstumsgeschwindigkeit und wird
schlieBlich bei einer Temperatur, die als ,Minimum® bezeichnet wird,
gleich Null. Wie stark sich ,Minimum®, ,,Optimum® und ,Maximum®
verschiedener Pflanzen voneinander unterscheiden, ersieht man aus
der folgenden Tabelle?).

Tabelle 5. Temperaturgrenzen des Wachstums.

Pflanzenname . Minimum . Optimum | Maximum
Weizen (Triticum vulgare) . . . . . 0-5°C ! 29°C 42°C
Senfpflanze (Sinapis alba) . . . . . 0° ] 27° 37°
Ahorn (Acer platanoides) . . . . . 7—8° 24° 26°
Kiefer (Pinus silvestris) . . . 7—8° 27° 34°
Feuerbohnen (Phaseolus multlﬂorus) . 9° 34° 46°
Mais (Zea Mays) . . . 9° 34° 46°
Kiirbispflanze (Cucurblta pepo) .o 14° 34° 46°
Gurken (Cucumis sativus) . . . . . 15—18° 31-37° 44—50°
Brotschimmel (Penicillium glaucum) Lo 1,5° 25—-27° | 31-36°
Hefe (Saccharomyces). . . . | 0—6° 28—34° | 34-40°
Heubazillen (Bacillus subtlhs) Coe e 0° 24° ! 50°
Milzbrandbazillen (Bacillus anthracis) . | 12—14° 37° L 42-43°
Tuberkelbazillen (Bacillus tuberculosis) ! 30° 38° i 40°
Schimmelpilz (Aspergillus fumlgatus) . 15° 38—40° 60°
Thermophlle Bakterien . . . | 33-30° ., 60-70° 75°

1) Die Tabelle ist nach Angaben von SacHs, DE VRIEs, KLEs, CoOHN,
BreFELD, FLUGGE u. a. zusammengestellt worden.
14*
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Aus der angefiihrten Tabelle ersieht man, da sowohl unter Samen-
pflanzen als auch unter Sporenpflanzen einige Arten schon bei niedrigen
Temperaturen zu wachsen anfangen und ihr Optimum bei 24—29°C
erreichen. Alle diese Pflanzen sind Bewohner des gemiBigten Klimas.
Andere Pflanzenarten, z. B. Feuerbohnen, Mais usw. erreichen, ob-
wohl sie auch bei verhiltnism#Big niedrigen Temperaturen zu wachsen
anfangen, ihr ,,Optimum® erst bei 34°C. Diese Pflanzen sind Be-
wohner der siidlichen gem#fBigten Zone. Die iibrigen Pflanzenarten,
z. B. die Kiirbispflanze, Milzbrandbacillen, Aspergillus fumigatus, kon-
nen nur bei Temperaturen, die héher als 14 —18°C sind, wachsen.
Die Samenpflanzen dieser Gruppe entstammen dem Tropenklima, die
Sporenpflanzen entwickeln sich im Korper warmbliitiger Tiere oder
unter solchen Bedingungen, die eine hohe Temperatur der Umgebung
voraussetzen (Aspergillus fumigatus, vgl. S. 157).

Eine besondere Stellung unter den Pflanzen nehmen die thermo-
philen Bakterien, die im Boden und Schlamm vorkommen, ein. Ihr
Wachstum ist nur bei Temperaturen moglich, die das Wachstum der
iibrigen Pflanzen hemmen, wahrend ihr Wachstumsoptimum bei einer
Temperatur liegt, die das Absterben der Mehrzahl der Pflanzen be-
wirkt. Im Gegensatz zu den thermophilen Bakterien wachsen mehrere
Algenarten nur bei niedrigen Temperaturen, weil ihr Wachstumsmaxi-
mum bei 18°'C liegt (so z. B. Ulothrix, Hydrurus u. a.). Einige Algen
kommen nur auf dem Schnee der Polarlinder und Hochgebirge vor
(die Algen des roten Schnees, Sphaerella nivalis).

Die oben angegebenen Temperaturgrenzen des Wachstums sind nur
Durchschnittszahlen, die aus Beobachtungen an vielen Individuen glei-
cher Art erhalten wurden; Optima und Maxima divergieren auch unter
gleichen AuBenbedingungen oft um 2—5° Infolgedessen fiihrt eine
lange dauernde Kultur der Pflanze bei einer Temperatur, die dem
Maximum oder Minimum nahe ist, zu einer Auslese der Individuen,
die das kleinste Minimum oder das gréBte Maximum haben und somit
zu einer Veranderung der Temperaturgrenzen des Wachstums
der betreffenden Artl).

Aber nicht nur verschiedene Individuen ein und derselben Art, son-
dern auch verschiedene Organe oder Zellen ein und desselben In-
dividuums kénnen ungleiche Temperaturgrenzen des Wachstums haben.
Die Bliiten mehrerer Friihlingspflanzen (z. B. Haselstrauch, Crocus, Kir-
schen, Weiden usw.) haben ein niedrigeres Wachstumsminimum als ihre
Blitter und sie erscheinen im Friithling frither als die letzteren. Die
Wachstumsgrenzen der Sporen des Brotschimmelpilzes sind 1,5° und
43° C, wihrend die seines Myceliums 2,5° und 40°C sind.

Die oben gemachte Annahme, dafl die Wachstumshemmung bei
hohen Temperaturen durch eine verstirkte Zersetzung der die lebende

1 Durch individuelle Unterschiede kann man auch die UnregelméBigkeiten
erkliren, welche K6pPEN (1870) bei seinen Versuchen iiber das Wachstum der
Erbsenpflanzen beobachtete.
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Materie zusammensetzenden Substanzen hervorgerufen wird, wird da-
durch bestétigt, daB ein langes Verbleiben der Pflanzen in einer Tem-
peratur, die ihrem Maximum nahe liegt, mit der Zeit das Absterben
der Pflanze verursacht. Je héher die Temperatur steigt, desto schneller
stirbt die Pflanze ab; bei einer bestimmten TemperaturhGhe, die als
,Ultramaximum® bezeichnet wird, stirbt die Pflanze augenblicklich ab.

Bestimmen wir die Zeit, welche ndtig ist, um bei verschiedenen
Temperaturen das Absterben der Pflanze hervorzurufen, so finden wir,
daB jede Temperaturerh6hung um 10°C eine Verkiirzung der
betreffenden Absterbezeit um ungefahr das 10—150 fache bewirkt.
Wie frither erwihnt, besteht die lebende Materie aus Eiweilkorpern
und Lipoiden, von denen die ersteren besonders empfindlich fiir hohe
Temperaturen sind, weil sie durch Wasser chemisch veréndert (de-
naturiert) werden. Jede chemische Veriinderung der Bestandteile der
lebenden Materie fithrt aber zur Zersetzung der Verbindung zwischen
Lipoiden und EiweiBkérpern und also zum Absterben. Die Zeit, welche
die Denaturierung der Eiweiflkrper verlangt, verkiirzt sich ebenfalls
ungefihr auf das 10—150fache bei jeder TemperaturerhGhung um 10°C.
Da aber unter anderen chemischen Reaktionen nur die Denaturierung der
EiweiBkorper und die Umwandlung der Stirke in Amylopektin (vgl. S.42)
durch Wasser so empfindlich fiir jede Temperaturerh6hung ist, so
miissen wir schlieBen, daBl gerade die Denaturierung der Eiweil3-
korper das Absterben der Pflanze bei hohen Temperaturen verursacht.

Die Mehrzahl der Pflanzenzellen stirbt bei 60—70°C in einigen
Minuten ab, obwohl auch Pflanzen bekannt sind, deren Zellen schon
bei 30—45°C eingehen. Andererseits ertragen die thermophilen Bak-
terien und die Algen, die in heilen Quellen vorkommen, eine Temperatur-
erhShung auf 80—90°C, wihrend die Bakteriensporen gewShnlich auch
das Kochen in Wasser aushalten. Um sie zu t6ten, mull man sie in
Wasser unter einem hohen Druck in besonderen Kesseln (Autoklaven)
auf 110—120°C erhitzen.

Da die EiweiBkérper durch Wasser denaturiert werden, so ist es
verstindlich, daB das Protoplasma im lufttrockenen Zustande eine
hohere Temperatur ertrigt als im wassergesittigten Zustande. In der
Tat muB man trockene Bakteriensporen auf 150 —170° C erhitzen, um
ihre Lebensfihigkeit zu vernichten. Manche Samen ertragen im trockenen
Zustande das Erhitzen auf 110 —120° C, wihrend sie im wassergeséttigten
Zustande schon bei 60—70°C absterben.

Was nun die Einwirkung niedriger Temperaturen anbetrifft, so
ruft sie offenbar eine Verlangsamung der synthetischen Tétigkeit der
lebenden Materie und der Nahrungszufuhr in die wachsenden Zellen her-
vor, wobei sich die Temperaturwirkung auf einzelne Prozesse summiert,
so daB die Wachstumsgeschwindigkeit um das mehrfache abnimmt,
wenn die Temperatur nur um 10°C erniedrigt wird. Je nach der
Pflanze kann also eine solche Temperaturinderung bald ein beinahe
vollkommenes Aufhdren, bald aber nur eine starke Verlangsamung des
Wachstums hervorrufen.
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Die Temperatur unter Null bewirkt oft das Erfrieren des Zell-
wassers und ruft infolgedessen den Tod hervor. Nach Sacus (1860)
entsteht Eis gewshnlich in den Interzellularriumen, so dafl die Zellen
wie beim Wassermangel entwéssert und zusammengeknittert werden
und infolgedessen zugrunde gehen (vgl. S. 48). Alle Pflanzen, die das
Austrocknen ertragen, sind auch fiir niedrige Temperaturen unempfind-
lich. So ertragen trockene Moose und Flechten im Norden oft eine
Abkiihlung auf 50—60° C unter Null. Trockene Samen und Bakterien
bleiben sogar bei der Temperatur von fliissigem Wasserstoff (250° C
unter Null) lebendig; das trockene Protoplasma wird also durch die
Kélte nicht geschadigt.

Einige Pflanzen, die ein Austrocknen nicht ertragen, bleiben den-
noch bei 12° unter Null lebendig (z. B. Stellaria media, Lamium pur-
pureum u. a.). Die Eisbildung wird also in diesem Falle von keiner
schidlichen mechanischen Beeinflussung des Protoplasmas begleitet.
Eine weitere Abkiihlung verursacht jedoch das Absterben der Pflanzen.
Sonst iiberleben die turgeszenten Pflanzen nur ausnahmsweise eine Eis-
bildung in ihren Geweben und die Mehrzahl ertrigt die Abkiihlung
unter Null nur dann, wenn ihr Wasser {iberkiihlt wird und in ihren
Geweben kein Eis entsteht. Bildet sich aber in solchen Pflanzen Eis,
so gehen sie sofort zugrunde. So kann z. B. die Temperatur der Kar-
toffelknollen bis 5,6° C unter Null erniedrigt werden, ohne daB eine
Schiadigung der Zellen eintritt. Wenn aber die Temperatur noch weiter
sinkt, bildet sich Eis und die Zellen sterben ab, trotzdem die Tem-
peratur dabei voriibergehend wieder steigt (Erstarrungswirme).

Temperaturverinderungen kdnnen nicht nur die Wachstumsgeschwin-
digkeit, sondern auch die Entwicklung der Pflanzen beeinflussen,
weil verschiedene Zellen auf Temperaturreize nicht gleichm#Big reagieren
kénnen. So ruft z. B. niedrige Temperatur eine stirkere Wachstums-
hinderung der Stengelzellen, im Vergleich mit der der Blattzellen
hervor, so daB die bei niedriger Temperatur wachsende Pflanze normal
groBe Blatter, aber verkiirzte Internodien hat. Niedrige Temperatur ruft
auch eine Verdickung der Kartoffeltriebe hervor, so dafl die aus den
Kartoffelknollen wachsenden Keimtriebe mehr an Knollen erinnern.

Hohe Temperatur verursacht bei niederen Pflanzen nicht selten
eine ungleiche Verdnderung der Wachstumsgeschwindigkeit der Zellhaut
in verschiedenen Zellteilen, so daB gekriimmte oder aufgeblahte Zell-
formen entstehen. So ruft z. B. eine Temperaturerhdhung auf 40° C
die Entstehung sehr langer und aufgeblihter Zellen bei Essigbakterien
hervor usw.

7. Beeinflussung der Wachstumserscheinungen durch das Licht.

Wie frither erwihnt, konnen mehrere chemische Reaktionen durch
das Licht hervorgerufen werden (vgl. S.113), so dall es vollkommen
verstandlich ist, dall ein Belichtungswechsel die synthetische Tatigkeit
der lebenden Substanz, die das Wachstum bedingt, beeinfluft. Anderer-
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seits verdindert der Belichtungswechsel auch die Permeabilitit des
Protoplasmas (vgl. S. 36) und kann also die Zufuhr von Nihrstoffen in
die wachsenden Zellen beeinflussen. Man kann somit erwarten, daB die
Wachstumserscheinungen der Pflanzen, unabhingig davon, ob sie Chloro-
phyll enthalten, durch das Licht beeinflult werden kdnnen.

Fiir die griinen autotrophen Pflanzen ist das Licht aber eine
so notwendige Bedingung des Lebens, daf§ das Wachstum dieser Pflanzen
nach der Erschopfung der in den Zellen vorhandenen Nihrstoffe im
Dunkeln aufhéren muf. Die minimale Lichtmenge, welche eine griine
Pflanze erhalten mufB, um sich normal zu entwickeln, variiert je nach
der Energie der Photosynthese dieser Pflanze. WIESNER (1893—1907)
gibt die folgenden Zahlen fiir verschiedene Pflanzen an, die die mini-
male Lichtstéirke (in Teilen der Lichtstirke des Himmels) ausdriicken,
welche am Wachstumsort der Pflanze vorhanden sein muB, wenn der
letzteren eine normale Entwicklung ermdéglicht sein soll. Ist die Be-
leuchtung kleiner, so kann die Pflanze nicht mehr normal wachsen
und sich entwickeln:

Minimale Lichtstirke

Pflanzenname (in Teilen der Lichtstirke
des Himmels ausgedriickt)
Anemone (Anemone nemorosa) . . . . . .
Esche (Fraxinus excelsior) . . . . . . . 1
Lirche (Larix decidua). . . A
Loéwenzahn (Taraxacum offlcmale) e e Y
Pappel (Populus alba) . . . . . . . . . %
Eiche (Quercus pedunculata) e e o Y
Ahorn (Acer platanoides) . . . . . . . . Y.
Buche (Fagus silvatica). . . e Y
Buxbaum (Buxus semperwrens) o Y

Die photosynthetische Assimilation wird, wie wir wissen, durch Ab-
kithlung der Pflanze herabgesetzt. In Ubereinstimmung damit zeigten
die Beobachtungen von WiksNER, daB ein und dieselbe Pflanze im
kalten Klima einer groferen Beleuchtung bedarf, als im warmen. So
begniigt sich der Lowenzahn in unserem Klima mit /;: Himmelsbe-
leuchtung, wihrend er in der Arktis nur bei voller Beleuchtung vege-
tieren kann; auch bedarf der Lowenzahn im April /4, wihrend er
im Juli nur 1. erfordert.

Aber auch unabhingig von der Photosynthese kann das Licht
die Wachstumserscheinungen beeinflussen, indem es die synthetische
Titigkeit der Zelle (die Bildung osmotisch wirksamer Stoffe, die Ent-
stehung der Zellhautstoffe usw.) beschleunigen oder verlangsamen kann.
Dementsprechend kann das Licht auch das Wachstum bald beschleu-
nigen (stimulieren), bald verlangsamen (deprimieren). Wir betrachten
zundchst den stimulierenden EinfluB des Lichtes auf das Wachstum.

Einige Pflanzensamen keimen nur schwer im Dunkeln (so z. B.
die von Tabakpflanzen, Viscum album, Veronica usw.), andererseits
ist das Licht in diesem Falle nicht als eine Energiequelle fiir die
Photosynthese notwendig. Oft geniigt es, die Samen (z. B. die der
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Tabakpflanze) der Lichteinwirkung wahrend einer Stunde auszusetzen,
um ihnen die Keimung zu ermdglichen. Die Sporen von Moosen und
Farnen keimen im Dunkeln fast gar nicht. In diesem Falle 148t sich
aber die Lichtwirkung durch hohe Temperatur (32° C) und, oft durch
Nitratwirkung ersetzen.
Das Licht kann eine giinstige Wirkung auch auf das Offnen der
Knospen vieler Biume ausiiben. So entfalten sich die Knospen der
Buche an den Zweigen, die in einem dunklen Kasten
untergebracht sind, nach JosT gar nicht. Bei den Bau-
men, die Triebe in einer bestimmten Richtung hin
entsenden, entfalten sich nur die am besten beleuch-
teten Knospen, so z. B. bei der Trauerweide die obe-
ren Knospen, bei der Pappel die unteren. Bei immer-
griinen Pflanzen 6ffnen sich nur die Knospen, welche
an den peripheren Baumteilen gelegen sind.
Das Licht ist auch fiir die Bildung der Spor-
angien und Sporen einiger Pilze notwendig. Bei
Pilobolus microsporus (vgl. 8. 77, Abb. 20) ist z. B. die
Sporangiumbildung, bei dem Mistpilz Coprinus die
Sporenbildung im Dunkeln unméglich. Gewdhnlich
begiinstigt bei niedrigen Pflanzen das Licht die Bil-
dung der Vermehrungsorgane, lafit aber die Wachs-
tumsgeschwindigkeit der vege-
tativen Teile der Pflanze un-
verandert (z. B. bei Mucor ra-
cemosus, Spirogyra und Vau-
cheria), oder {ibt iiberhaupt
keine merkliche Wirkung auf
die Wachstumserscheinungen
der Pflanze aus. Auch die Bil-
dung der Bliiten von Samen-
pflanzen findet im Dunkeln
ebenso gut wie im Lichte statt.
Eine begiinstigende Wir-
kung des Lichts wird aber bei
der Blattbildung der Di-
kotyledonen und einiger Mono-
kotyledonen beobachtet. LBt
B A man diese Pflanzen sich im
Abb. 100. Kartoffelpflanzen, die im Dup. ~Dunkeln entwickeln, so neh-

keln (B) und im Lichte (4) gewachsen sind.  men ihre Blatter nicht nur
(Nach PFEFFER.) keine normale griine Fiarbung

(vgl. S.105), sondern auch keine
normale Form an. Gewéhnlich bleiben die Blatter im Dunkeln in embryo-
nalem Zustande und entwickeln sich nicht weiter. Auf Abb. 100 sind
Kartoffelpflanzen zu sehen, die sich im Dunkeln und im Lichte gebildet
haben. Die im Dunkeln gewachsene Pflanze (B) sieht vollkommen abnormal
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aus und ist, wie man gewGhnlich sagt, etioliert. Blitter fehlen beinahe
ganz, wihrend der Stengel ungewdhnlich lang ist. Aber nicht nur
eine vollstindige Dunkelheit, sondern auch ein Lichtmangel beeinflufit
schon das Aussehen der dikotylen Pflanzen, besonders derjenigen, die
unter natiirlichen Bedingungen gewshnlich an offenen, sonnigen Orten
vorkommen.

Der Lichtmangel beeinflult oft auch den anatomischen, inneren
Bau der dikotylen Pflanze. So zeigten die Versuche von StasL (1883),
daB das Palisadenparenchym der im direkten Sonnenlicht wachsenden
Blitter stets michtiger entwickelt ist, als das der im Schatten wach-
senden Blitter, wie es auf Abb. 101 zu seben ist.

Der beschriebene giinstige Einflul des Lichts auf die Wachstums-
erscheinungen der Pflanze hangt wahrscheinlich von einer giinstigen Be-
einflussung irgendwelcher chemischer Reaktionen im Inneren der Pflanze
ab. Ob diese Reaktionen synthetischen Charakter haben oder vielleicht
Zersetzungsreaktionen (z. B. enzymatische Spaltungen) darstellen, ist zur
Zeit unbekannt. Jedenfalls héingt das abnormale Aussehen der im
Dunkeln gewachsenen Pflanzen nicht von einem Nahrungsmangel in-
folge von Abwesenheit der Photo-
synthese ab; denn derselbe Versuch
gelingt mit Kartoffelkeimlingen, die
aus den Knollen hervorwachsen und
iber einen groBen Vorrat an Nihr-
stoffen verfiigen, der durch das Licht
nicht verindert werden kann (vgl
Abb. 100). .

Die Form der Pflanze wird durch dA:rbﬁS;{)e%r: ”fﬁﬁ‘;’éﬁ%"?ﬁ‘sﬂf B%fﬁ
die Kultur in einer COs-freien Atmo-  Pflanze ist im Lichte (L) undim Schat-
sphiire nicht veridndert: die Blatter ten (8) gewachsen. (Nach Durouw.)
entwickeln sich auch dann nach
GopLEWSKY (1876) im Lichte vollkommen normal. Nur violette und
ultraviolette Strahlen, die bei der Photosynthese keine Bedeutung
haben, beeinflussen die Form der Pflanze und hemmen das Etiolement,
so daB Pflangzen, die in gelben und roten Strahlen gewachsen sind, keine
normale Form besitzen, obwohl sie gut ernihrt sind (SacHs 1864).

Das Licht kann aber nicht nur eine giinstige, sondern auch eine
hemmende Wirkung auf die Wachstumserscheinungen ausiiben. Mog-
licherweise wirkt das Licht in diesem Falle auf die lebende Materie
selbst (vgl. 8. 10), weil ein zu starkes Licht stets ein Absterben ver-
ursacht. Nach PrinesaEM (1879) fiihrt Belichtung mit den durch eine
Linse kondensierten Sonnenstrahlen zunichst zum Stillstand des Wachs-
tums der Pflanze und spiter zum Absterben. Nach neuen Unter-
suchungen bewirkt starkes Licht eine Denaturierung von Eiweilkorpern,
die der Denaturierung durch Hitze #hnlich ist. Da die lebende Materie
sich aber schon bei einer recht unbedeutenden Veréinderung ihrer Ei-
weiBkorper in ihre Bestandteile zersetzt, so ist die schadliche Wirkung
des Lichts verstindlich (vgl. S.9 und 10).
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Es ist also verstindlich, daB nach STARL die im intensiven Lichte
gewachsenen Blatter kleiner sind, als die in m#B8igem Lichte gewach-
senen. Nach BONNIER (1895) haben die bei einer ununterbrochenen Be-
lichtung wachsenden Blitter einen anormalen inneren Bau, der an den
Bau der unter schwacher Belichtung wachsenden Blitter erinnert. So-
mit hat die Wirkung des Lichts auf die Wachstumserscheinungen ihr
Minimum, Optimum und Maximum, wie es auch die Temperaturwir-
kung hat (vgl. S. 211).

Einige lichtscheue Pflanzen, die in schattigen Wildern oder am
Meeresgrund vorkommen, wie z. B. Sauerklee (Oxalis acetosella), einige
Farne, braune und rote Algen u. a., haben ein besonders niedriges

Lichtmaximum. In direktes
Sonnenlicht gebracht, sistie-
ren solche Pflanzen ihr Wachs-
tum und gehen schliefllich zu-
grunde.

Besonders empfindlich fiir
intensive Belichtung sind pa-
thogene Bakterien, z. B.
Typhus-, Milzbrand-, Tuberkel-
bakterien usw., die im direk-
ten Sonnenlichte absterben.
So verliert die Mehrzahl der
Milzbrandbazillen nach halb-
stiindiger Belichtung mit di-
rekten Sonnenstrahlen die Fa-
higkeit zum Wachstum; nach
zweistiindiger Belichtung mit

Abb. 102. Schidliche Wirkung des Lichts denselben Strahlen gehen alle

auf pathogene Bakterien (Bacillus typhus). Zellen der genannten Bakte-
Die Bakterien sind nur an beschatteten ..., zugrunde. Um die t6d-

1 der Petri 1 . . . .
Stellen der etr;;%}éilfmiiwachsen (Nach liche Wirkung der direkten

Sonnenstrahlen auf pathogene
Bakterien zu demonstrieren, vermischte BUCENER Typhushakterien mit
geschmolzenem sterilem Nihragar und goB es in eine sterile Petrischale
(vgl.S.124). Nach dem Erstarren des Néhragars wurden an die untere Seite
der Schale schwarze Buchstaben geklebt und diese Seite der Schale wurde
dem direkten Sonnenlicht ausgesetzt. Einige Stunden der Belichtung
geniigten, um alle Bakterien, mit Ausnahme derer, die sich unter den
Buchstaben befanden, abzuttten. Dann entwickelten sich die nicht
getoteten Bakterien zu weilen Kolonien, so dafl im Nahragar weille
Buchstaben entstanden (vgl. Abb. 102).

Nicht nur verschiedene Pflanzen, sondern auch verschiedene Teile
ein und derselben Pflanze sind ungleich empfindlich fiir die schadliche
Lichtwirkung. So haben wir gesehen, daB das Blattwachstum der Di-
kotylen gewdhnlich nur unter der Einwirkung sehr intensiver Licht-
strahlen abgeschwicht wird. Im Gegensatz dazu nimmt die Wachs-



Beeinflussung der Wachstumserscheinungen durch das Licht. 219

tumsgeschwindigkeit des Stengels der genannten Pflanzen auch bei einer
verhiltnismiBig schwachen Belichtung ab, so daf die im Dunkeln ge-
wachsenen Pflanzen gewdhnlich einen lingeren Stengel besitzen, als
die im Lichte wachsenden (vgl. Abb. 100, 8. 216, und Abb. 103).

Abb. 103. Bohnenpflanzen, die im Lichte (rechts) und im Dunkeln (links) ge-
wachsen sind. (Nach PArLrADIN.)

Besonders auffallend ist die Wirkung des Lichtes auf den Stengel der
Pflanzen, die verkiirzte Internodien und einen sehr stark reduzierten
Stengel haben, so daB} die Blatter nur eine Rosette dicht iiber der Wurzel
bilden. Im Dunkeln wichst der
Stengel solcher Pflanzen hoch em-
por, so daf die Internodien eine
bedeutende Linge erlangen (z. B.
bei Sempervivum, vgl. Abb. 104).

Abb. 105. Rundblitterige Glockenblume

Abb.104.Wachstum vonSempervivum  (Companula rotundifolia). Ein Zweig der

assimile. In der Mitte normal, rechts im Lichte gewachsenen Pflanze war in

im Dunkeln, links im feuchten Raum  einen dunklen Kasten eingefiihrt und hat
kultiviert. (Nach BRENNER.) da runde Blitter gebildet.
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Bei Monokotylen verlangsamt das Licht das Wachstum der Blitter,
wihrend der Stengel dieser Pflanzen wenig empfindlich gegeniiber dem
Lichtwechsel ist. Es gibt aber auch monokotyle Pflanzen, deren Blitter
und Stengel auf den Lichtwechsel ebenso wie die der Dikotylen reagieren
(z. B. Tradescantia). Andererseits gibt es Dikotylen, deren Stengel
und Blitter auf den Lichtwechsel ebenso wie die von Monokotylen re-
agieren.

In den beschriebenen Fillen iibt nicht nur direktes Sonnenlicht,
sondern auch zerstreutes Licht eine hemmende Wirkung auf das
Wachstum aus. In diesen Fillen kann die Wachstumshemmung nicht
etwa durch eine denaturierende Wirkung des Lichts auf die Proto-
plasma-EiweiBkorper, sondern durch eine Permeabilitdatsvergroferung

des Protoplasmas (vgl. S. 36) erklart werden, die
die osmotische Kraft der im Zellsaft gelosten
Stoffe und daher auch den Turgordruck der wach-
senden Zellen vermindert (vgl. S. 35).

Eine merkwiirdige Reaktion auf den Be-
leuchtungswechsel zeigt die rundblattrige Glok-
kenblume (Campanula rotundifolia), die in der
Jugend nur runde an der Stengelbasis sitzende
Blatter besitzt, wahrend sie spater nur lange
lanzettformige Blatter produziert. Untersuchun-
gen von GOEBEL (1898) zeigten, daB eine solche
Verschiedenblattrigkeit (Heterophyllie)
durch Licht reguliert wird. Kultiviert man eine
wechselblattrige Glockenblume, die in starkem
Licht gewachsen ist, im geddmpften Licht, so
bilden sich wieder runde Blitter, wie es auf
Abb. 105 zu sehen ist. Die Entwicklung der letz-
teren wird also durch Licht verhindert.

Abb. 106. Bildung ober- Das Licht kann nicht nur das Stengel- bzw.
irdischer Kartoffelknol-  Bja4twachstum, sondern auch das Wurzelwachs-
len am verdunkelten . o .
Stengelteil. tum, wenn auch nicht in einem so starken Grade,
(Nach VocaTING.) hemmen. Bei den Pflanzen, die Luftwurzeln

besitzen, so z. B. bei Epheu (Hedera Helix), wird
die Entwicklung der Luftwurzeln durch Licht gehindert, so dall sie nur
auf der Schattenseite des Stengels gebildet werden.

AuBlerdem hemmt das Licht die Bildung der Knollen, welche bei
der Kartoffelpflanze bekanntlich unter der Erde an den Enden beson-
derer unterirdischer Triebe entstehen. Die Ursache der Knollenbildung
in der Erde liegt in der deprimierenden Wirkung des Lichtes. Denn
wenn man den unteren Stengelteil der Kartoffelpflanze verdunkelt,
entstehen Knollen auch oberhalb des Bodens (vgl. Abb. 106).

Bis jetzt haben wir nur von dem Endresultat der Lichtwirkung
auf das Wachstum und die Entwicklung der Pflanzen gesprochen,
ohne auf den Verlauf der Reaktion einzugehen, den man kennen muf,
um die Ursachen der stimulierenden und deprimierenden Lichtwirkung
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ndher zu bestimmen. Es ist z. B. sehr wichtig festzustellen, wie schnell
die Reaktion eintritt und ob sie im weiteren konstant bleibt.

Nach REINKE (1876) kann man die deprimierende Lichtwirkung
auf das Stengelwachstum schon nach viertelstiindiger Belichtung der
Pflanze beobachten. So wuchs das Hypokotyl der Sonnenrose in den
Versuchen des genannten Forschers auch bei einer viertelstiindlich
wechselnden Belichtung und Verdunklung im Dunkeln schneller als
im Lichte. Ebenso schnell reagieren auch die Sporangientriger des
Schimmelpilzes Mucor und die Rhizoiden von Moosen auf Belichtungs-
wechsel. Im Gegensatz dazu sind die vegetativen Zellen des genannten
Schimmelpilzes und die Pollenschlsuche der untersuchten Pflanzen solch
einem schnellen Belichtungswechsel gegeniiber unempfindlich, wie
es z. B. aus der folgenden, einer Arbeit von STAMEROFF (1897) entnom-
menen Tabelle zu ersehen ist. In ihr sind unter , D die Wachstums-
geschwindigkeit im Dunkeln und unter ,L* die im Lichte, in Teilen
des Okularmikrometers ausgedriickt, angegeben.

|
Objeks /D, L D/L|D L | DL
Sporangientréiger von Mucor ''10 ‘ 9 19587 ‘ 9,2 s 8,5 t 9,2 i 8,2
Vegetative Zellen von Mucor ‘ 7T 7 |7 TONT 0T 0T T
Lebermoos Marchantia | 6 45 62|45 62 45 ‘ 62 4
Pollenschlauch von Robinia pseuda- | | | | ‘
cacia 6 6 |6 6 6 65 6 6

In der Mehrzahl der Fille ist der Reaktionsverlauf bei der Ein-
wirkung des Beleuchtungswechsels auf das Wachstum ziemlich kompli-
ziert. So zeigten z B. Versuche von SacHS (1875), in welchen die
Pflanzen bei konstanter Temperatur und Feuchtigkeit einem tiiglichen
Beleuchtungswechsel ausgesetzt wurden, dal} die Wachstumsgeschwindig-
keit des Stengels der Dikotyledonen schon unter der Einwirkung des Mor-
genlichtes abnimmt; diese Hemmung h#lt wihrend des ganzen Tages
an, obwohl die Beleuchtungsstarke sich allméhlich verkleinert. Erst am
Abend, oft nach Sonnenuntergang, beginnt die Wachstumsgeschwindig-
keit zuzunehmen, erreicht ein Maximum schon nach Sonnenaufgang
und nimmt dann stindig ab. Die Reaktion auf einen Beleuchtungs-
wechsel tritt also nicht auf einmal, sondern nur allmihlich auf, so daf3
nur eine Summierung des Lichtreizes den Enderfolg ergibt.

Nach GopLEWSKY (1889 —1890) vermindert sich zunichst die Wachs-
tumsgeschwindigkeit des Stengels einiger Pflanzen nach einer plétz-
lichen Belichtung, nimmt dann zu und verringert sich bald wieder,
obwohl die Beleuchtung konstant bleibt. Nach BaranrTzKY (1879)
bleibt diese Geschwindigkeit auch nach dem Versetzen der Pflanze ins
Dunkle nicht konstant; sie zeigt eine Variation, die an die tégliche
Verénderung der Wachstumsgeschwindigkeit unter natiirlichen Bedin-
gungen erinnert. Diese Variation oder, wie man oft sagt, Nachwirkung,
kommt teilweise als Folge des natiirlichen téglichen Beleuchtungswechsels,
teilweise aus inneren Ursachen zustande und ist also ,autonom®
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Die beschriebenen Beobachtungen zeigen, da die Veranderungen,
welche das Licht in der lebenden Materie hervorruft, unter der Ein-
wirkung der synthetischen Titigkeit der Zelle verschwinden. Im Labo-
ratorium der Zelle spielen sich also entgegengerichtete Prozesse ab,
die einander regulieren. Der Mechanismus der Regulation ist aber zur
Zeit noch nicht erklart.

Unter natiirlichen Bedingungen wird die Wachstumsgeschwin-
digkeit nicht nur durch den taglichen Beleuchtungswechsel, sondern
gleichzeitig auch durchden Temperaturwechsel verandert, wobei beide
Einwirkungen entweder gleichlaufend oder entgegengesetzt sind. Im

Friihling nimmt z. B.
die Temperatur in der
Nacht so stark ab, dal
der Stengel einer di-
kotylen Pflanze trotz
der Dunkelheit lang-
samer als am Tage
wichst. An heiflen
Sommertagen  steigt
aber die Temperatur
am Tage beinahe bis
zum Maximum (vgl
S. 211), so daB} die
nichtliche Abkiihlung,
ghnlich wie die Ver-
dunkelung,eine Wachs-
tumsbeschleunigung
hervorruft. Diese Ver-

Abb. 107. Tagliche Periodizitit des Wachstums g.a’ltn:s; Wle(fger(ll durch
nach SacHs. (Abszissen — Stunden. Ordinaten = 1& : emon:
Wachstumsgeschwindigkeit und Temperatur.) striert, welche zwei
Kurven, eine Wachs-

tumskurve (punktierte Linie) und eine Temperaturkurve (ununterbro-
chene Linie) nach den Versuchen von SacHs wiedergibt. Im Laufe der
ersten Nacht nahm die Temperatur stark ab und die Wachstumsge-
schwindigkeit wurde infolgedessen zunichst vermindert und nahm erst
unter der Einwirkung der fortdauernden Dunkelheit allméhlich zu. Im
Laufe der zweiten wirmeren Nacht nahm die Wachstumsgeschwindig-
keit fortwihrend zu und erreichte am Morgen eine Hihe, welche die
des vorhergehenden Tages bedeutend iibertraf.

Besonders interessant ist die Summierung des Licht- und Warme-
reizes, die im Hochgebirge, z. B. in den Alpen, beobachtet wird. In-
folge eines niedrigen atmosphirischen Drucks und einer starken Wirme-
ausstrahlung nimmt die Temperatur in den Alpen in der Nacht immer
sehr stark ab (zuweilen bis zum Gefrierpunkt), so daBl das Wachstum
nur am Tage bei einer intensiven Belichtung mdglich ist. Vollkommen
verstindlich ist also, dafl viele dikotyle Pflanzen in den Alpen einen
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verkiirzten Stengel besitzen, der ihnen ein Zwergaussehen verleiht,
wahrend dieselben Pflanzen im Tieflande einen langen Stengel haben
(vgl. Abb. 108). BoNNIER (1890 —1898) ist es gelungen, alpine Formen
kiinstlich im Tiefland zu erhalten, indem er die Pflanzen einer starken
Abkiihlung wihrend der Nacht und

einer ununterbrochenen starken Be-

lichtung aussetzte.

8. Beeinflussung der Wachstums-
erscheinungen durch Feuchtigkeit.

Wie frither erwiahnt, stellt Wasser

einen notwendigen Nahrstoff dar;
denn alle Lebenserscheinungen (auch
Wachstum und Entwicklung der
Pflanze) héren ohne Wasserzufuhr
zu den Zellen auf. Das Wachstum
ist schon deshalb ohne Wasser un-
moglich, weil der osmotische Druck
in den Zellen durch Wasseraufsau-
gung bedingt wird (vgl.S.32 und 183).
Der Wassergehalt des die Pflanze um-
gebenden Raumes kann jedoch nicht
unbegrenzt steigen, ohne der Pflanze
Schaden zuzufiihren.

Wasser 16st nur eine verhaltnis-
maBig kleine Sauerstoffmenge auf?),
gso daB die Atmung der in Was-
ser getauchten Pflanzenteile stets
geschwicht ist. Infolgedessen be-
sitzen Wasserpflanzen immer Ein- Apb. 108. Betonica officinalis, rechts
richtungen, die ihnen gestatten, den in den Bergen, links im Tiefland
bei der Photosynthese entstehenden erwachsen. (Nach BONNIER.)
Sauerstoff aufzuspeichern und in der
Nacht auszuniitzen. Diese Pflanzen haben gewdhnlich sehr gut ent-
wickelte Interzellularriume, deren Volumen nach UNGER (1850) oft
70 % des gesamten Pflanzenvolumens betrigt (bei Landpflanzen nur
20 %).

Die sich in Wasser entwickelnden Wurzeln der Sumpfpflanzen und
der Pflanzen, die in Wasserkulturen gezogen werden (vgl. S. 83), leiden
ebenfalls an Sauerstoffmangel. Man mufBl daher die Nahrlésung bei der
Wasserkultur stets durch Einblasen von Luft auffrischen, worauf schon
frither hingewiesen wurde. Viele tropische Sumpf- und Kiistenpflanzen
entwickeln zu demselben Zweck Atmungswurzeln, die aus dem nassen
Boden in die Luft emporragen und den nétigen Sauerstoff aufnehmen.

1) 100 Vol. FluBwasser enthalten gewdhnlich nur 1 Vol. Saverstoff.
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Andererseits verursacht ein zu groBer Wassergehalt der Luft eine
Verminderung der Transpiration und daher auch der Erndhrung der
Pflanze mit Mineralsalzen (vgl. S. 92) und muf also zur Verlangsamung
und schlieBlich zum Stillstand des Wachstums fiihren.

Von vornherein kann man also erwarten, daBl die Einwirkung der
Feuchtigkeit auf das Wachstum ebenso wie die des Lichtes und der
Wirme ihr Minimum, Optimum und Maximum haben wird. Auch wer-
den offenbar nicht nur verschiedene Pflanzenarten, sondern auch ver-
schiedene Organe ein und derselben Pflanze, je nach ihrer inneren
Struktur, in einem ungleichen Grade fiir die Feuchtigkeit des umgeben-
den Raumes empfindlich sein.

Unter natiirlichen Bedingungen enthilt der Boden immer mehr
Wasser als die Luft. Wihrend also der Wassergehalt des Bodens fiir
die Wurzel optimal ist, kann der der Luft fiir die normale Entwicklung
der Blitter und des Stengels einer Landpflanze nicht ausreichen, oder
es kann umgekehrt der Wassergehalt des Bodens dem Maximum nahe
sein und eine Verlangsamung oder Hemmung des Wurzelwachstums
verursachen, wahrend der der Luft fiir die Entwicklung der Luftteile
der Pflanze optimal ist.

Die Untersuchungen iiber den Wasserbedarf der Pflanze zeigen,
daB bei einer verhaltnismiBig geringen Feuchtigkeit des Bodens das
Verhiltnis des Wurzelgewichtes zum Gewicht der Luftteile einer in
freier Luft gewachsenen Pflanze groBer ist als bei starker Bodenfeuch-
tigkeit, die eine Wachstumshinderung der Wurzel verursacht. So ist
nach TuckEr (1898) dieses Verhiltnis im ersteren Falle gleich 1:7.4,
wiahrend es im letzteren Falle gleich 1:16,16 ist. Besonders grof} ist
dieser Unterschied bei Krautern und Stauden, die in trockenen und
warmen Steppen und Wiisten vegetieren. Bei solchen Pflanzen iiber-
trifft die Masse des Wurzelsystems nicht selten diejenige der Luftteile.

Die feuchte Atmosphire begiinstigt das Stengel- und Blattwachs-
tum, wobei jedoch die Blattdicke gewdhnlich abnimmt. Besonders auf-
fallend ist die Wirkung der Feuchtigkeit auf das Wachstum jener
Pflanzen, die verkiirzte Internodien und nur Blitter an der Stengelbasis
besitzen, so z. B. auf Sempervivum (vgl. 8. 219). In einer feuchten At-
mosphire verlingern sich die Internodien, so dafl der Stengel hoch
wird und die Blitter sich nicht nur an der Basis, sondern an seiner
ganzen Linge entwickeln (vgl. Abb. 104). Die giinstige Wirkung der
Feuchtigkeit auf das Blattwachstum &duBert sich bei den Pflanzen
trockener Liander, deren Blatter sich teilweise in Dornen verwandeln,
in einer besseren Ausbildung der Blatter auf Kosten der Dornen.

Unter der Einwirkung der Feuchtigkeit kommt es auch zu einer
Reduktion der Haare und der Kuticula, und zu einem Sistieren der
Bliitenbildung bei Wasseriiberschu8 in der Luft und im Boden.

Die Wirkung eines erhthten Wassergehaltes der Zellen ist diesmal
eine doppelte: der Turgor und das Wachstum werden verstérkt, der Zell-
saft und die Losung der Baustoffe im Protoplasma werden aber ver-
diinnt, so daB die neuen Zellwinde nicht mehr verdickt werden kénnen
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(Haare und Dornen haben dickwandige Zellen) und die Menge der
Baustoffe, welche fiir die Bildung der Bliiten nétig sind, nicht mehr
ausreicht.

Wie frither (S. 83 und 56ff) betont wurde, wird Wasser durch
die Pflanze auf osmotischem Wege aufgenommen, wobei der Wasser-
strom dorthin gerichtet ist, wo die groBere Konzentration des Zell-
safts vorhanden ist (vgl. S. 20, 54). Die Kraft, mit welcher die Wasser-
aufnahme stattfindet, ist also dem osmotischen Druck des Zellsaftes
gleich. Enthélt aber das Bodenwasser eine grofe Menge gelGster und
osmotisch wirkender Substanzen, so wird der osmotische Druck des
Zellsafts der Pflanze durch den osmotischen Druck der Auflenldsung
teilweise oder vollkommen ins Gleichgewicht gesetzt, so dal die Wasser-
aufnahme vermindert oder vollkommen unterbrochen wird. Die Pflanze
kann also auch im nassen Boden an Wassermangel leiden.

Die Mehrzahl der Pflanzen sistiert ihr Wachstum bei einer Salz-
konzentration der Auflenldsung, die beziiglich des osmotischen Druckes
einer 1 bis 2 proz. Kochsalzldsung entspricht (vgl. S. 83). Im Gegen-
satz dazu vermdgen Salzpflanzen (vgl. S. 88) sowie einige Bakterien
und Schimmelpilze in starken, fast konzentrierten SalzlGsungen zu
wachsen, weil die Salzpflanzen und Schimmelpilze einen sehr konzen-
trierten Zellsaft und die Bakterien eine grofe Protoplasmapermeabilitit
fiir Salze besitzen, so daf der osmotische Druck durch die von auflen
eindringenden Salze ins Gleichgewicht gebracht wird. Jedenfalls mufl
der osmotische Druck in den wachsenden Zellen groBer als derjenige
der AuBenlosung sein.

Ubrigens muB man betonen, dafl ein hoher osmotischer Druck in
den Zellen durchaus nicht immer als Wachstumsfaktor aufzufassen ist;
wenn man Pflanzen (z. B. Schimmelpilze oder Bakterien), die sich in
einer konzentrierten Kulturlosung entwickelt haben, in Wasser iiber-
tragt, so sistieren sie zeitlich ihr Wachstum, trotzdem der osmotische
Druck ihres Zellsaftes zunimmt. Die Ursache der schadlichen Wirkung
des Ubertragens aus einer Salzlosung in Wasser ist darin zu suchen,
dafl das Zellvolumen dabei sehr schnell zunimmt und das Protoplasma
rasch gedehnt und mechanisch verletzt wird (vgl. S. 10). Einige Bak-
terien (z: B. Cholerabakterien und Milzbrandbakterien) sterben sogar
nach A. FISCHER (1900) beim Ubertragen aus Salzlosungen in Wasser ab.

9. Beeinflussung der Wachstumserscheinungen durch mechanische
Reize und Schwerkraft.

Bekanntlich nimmt der Hauptstengel der Pflanze eine aufrechte
Stellung, die Seitenzweige eine bestimmte schiefe Lage im umgeben-
den Raume ein. Diese Lage wird durch die Seitenzweige trotz der
Einwirkung der Schwerkraft beibehalten. Es gibt aber auch Pflanzen,
deren junge Zweige dazu zu schwach sind, die deshalb unter der Ein-
wirkung dieser Kraft herabhingen und den Pflanzen (z. B.manchen Biumen)
ein eigentiimliches Aussehen verleihen, das den Anlaf} zur Bezeichnung
»Trauerbaume* (Trauerbirke, Trauerweide) gibt. Die herabhingenden

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 15
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Zweige wachsen gewohnlich langsamer als die hochstehenden, wie iiber-
haupt alle Stengel, die man mit nach unten gerichteter Spitze heranzieht.

Der Einflu der Schwerkraft auf das Wachstum #uBert sich auch
in einer ungleichen Verdickung der verschiedenen Zweige an den
Baumen. Da die blittertragenden Seitenzweige der Biume unter der
Einwirkung der Schwerkraft nach unten gebogen sind, so ist ihre
untere Seite zusammengedriickt, die obere Seite ausgedehnt. Diese
Wirkung der Schwerkraft verindert die Titigkeit des Kambiums der
Zweige und bedingt bei Nadelbdumen eine schnellere Verdickung der
Zweige an der unteren Seite, dagegen bei Laubbdumen, wenigstens zu
Beginn der Reaktion, an der oberen.

Da die Wirkung der Schwerkraft in den beschricbenen Fallen wahr-
scheinlich rein mechanisch ist, ist es interessant zu erforschen, welchen
EinfluB der Druck oder die Dehnung der Organe auf das Wachstum
ausiiben. Die zu diesem Zwecke angestellten Versuche zeigten, daf,
wie auch zu erwarten war, eine schwache Dehnung der wachsenden
Organe in der Wachstumsrichtung ihr Wachstum beschleunigt?), wih-
rend ein zu starker Druck zur Verlangsamung und zu einem Sistieren
des Wachstums fithrt. Eine starke Dehnung, die die Zellen stark de-
formiert und das Protoplasma schidigt (vgl. S. 10), ruft dagegen eine
Wachstumshemmung hervor. Wird ein Organ wihrend einer langen
Zeit gedehnt, so kann das Streckungswachstum der Zellen beinahe
vollkommen ausbleiben (vgl. S.197), so daf3 sie klein bleiben und ihre
Winde stiarker als sonst verdicken. Die einer dauernden Dehnung
unterworfenen Stengel werden daher widerstandsfihiger und ertragen
eine viel stirkere Dehnung als zuvor.

Der ungiinstigen Wirkung eines starken Drucks auf das Wachs-
tum muB man wahrscheinlich auch die Tatsache zuschreiben, daB sich
die Seitenwurzeln nur an der konvexen Seite der gekriimmten Wurzel
bilden. Die oben beschriebene ungleiche Reaktion der Zweige der
Nadel- und Laubbsume auf die Belastung kann aber durch die depri-
mierende Wirkung der stirkeren und die stimulierende Wirkung der
schwachen Ausdehnung auf das Wachstum erklirt werden. Das Kambium
der Nadelholzer ist offenbar empfindlicher gegeniiber einer Dehnung, so
daB seine Tatigkeit an der oberen (ausgedehnten) Seite in diesem Falle
geschwicht wird, wihrend bei Laubbdumen die Dehnung der oberen
Seite noch keine deprimierende, sondern nur eine begiinstigende Wirkung
auf das Kambiumwachstum ausiibt.

10. Beeinflussung der Wachstumserscheinungen durch Nihrstoffe.

Da das Wachstum eine Folge der Stoffsynthese in den Pflanzen-
zellen darstellt, so ist eine bestimmte Konzentration der Nahrstoffe
(also der Ausgangsmaterialien fiir die Synthese und Atmung) im um-
gebenden Medium fiir das Wachstum notwendig, wenn die Pflanze
keine Vorrite dieser Stoffe in ihrem Inneren enthilt. Infolgedessen

Y) Weil die Ausdehnungskraft sich dem Turgordruck addiert.
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ruft eine jede Verminderung des Nahrstoffgehaltes des Substrats unter
ein gewisses Optimum eine Verlangsamung des Wachstums hervor.
Andererseits wirkt auch eine iibermaBige VergroBerung dieses Gehalts
ungiinstig und hemmend auf das Wachstum. Wir haben z. B. gesehen,
daB eine zu hohe Konzentration der Nahrsalze in der AuBenl6sung
(infolge ihrer osmotischen Wirkung) das Wachstum hemmt (vgl. S. 83).
Eine groBere Konzentration von Eisensalzen in der Nahrlosung ist
ebenfalls schiadlich (vgl. S. 86). Auch wissen wir, daBl gréfere Konzen-
trationen von Sauerstoff und Kohlendioxyd in der die Pflanze um-
gebenden Atmosphére schidlich sind (vgl. 8.173, 174). Aber auch in dieser
Beziehung konnen verschiedene Pflan-

zen und verschiedene Organe ein und

derselben Pflanze ungleich empfind-

lich sein.

So wird z. B. das Wachstum der
Wurzeln und Wurzelhaare durch einen
ibermiBigen Gehalt von Salpeter
(und in einigen Féllen auch von Phos-
phaten) im Boden verlangsamt, wih-
rend das Stengelwachstum dabei keine
sichtbare Verdnderung erfihrt. Infolge-
dessen ruft eine Verminderung des
Salpetergehalts oft eine Verstirkung
des Wachstums der Wurzeln und der
Wurzelhaare hervor.

Ein besonders grofer Unterschied
zwischen verschiedenen Pflanzenarten
zeigt sich beziiglich ihrer Empfindlich-
keit fiir Sauerstoff. So hért das Wachs-
tum der aeroben Pflanzen nach einer
Erniedrigung des Sauerstoffgehalts in  App,. 109, Heterophyllie beim Pfeil-
der umgebenden Atmosphére auf 0,1  kraut (Sagittaria sagittifolia). ff Luft-
bis 0,2% gewdhnlich auf; die Keim- blétter, ee Wasserblitter.
linge der Sonnenrose kionnen jedoch
auch in einer sauerstofffreien Atmosphire eine Zeitlang wachsen. Anderer-
seits wachsen anaerobe Pflanzen auch ohne Sauerstoff, weil sie die
fir ihre synthetische Tatigkeit notige Energie durch Gérung zu er-
langen vermogen.

Eine Erhthung des Sauerstoffgehalts in der Atmosphére auf 40 —50%
ruft noch keine merkliche Wachstumstinderung der aeroben Pflanzen
hervor (eine Hemmung und ein Aufhéren des Wachstums wird nur in
reinem Sauerstoff beobachtet), wihrend Buttersiurebakterien (vgl. S. 164)
ihr Wachstum schon bei einem Sauerstoffgehalt von 0,1 —0,3% sistieren.

Eine merkwiirdige Wirkung bt die Verminderung des Sauerstoff-
gehalts des Mediums auf einige Wasserpflanzen aus, die nur teilweise
von Wasser bedeckt sind. Zu solchen Pflanzen gehoren z. B. Pfeil-
kraut (Sagittaria sagittifolia), Wasserhahnenful (Ranunculus fluitans),

15*
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Zweizahn (Bidens Beckii) u. a. Diese Pflanzen sind fihig, zwei Blatt-
arten zu bilden (vgl. auch S. 219): die eine Art ist schmal bandformig
oder in eine groBle Anzahl fadenférmiger Teile zerschnitten und ent-
wickelt sich nur unter Wasser; die anderen Blitter dagegen sind breit
und ungeteilt und entwickeln sich in der Luft (vgl. Abb. 109 und 110).
Die verschiedene Blattform hiingt in diesem Fall vom Sauerstoffgehalt
des umgebenden Mediums ab: das Wasser enthélt nur eine ungentigende
Sauerstoffmenge (vgl. S. 223), so daB die untergetauchten Pflanzenteile
an Sauerstoffmangel leiden. Nach GOEBEL (1908) rufen aber alle un-
giinstigen Einfliisse die
Bildung schmaler Blit-
ter bei den erwidhnten
Pflanzen hervor.
DieWirkungdesSauer-
stoffes auf die Wachs-
tumserscheinungen
héngt nicht nur von der
Energie,welchedieSauer-
stoffatmung liefert, son-
dern auch davon ab, daf3
in der Géarung, welche
bei Sauerstoffmangel auf-
tritt, verschiedene giftige
Stoffe entstehen, die das
Wachstum hemmen.Ver-
schiedene Pflanzenarten
und sogar verschiedene
Zellen ein und derselben
Abb. 110. Heterophyllie beim Wasserhahnenfuf3 Pflanze sind aber in un-

(Ranunculus fluitans). Rechts Luftblitter, links g.leichem Grade fiir gif-
Wasserblitter. tige Stoffe empfindlich.

11. Beeinflussung der Wachstumserscheinungen durch giftige Stoffe.

Zwischen giftigen und nahrhaften Stoffen gibt es keinen prinzipiellen
Unterschied beziiglich ihrer Wirkung auf das Wachstum. Wir haben
z. B. gesehen, dafl Eisensalze, obwohl sie fiir das Pflanzenleben not-
wendig sind, in hoheren Konzentrationen giftig wirken, d. h. eine
Wachstumshemmung und schlieBllich das Absterben der Pflanze her-
vorrufen. Selbst so vortreffliche Nahrstoffe, wie Glukose und Aspa-
ragin hemmen, wie wir wissen, das Wachstum der nitrifizierenden Bak-
terien (vgl. S. 121) usw. Andererseits kénnen giftige Stoffe ebenso wie
Niahrstoffe im Stoffwechsel weiter verarbeitet werden (vgl. S. 125).

In sehr kleinen Konzentrationen sind giftige Stoffe wirkungslos, in
etwas hoherer Konzentration iiben aber einige von ihnen eine stimu-
lierende Wirkung auf das Wachstum aus. So wirken z. B. kleine Mengen
von Zink- und Mangansalzen, Chloroform, Ather beschleunigend auf
das Wachstum der Schimmelpilze. Auch veranlassen Chloroform- bzw.
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Atherdampfe ein vorzeitiges Offnen der Blumenknospen, z. B. bei Flieder,
Kirschbaum, Weide usw. So gelang es JOHANNSEN (1900) durch Chloro-
form bzw. Ather das Offnen der Blumenknospen um 1—1%/; Monate
frither hervorzurufen, als es durch einfaches Ubertragen der Pflanzen
in ein warmes Zimmer gelingt.

Da nach MoLiscH (1909) hohe Temperatur (Eintauchen der Pflanze
withrend 9—12 Stunden in Wasser von 30 —40° C) auf das Offnen der
Knospen dhnlich wie Chloroformdémpfe einwirkt, so 148t sich vermuten,
daB irgendwelche chemische Prozesse in den Zellen durch kleine Gift-
mengen beschleunigt werden. Dall die letzteren die enzymatischen
Prozesse und die Atmung beschleunigen kénnen, wurde schon friiher
erwahnt (vgl. 8.174); es ist nicht ausgeschlossen, daB auch die Wachs-
tumsforderung der Beschleunigung der erwidhnten Prozesse durch Gifte
zuzuschreiben ist.

Die friihtreibende Wirkung des Warmbades auf ruhende Winter-
knospen einheimischer Holzgewichse 1aBt sich nach BoRESCH (1924)
anndhernd durch die gleichlange Einwirkung eines Vakuums von 30° C
ersetzen. Die durch die Temperaturerhthung gesteigerte Atmung und
der Sauerstoffmangel fiihrt offenbar zum Auftreten von unvollstindig
oxydierten Stoffen, die wie Ather wirken.

Was nun die schédliche Wirkung einer héheren Konzentration von
Giften auf die Wachstumserscheinungen betrifft, so hingt diese Wir-
kung teilweise von einer chemischen Verinderung der die lebende
Materie zusammensetzenden Stoffe (EiweiBkorper und Lipoide, vgl. S.10)
durch Gifte, teilweise aber von einem koagulierenden EinfluB der letzteren
auf die kolloidalen EiweiBkorper dieser Materie ab. Alle giftigen Stoffe
sind gerade Substanzen, welche entweder mit Eiweillkérpern bzw.
Lipoiden chemisch reagieren, oder sie zur Koagulation bringen. Zu
den giftigen Stoffen gehéren z. B. Schwermetallsalze, Siuren, Laugen,
Saponin, ein Teil der Alkaloide, Blausiure, Formaldehyd, Jod usw.
Zu den letzteren miissen auch alle sogenannten Narkotika gerechnet
werden, z. B. Chloroform, Ather, Alkohol usw. Zu diesen Stoffen ge-
héren gewShnlich auch Gérungsprodukte der aeroben Pflanzen, die im
sauerstofflosen Raume in ihren Geweben gebildet werden und die, wenn
sie in héheren Konzentrationen anwesend sind, die lebende Materie
vergiften.

Da aber die Grundsubstanz der lebenden Materie eine sehr un-
bestéindige chemische Verbindung darstellt, so geniigt schon eine sehr
kleine chemische Verinderung der sie zusammensetzenden Stoffe oder
eine durch eine schwache Koagulation der EiweiSkorper verursachte
mechanische Wirkung, um diese Verbindung zum Zerfall zu bringen
und die lebende Materie abzutoten (vgl. auch S. 10). Da aber die Be-
stindigkeit dieser Verbindung bei verschiedenen Pflanzen ungleich sein
kann, so kann auch ihre Empfindlichkeit fir Gifte ungleich sein.

So entwickelt sich der Brotschimmelpilz Penicillium glaucum in
einer 21proz. Losung von Kupfervitriol, wihrend die Alge Spirogyra
ihr Wachstum in Wasser sistiert, das 0,0000001% dieses Salzes ent-
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halt (NAGELI 1874). Die Unempfindlichkeit des genannten Schimmel-
pilzes hangt aber nicht nur von einer gréferen Bestindigkeit seiner
lebenden Materie, sondern wahrscheinlich auch davon ab, daB Kupfer-
salze mit der Zellhautsubstanz dieses Pilzes eine Art Niederschlags-
membran bilden, die fiir Kupfersalze impermeabel ist. Zu den giftigsten
Stoffen gehéren Quecksilber- und Silbersalze, die das Wachstum der
am wenigsten empfindlichen Pflanzen schon bei einer Konzentration
von 0,001% hemmen, wihrend eine 0,01 — 0,1 proz. Losung dieser Salze
ein schnelles Absterben aller Pflanzen verursacht.

Um unsere Ubersicht iiber die Giftwirkungen zu schlieBen, haben
wir noch auf die Wirkung einiger in die Pflanzen eindringender Para-
siten hinzuweisen. Wir haben z. B. gesehen, dafl die Bildung von
Knéllchen bei mehreren Pflanzenarten durch Bakterien verursacht wird.
Die letzteren scheiden offenbar irgendwelche Stoffe aus, die ein ver-
stirktes Wachstum und eine Vermehrung der Wurzelzellen hervorrufen
und vielleicht zur Gruppe der Narkotika gehéren. Eine analoge Wirkung
iiben offenbar auch die von den Larven der Gallenwespen ausgeschie-
denen Stoffe aus, die die Gallenbildung verursachen. Mit der Bezeich-
nung ,Gallen“ benennt man verschieden geformte Geschwiilste, die sich
an den Blattern mehrerer Pflanzenarten (gewOhnlich an Stauden und
Biaumen, z. B. an den Blittern der Eiche, Erle, Buche, Rose usw.)
bilden und die in ihrem Inneren die Larven beherbergen, welche sich
aus den durch die Wespe in die Blattnerven abgelegten Eier entwickelt
haben.

Parasitische Pilze (vgl. S. 129) rufen oft die Bildung neuer Vegeta-
tionspunkte in den von ihnen befallenen Geweben des Wirtes hervor,
so daB stark verzweigte Triebe entstehen, die unter dem Namen ,,Hexen-
besen“ bekannt sind. Unter der Einwirkung der Parasiten kdnnen
sich sogar Organe bilden, die bei normalen Pflanzen fehlen; so ent-
stehen z. B. Staubblitter in weiblichen Bliiten zweihdusiger Pflanzen usw.
Man kann kaum daran zweifeln, da alle diese stimulierenden Ein-
wirkungen auf das Wachstum und die Vermehrung der Zellen durch
irgendwelche Stoffe ausgeiibt werden, die von den Parasiten ausgeschieden
werden.

12. Die Korrelation.

Wie frither betont wurde, werden die Wachstumserscheinungen der
mehrzelligen Pflanzen durch das Wachstum und die Vermehrung der sie
zusammensetzenden Zellen bedingt. Diese beiden Prozesse entstehen
als Folgen synthetischer chemischer Reaktionen in den Zellen, die
durch verschiedene Eingriffe modifiziert (beschleunigt oder verlangsamt)
werden konnen, wie in den vorhergehenden Kapiteln auseinandergesetzt
wurde.

Fiir einzelne Zellen, Gewebe und Organe stellen die iibrigen Teile
der Pflanze offenbar ein einziges Auflenmnedium oder wenigstens ein
Teil desselben dar. Somit kann eine unter konstanten AuBenbedin-
gungen stattfindende Verinderung des Wachstums und der Vermehrung
der Zellen durch eine Einwirkung der iibrigen Teile der Pflanze her-
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vorgerufen werden. Um also die Wachstumserscheinungen der mehr-
zelligen Pflanzen vom Standpunkt der Chemie und der Physik aus

erkliren zu konnen, haben wir vor allem fegtzustellen, Inwlawelt das
Wachstum und die Vermehrung einzelner Zellen dieser Pflanzen von
ihren iibrigen Teilen abhingig ist.

Zur Erforschung der physiologischen Abh#ngigkeit einzelner Teile
der Pflanze von den iibrigen Teilen oder der sogenannten Korrelation
verschiedener Pflanzenteile verwendet man zur Zeit zwei Methoden.
Die eine Methode besteht in der Entfernung bestimmter Pflanzenteile
und der Beobachtung der Reaktion der Pflanze auf diese Verstiimmelung.
Die andere besteht aus einer Transplantation, d. h. einem Ubertragen
der abgeschnittenen Pflanzenteile auf eine andere Pflanze und aus der
Beobachtung der Wachstumserscheinungen, die an dieser Pflanze nach
ihrer Verwachsung mit den iibertragenen Fremdteilen auftreten. Wir
betrachten zunichst die erste Methode.

13. Die Erforschung der Korrelation mittels der Methode
der Entfernung der Organe.

Zerschneidet man, wie frither erwiahnt, die einfachsten mehrzelligen
Pflanzen, deren Zellen physiologisch gleichartig sind (vgl. S. 191), in
Stiicke oder sogar in einzelne Zellen, so ruft dies keine merkliche
Veréanderung der Wachstumserscheinungen hervor. Wir schliefen daraus,
dal die Korrelation der einzelnen Teile bei solchen Pflanzen fehlt.
Ein ganz anderes Resultat erhilt man aber, wenn man eine Pflanze,
die Spitzenwachstum besitzt, in Stiicke zerschneidet. So ruft z. B.
das Abschneiden der Spitzenzelle der Alge Cladophora (vgl. S. 191)
ein schnelles Wachstum und eine Vermehrung der der Schnittstelle
am nichsten gelegenen Zelle, d. h. der Segmentzelle hervor, die vorher
nur eine schwache Fihigkeit zum Wachstum gezeigt hat und die
jetzt die Funktion der Spitzenzelle iibernimmt (MagNUs 1873). Zer-
schneidet man aber den Algenkérper in Stiicke, so bilden die den
Schnittstellen am nichsten liegenden Zellen Seitenzweige, die sich in
Spitzen- bzw. Rhizoidzellen verwandeln, von denen die letzteren zur
Befestigung der entstehenden jungen Pflainzchen dienen. Merkwiirdig
ist, daBl das Rhizoid sich an dem Ende des Stiickes entwickelt, das
in der unversehrten Pflanze den Basalteilen niher war, wihrend die
Spitzenzelle stets am entgegengesetzten Ende des Stiickes entsteht.
Diese Erscheinung wird gewdhnlich als Polaritét bezeichnet: jedes
Algenstiick besitzt zwei Pole, einen apikalen und einen basalen, die
den Polen der unversehrten Pflanze entsprechen (MIEHE 1905).

Die Befreiung einer Cladophorazelle vom Einfluf ihrer Nachbar-
zellen fiilhrt also zu einem verstirkten Wachstum und zu einer Ver-
mehrung dieser Zelle; der Algenkdrper wird demnach aus jedem Stiick
der Alge wieder hergestellt, oder, wie man zu sagen pflegt, regeneriert.
Nach KiLEBs (1900) wird die gleiche Erscheinung auch nach dem Zer-
schneiden der Schimmelvpilzkérner beobachtet.
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Nach dem Abschneiden von Thallusstiicken an braunen und roten
Algen beginnen die der Schnittfliche am nichsten liegenden Zellen zu
wachsen und sich zu vermehren. Eine oder einige der neu entstandenen
Zellen tbernehmen die Funktion der Spitzenzelle und bilden neue
Vegetationspunkte. Die Herstellung des ganzen Pflanzenkdrpers ist bei
einigen Meeresalgen und Lebermoosen aus einer einzigen Zelle moglich,
wenn sie von dem hemmenden Einflu der Nachbarzellen befreit ist.

Eine analoge Erscheinung wird auch bei Samenpflanzen beobachtet:
schneidet man einen Teil ihres Vegetationskegels ab, so beginnen die
Zellen des iibrigen Teils sich schnell zu vermehren, und stellen bald
den Vegetationspunkt vollkommen wieder her. Dieser Versuch gelingt an
den Wurzeln am besten, vorausgesetzt, daBl der Schnitt in einem Ab-
stand von der Wurzelspitze, der nicht groSer als /s mm ist, gemacht wird.

Nach Entfernung ausgewachsener Pflanzenteile sterben die an die
Schnittfliche grenzenden Parenchymzellen gewéhnlich ab; die néchst-
liegenden Zellen gehen aber in einen tétigen Zustand iiber. Im ein-
fachsten Falle entstehen in ihnen Querwinde, die sich parallel der
Schnittfliche lagern. Die neu entstehenden Zellen sterben ihrerseits ab,
so daB ein totes Gewebe gebildet wird, das die Schnittfliche bedeckt
und die inneren lebenden Pflanzenteile vor einer direkten Beriihrung
mit der AuBlenluft und vor dem Eindringen von Parasiten schiitzt.

In komplizierteren Fillen beginnen die nahe der Schnittfliche
liegenden Zellen energisch zu wachsen und sich zu vermehren, so daf3
sich ein Gewebe von unregelmaBiger Form bildet, das aus groflen
diinnwandigen Zellen besteht und die Schnittfliche vollkommen be-
deckt, wobei die duBleren Zellen des Gewebes spiter den Charakter
von Korkzellen oder seltener von Epidermiszellen (bei Palmenblittern)
annehmen kénnen. Das entstehende Gewebe wird gewGhnlich als Kallus
oder Wundgewebe bezeichnet.

Unter giinstigen Bedingungen (d. h. bei Uberschu von Feuchtigkeit,
bei passender Temperatur u. a.) konnen neue Vegetationspunkte
im Callus angelegt werden, die sich zu Stengeln und Wurzeln ent-
wickeln. Diese Eigentiimlichkeit des Wundgewebes wird in grofiem
Mafistabe in der Gartnerei ausgeniitzt, wenn man z. B. die Zierpflanzen
durch Stecklinge vermehrt. Ubrigens sind manche Pflanzen (z. B. Buche
und Fichte) nicht fahig, neue Vegetationspunkte im Kallus zu bilden
und nur bei wenigen Pflanzen (z. B. Taraxacum und Ipecacuanha) wird
die Bildung der Vegetationspunkte in dem an der Wurzel entstehenden
Kallus beobachtet, wihrend der Blattkallus nur bei Begonia Wurzeln
und Stengel bilden kann.

Die Entfernung eines bedeutenden Teils der Pflanze veranlaBt oft
nicht nur die in der Niahe der Schnittfliche gelegenen Zellen, sondern
auch die fern von ihr liegenden zum Wachstum und zur Vermehrung.
So werden z. B. nach dem Abschneiden des Stengelgipfels die der
Schnittstelle nahe liegenden ruhenden Knospen titig, indem sie neue
Triebe bilden. Das Abschneiden der Blitter und einiger Knospen ruft
das Offnen der an der Pflanze gebliebenen Knospen hervor.
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Die Entfernung des grofiten Teiles des Stengels mit allen ruhen-
den Knospen (z. B. das Abhauen eines Baumes) ruft vielfach die Ent-
stehung neuer Vegetationspunkte an der Grenze des Stengels und der
Wurzel oder in der Wurzel selbst hervor, so daB der Stumpf oft sehr
zahlreiche SchoBlinge bildet. Die Entfernung aller Knospen bei Begonia,
verursacht die Entstehung neuer Vegetationspunkte in den Blittern
dieser Pflanze usw.

In allen beschriebenen Fillen iibernehmen die neu entstehenden
Organe die Funktion der entfernten Pflanzenteile. Es sind aber einige
Falle bekannt, in welchen die Entfernung der Organe zu keiner Re-
generation filhrt und in denen die Funktionen der entfernten Teile
von vorhandenen Organen iibernommen werden.

So fiihrt z. B. die Entfer-
nung der Blétter einer sich off-
nenden Gipfelknospe zur Uber-

Abb. 112. Stachys tuberifera. Ver-

Abb. 111. Verwandlung gewohnlicher wandlung eines blattertragenden
Knospen in Xartoffelknollen. (Nach Triebes in ein Luftrhizom. (Nach
VécHTING.) VO6CHTING.)

nahme der assimilierenden Funktion durch den Stengel. Die an seiner
Oberfliche gelegenen Zellen wachsen in einer zur Oberfliche senk-
rechten Richtung hervor und bilden eine grofie Menge von Chloro-
plasten, so dafi an der Stengeloberfliiche ein richtiges Assimilations-
gewebe entsteht, das lebhaft an das der Blitter erinnert (BOIRIVANT
1897). Findet die Entfernung der Blitter zur Zeit der Entwicklung der
Deckschuppen der Knospen statt, so verwandeln sich die Schuppen in
gewohnliche Blatter (GOEBEL 1880).

Das Abschneiden des Stengels der krautartigen Pflanzen, die Rhi-
zome oder Knollen bilden (z. B. der Kartoffelpflanze), fiihrt zu einem Her-
vorwachsen der genannten unterirdischen Stengelteile aus dem Boden
in die Luft und zur Bildung von Blittern an ihnen. Umgekehrt ruft
die Entfernung der Wachstumspunkte an den unterirdischen Stengel-
teilen die Entwicklung von Rhizomen und Knollen an den Luft-
teilen des Stengels hervor.
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VOcHTING (1887 —1900), dem wir zahlreiche Versuche in der er-
wahnten Richtung verdanken, entfernte alle ruhenden Knospen am
unteren Teile eines abgeschnittenen Zweiges der Kartoffelpflanze und
pflanzte ihn in die Erde ein. Der Zweig bewurzelte sich, konnte aber
keine unterirdischen Triebe und Knollen bilden, weil alle unteren
Knospen entfernt worden waren. Im Gegensatz dazu verwandelten
sich die Knospen der oberen Teile der Pflanze in Knollen (vgl. Abb. 111),
Ein analoger Versuch an Stachys tuberifera filhrte zur Anhéufung der
Reservestoffe (Stiarke und Eiweifkorper) in den Lufttrieben der Pflanze,
die infolgedessen die Form und Funktion der Rhizome iibernahmen
(vgl. Abb. 112).

Bei der Beschreibung der Wachstumserscheinungen, die durch Ent-
fernung verschiedener Organe hervorgerufen werden, soll darauf auf-
merksam gemacht werden, dal auch in diesem Falle, wie bei Clado-
phora (vgl. 8. 231), Polaritétserscheinungen beobachtet werden. Die
Stengel- bzw. Wurzelstiicke, in einen feuchten Raum oder Boden ge-
bracht, bilden neue Triebe stets an ihrem apikalen Ende und Wurzeln
am basalen Ende.

In allen beschriebenen Versuchen verursacht die Entfernung irgend-
eines Teils einer mehrzelligen Pflanze vor allem ein verstirktes Wachs-
tum und eine Vermehrung der Zellen, die in der Nihe der Schnitt-
stelle, und nicht selten auch der, die fern von ihr gelegen sind. Diese
Erscheinung stellt aber keine Reaktion der Pflanze auf die Verwundung
dar, weil eine starke Verwundung, z. B. tiefe lings verlaufende Ein-
schnitte in den Stengel noch keine Bildung von Kallus hervorruft.
Das verstirkte Wachstum und die Vermehrung der Zellen nach der
Entfernung eines Teils der Pflanze stellt also eine Reaktion auf die
Entfernung dieses Teils dar; mit anderen Worten: das Wachstum und
die Vermehrung zahlreicher Zellen der Pflanze war durch den Einflufl
der jetzt entfernten Teile gehemmt und nur nach Befreiung der Zellen
von diesem Einfluf erlangen sie aufs neue die Fihigkeit, zu wachsen
und sich zu vermehren. Wo liegt aber die Ursache einer solchen
Hemmung der Wachstumserscheinungen ?

Wie in den vorhergehenden Kapiteln auseinandergesetzt wurde,
kann das Wachstum und die Vermehrung der Zellen durch eine zu
hohe Temperatur, eine zu starke Beleuchtung, durch eine mechanische
Einwirkung, durch einen Mangel an Nihrstoffen (inklusive Sauerstoff)
und durch verschiedene chemische Stoffe verursacht werden. Unter
den aufgezihlten Eingriffen haben die zwei ersten keine Bedeutung
fiir die Erklérung einer Wachstumshemmung durch den gegenseitigen
Einflu der Zellen, weil die Temperatur und Beleuchtung der Zellen ge-
wohnlich nicht geéindert werden. Auch kann Sauerstoffmangel oder
mechanischer Druck nicht die Ursache der Wachstumshemmung in
unserem Falle sein, weil, wie erwdahnt, durch die Entfernung des Stengel-
gipfels Knospen zum Wachstum veranlaBt werden.

Man kann also vermuten, dafl die Wachstumshemmung ent-
weder durch Mangel an Nihrstoffen, der durch eine Konkurrenz
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der entfernten Pflanzenteile verursacht wurde, oder durch irgendwelche
chemische Stoffe, die von den entfernten Pflanzenteilen ausge-
schieden waren, hervorgerufen wird. Die erstere Erklirung wurde von
GOEBEL (1908) und KLEBs (1913), die letztere von ERRERA (1905) ver-
teidigt. Beide Erklarungen lassen jedoch einige Einwinde zu.

Wir haben z. B. gesehen (vgl. S.231), daB das Abschneiden der Spitzen-
zellen bei Cladophora und Schimmelpilzen zu einem verstirkten Wachs-
tum der Nachbarzelle fihrt, trotzdem ihre Ernadhrung von der Spitzen-
zelle unabhingig war, so dal von einer gegenseitigen Konkurrenz dieser
zwei Zellen kaum die Rede sein kann. Andererseits gelingt die Wachs-
tumserregung der ruhenden Knospen nicht nur durch das Abschnei-
den, sondern auch durch das Eingipsen der Stengelspitze oder durch
das Einbringen derselben in eine sauerstoffreie Atmosphire, durch
das ihr Wachstum gehemmt wird. HEs ist also sehr wahrscheinlich,
daBl unter natiirlichen Bedingungen die beiden erwihnten Ursachen
tatig sind.

Wie erwihnt, iibernehmen die neu entstehenden oder schon vor-
handenen Organe der Pflanze die Funktion der Organe, die enfernt
wurden ; mit anderen Worten: es wird eine Wachstumserregung in einer
bestimmten Richtung hervorgerufen. AuBerdem wird bei der Herstel-
lung des Pflanzenkdrpers eine Polaritét beobachtet (vgl. S. 231, 234).
Diese beiden Tatsachen bediirfen nun einer Erklirung.

Um die Méglichkeit einer Wachstumserregung in einer bestimm-
ten Richtung zu erkliren, nahm Sacus (1880 —81) an, daB die Blitter
auBer Kohlenhydraten noch besondere Stoffe produzieren, die auf das
Wachstum bestimmter Gewebe und Organe stimulierend einwirken.
Nach SacHs verbreiten sich diese Stoffe durch den ganzen Pflanzen-
korper, und wo sie sich anhdufen, soll ein Organ oder ein Gewebe
entstehen, das die den Stoffen entsprechenden Eigenschaften besitzt.
So vermutet SACHS die Anwesenheit eines besonderen Stoffes in der
Pflanze, der die Entwicklung der Wurzeln hervorruft, eines besonderen,
die Bliitenentwicklung veranlassenden Stoffes usw. Die Ursache der
Entwicklung eines neuen Organs (nach der Entfernung des alten) mit
gleichen Funktionen liegt nach SacHs darin, daB in der Pflanze die
Konzentration des Stoffes, der die Entwicklung des entfernten Organs
veranlaBt hatte, steigt, weil die Organe die sie zur Entwicklung ver-
anlassenden Stoffe verbrauchen und weil die Produktion des spezifischen
Stoffes auch nach der Entfernung eines Pflanzenteiles nicht aufhort.

Nach SacHs soll die Pflanze erst dann zu bliihen anfangen, wenn
gich in ihrem Korper der Stoff angehiuft hat, der die Entwicklung
der Bliiten veranlaBt. In der Tat erhielt SacHS eine junge gut be-
blatterte Begoniapflanze, die im November zu blithen anfing, als er
zu seinen Versuchen Begoniastecklinge verwendet hatte, die im Mai
gemacht worden waren; in dieser Zeit kann die genannte Pflanze noch
keine Bliiten bilden. Waren dagegen Stecklinge verwendet worden, die
im Juli der Pflanze entnommen worden waren, in welcher Zeit die Pflanze
gewdhnlich zu bliihen anfingt, so wurde eine junge Pflanze mit wenig
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entwickelten vegetativen Teilen (d. h. Stengeln und Bléttern) erhalten,
die aber schon im September zu blithen begann.

In Ubereinstimmung mit der Hypothese von Sacus befinden sich
auch die Beobachtungen von VOCHTING und GOEBEL (1884 und 1895),
die eine Wachstumshemmung vegetativer Pflanzenteile unter den Auflen-
bedingungen fanden, die die Bildung der Kurztriebe und Bliiten be-
giinstigen.

Die Polaritat der Pflanzenorgane wird durch die Hypothese von
SacHs ebenfalls erklart. Die wurzelbildenden Stoffe miissen in
den unteren Teilen der Pflanze offenbar in einer grofleren Menge vor-
handen sein als in den oberen. Wirken aber irgendwelche die Wurzel-
bildung begiinstigenden Faktoren (z. B. Verdunklung, gréBere Feuchtig-
keit, Schwerkraft usw., vgl. S. 220) auf das morphologisch obere Ende
eines abgeschnittenen Stengelstiickes, so kann nach K1EBs (1903, 1913)
die Polaritat der Mehrzahl der Pflanzen aufgehoben werden, weil
die wurzelbildenden Stoffe offenbar in allen Teilen der Pflanze an-
wesend sind und ihre Wirkung in diesem Falle sich mit der Wirkung
der AuBleneinfliisse addiert.

Als Sacas seine Hypothese beziiglich der spezifischen organbildenden
Stoffe aussprach, wurde ihr mit MiBtrauen begegnet. Seit jener Zeit
wurden aber im Tierkérper analoge spezifisch wirkende Stoffe, die so-
genannten Hormone, entdeckt, so daB auch die Anwesenheit solcher
Kérper im Pflanzenkorper zur Zeit sehr wahrscheinlich ist. In den
Pflanzen wurden auBerdem noch Substanzen entdeckt, die die Atmung
und die Wachstumserscheinungen der Zellen beschleunigen kénnen und
die als Vitamine bezeichnet werden. Es sind krystallisierbare organische
Korper, die ein nicht zu langes Kochen in Wasser ertragen und sich
somit von Enzymen unterscheiden. Neuerdings nahm HABERLANDT
(1922) an, daB in lebenden Pflanzenzellen Hormone gebildet werden,
die die Zellteilung verursachen. Nach dem Absterben sollen sich aus
den Zellen #hnliche Hormone (Wundhormone) ausscheiden, so daB
der Zellsaft der abgestorbenen Zellen eine stimulierende Wirkung auf
die Vermehrung der angrenzenden Zellen ausiibt. Die Wundhormone
HABERLANDTS sind wahrscheinlich mit den Vitaminen identisch.

14. Transplantationsversuche.

Die Resultate der im Kap. 13 beschriebenen Versuche zeigen, dal
einzelne Teile des Pflanzenkérpers sich in einem physiologischen Zu-
sammenhange befinden. Es wiire also interessant, diese Resultate auch
durch Transplantationsversuche zu priifen. Wir betrachten zunichst
die Ergebnisse der Pflanzenveredelung.

Die Moglichkeit der Verwachsung der Teile ein und derselben oder
verschiedener Pflanzen wird bekanntlich seit langem in der Gértnerei
zur Veredelung der Obstbdume und der Zierpflanzen verwendet. Man
gebraucht gewothnlich zwei Methoden der Veredelung.

Die eine Methode ist das sogenannte Okulieren. Man schneidet
eine Knospe mit einem Stiickchen Rinde der Pflanze (Auge) ab und
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schiebt es unter die Rinde der Unterlage (T-formig geschnitten, das
Kambium darf dabei nicht beschadigt werden), dann bindet man es
mit Fiden an die Unterlage und dichtet die Rénder des Rindenstiick-
chens und des Schnittes z. B. mit Lehm ab. Nach einigen Tagen verwéachst
das Kambium der Unterlage mit dem des transplantierten Rindenstiick-
chens; wenn alle Knospen der Unterlage vorher entfernt waren, offnet
sich die transplantierte Knospe und wichst zu einem Triebe aus.

Bei Verwendung der anderen Methode (Pfropfung) spaltet man
das Ende des nach dem Abschneiden des Gipfels zuriickbleibenden
Stengelteils der Unterlage und setzt in den Spalt ein am unteren
Ende keilformig zugespitztes Reis der Edelpflanze ein. Das Reis wird
an die Unterlage gebunden und mit Lehm gedichtet. An der Schnitt-
fliche beider Pflanzen bildet sich bald Kallus, der zu einem einheit-
lichen Gewebe verwichst. Spiter verwachsen auch die Leitungsbahnen
beider Pflanzen.

Die Verwachsung gelingt nur dann, wenn beide Pflanzen ein
und derselben Species oder systematisch nahe stehenden Gattungen
angehoren; iibrigens verwachsen die Pflanzen ein und derselben Gattung
oft nicht besser als die Pflanzen verschiedener Gattungen ein und der-
selben Familie. So verwichst der Birnbaum (Pyrus communis) nur
schwierig mit dem Apfelbaum (Pyrus malus), wihrend er mit der Cy-
donie (Cydonia vulgaris) vortrefflich verwichst. Die Verwachsung ist
wahrscheinlich nur im Falle eines &hnlichen anatomischen Baues und
einer #hnlichen chemischen Zusammensetzung der Pflanzen moglich.

Nach der Verwachsung der Pflanzen wird nur eine sehr unbe-
deutende gegenseitige Beeinflussung beobachtet, die sich z. B.
darin #uBert, daB der Stengel der eingepfropften Pflanze sich in einigen
Fillen besser entwickelt als die unversehrten Pflanzen derselben Species,
in einigen Fillen dagegen schlechter. Gleichzeitig varijert auch die
Menge der Bliiten, aber im entgegengesetzten Sinne: je besser sich
die vegetativen Teile der Pflanze entwickeln, desto geringer ist die
Anzahl der Bliiten (vgl. auch 8. 236).

Die ungleiche Entwicklung des Stammes und der Blétter der
implantierten Pflanze zeigt eine Beziehung zu Eigentiimlichkeiten des
Wurzelsystems der Unterlage. Je schwicher es entwickelt ist, desto
schlechter wichst die implantierte Pflanze und umgekehrt. So wachsen
z. B. die vegetativen Teile des Birnbaums nach Transplantation auf Cy-
donia, deren Wurzelsystem schwach entwickelt ist, bedeutend schlechter
als vor der Transplantation. Die angegebene Beziehung ist vollkommen
verstéindlich, weil das schwach entwickelte Wurzelsystem nur eine un-
geniigende Menge von Wasser und N#hrsalzen der implantierten Pflanze
zufiihren kann.

Was nun die morphologischen Eigentiimlichkeiten betrifft, so werden
sie von beiden Pflanzen vollkommen beibehalten; so wird z. B. nach
der Pfropfung keine einzige Verinderung der Blatt-, Bliiten- oder Frucht-
form beobachtet. Auch physiologische Eigenschaften bleiben gewdhnlich
unverdndert. So bildet z. B. der Stengelstumpf der Kartoffelpflanze,
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in den eine Daturapflanze gepfropft ist, Knollen, die mit Stirke gefiillt sind,
obwohl Datura keine Knollen zu bilden vermag.

Nur in einigen Fillen gelang es, eine schwache Verdnderung
physiologischer Eigentiimlichkeiten unter der Einwirkung der Pfropfung
nachzuweisen. So kann sich z. B. der Geschmack und die Farbe
der Friichte von Obstbaumen nach der Pfropfung veréindern. Auch
wurde Anthocyanbildung in den griinen Stengeln der Kartoffelpflanze
beobachtet, in die ein Trieb einer Kartoffelsorte mit rotem Stengel
gepfropft war. In den erwihnten Fallen verbreiten sich offenbar die
Stoffe, die als Material zur Anthocyanbildung dienen, von einer Pflanze
in die andere.

Aus den angefilhrten Angaben folgt, daB die Stoffe, welche die
morphologischen und die Mehrzahl der physiologischen Merkmale einer
Pflanzenspecies bedingen, in lebenden Zellen zur Diffusion nicht fihig
und im Zellinneren eingeschlossen sind. Die verschiedenartigen erb-
lichen Eigentiimlichkeiten der Pflanze werden wahrscheinlich durch
eine verschiedene chemische Zusammensetzung der lebenden Materie
bei verschiedenen Pflanzenarten bedingt (vgl. S. 100), die méoglicherweise
ungleiche und durch das lebende Protoplasma nicht diffundierende
Hormone bilden. Dal die morphologischen Eigentimlichkeiten der
Pflanze durch die in den Zellen eingeschlossenen, nach auBen nicht dif-
fundierenden Substanzen verursacht werden, beweisen auch die Ver-
suchsergebnisse WINKLERs (1907 —1911).

Der oben betonten Tatsache, daB3 die miteinander verwachsenen
Pflanzen ihre morphologischen Eigentiimlichkeiten beibehalten, wider-
sprach die vom Gértner ApaM (1826) beschriebene Bildung eines
Bastardes von zwei Arten des GeiBklees oder Goldregens (Cytisus la-
burnum und Cytisus purpureus) nach der Verwachsung beider Pflanzen.
Nach den Angaben ApAMS erschien der erwihnte Bastard als ein Trieb,
der sich an der Verwachsungsstelle der Pflanze bildete. Die Wieder-
holung des Versuches ADaMS hatte aber keinen Erfolg. Um die Sache
klarzulegen, nahm WINKLER eine massenhafte Implantation von
Tomate (Solanum lycopersicum) in schwarzen Nachtschatten (Solanum
nigrum) vor. Nach der Verwachsung beider Pflanzen wurde die obere
Pflanze in der Niahe der Verwachsungsstelle abgeschnitten; es bildeten
sich neue Vegetationspunkte an der Schnittstelle und spiter wuchsen neue
Triebe hervor. Unter Hunderten auf diesem Wege erhaltenen Pflanzen
trugen nur einige von ihnen Triebe, die morphologische Merkmale beider
Stammpflanzen (Solanum lycopersicum und Solanum nigrum) besaBen.
Solanum nigrum hat bekanntlich breite ganzrandige Blitter von ellip-
tischer Form und schwarze, kleine Friichte, wihrend Solanum lyco-
persicum gefiederte Blitter mit feingezackten Bldttchen und grofle
rote Friichte besitzt. Unter den von WINKLER erhaltenen Bastar-
den hatten die einen rote, kleine Friichte und gefiedert-gezackte
Blitter, die anderen schwarze Friichte und gezackte Blitter, die dritten
schwarze groBere (als bei S. nigrum) Friichte und einfache gezackte
Blatter usw.
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Spiter zeigte WINKLER, da die von ihm erhaltenen’ und als
,Chiméaren“ bezeichneten Bastarde in der Weise entstanden waren,
daB sich die Vegetationspunkte gerade an der Grenze zwischen den
beiden verwachsenen Pflanzen gebildet hatten. Da an dieser Stelle
die Gewebe beider Pflanzen ineinander gewachsen waren, so bestanden
die Vegetationspunkte und die aus ihnen gebildeten Triebe aus Zellen
beider Pflanzen, so daB bei einigen Bastarden die Oberfliche des Vege-
tationspunktes mit einer oder zwei Schichten der Zellen von Solanum
nigrum bedeckt war und ihr Inneres aus den Zellen von Solanum
lycopersicum bestand, wihrend bei anderen Bastarden die Oberfliche
des Vegetationspunktes von Zellen der letzteren Pflanze bedeckt war.
WINKLER bewies dies mit Hilfe der Auszihlung der Chromosomen in
den sich teilenden Zellen der Vegetationspunkte. Thre Anzahl ist bei
den genannten Pflanzen verschieden und sie war auch in den Zellen
der Vegetationspunkte verschieden. Die Chimdren hatten also nur des-
halb die Eigenschaften beider Pflanzenarten, weil sie Zellen besaBen,
die die lebende Materie beider Arten enthielten. Die Diffusion der
diese Eigenschaften verursachenden Stoffe aus einer Pflanze in die
andere ist aber unmdglich.

Unter den wenigen Versuchen, die speziell zur Feststellung einer
Korrelation der Pflanzenteile mittels der Transplantationsmethode an-
gestellt wurden, wiren zuerst die Versuche von KNigHT (1806) zu er-
wihnen, in denen ein beblitterter Zweig der Weinrebe in den Blattstiel
derselben Pflanze implantiert war. Nach der Verwachsung nahm der
Blattstiel stark an Dicke zu und bildete neue Leitungsbahnen, so da
die verstéirkte Transpiration durch eine verstirkte Wasserzufuhr gedeckt
werden konnte. Die verstirkte Transpiration war wahrscheinlich auch
die Ursache des verstirkten Wachstums, weil sie die Ernahrung des
Blattstiels mit Salzen (und vielleicht mit organischen Stoffen, vgl.
S. 92 und 144) vergroBerte.

Ein interessanter Versuch zur Erklirung der Korrelationserschei-
nungen wurde von VOCHTING (1892) gemacht, der die Knospen vom
unteren Teile eines Bliitenschaftes der Riibe in ihre Wurzel verpflanzte.
Gehorte die letztere einer im Jahre des Versuchs ausgewachsenen
Pflanze, die noch keine Neigung zum Bliihen hatte, an, so entwickelte
sich aus den Knospen ein beblitterter Trieb. Gehorte die Wurzel aber
einer im vorigen Jahre ausgewachsenen Pflanze, die zum Blithen bereit
war, 80 entwickelte sich aus der Knospe ein mit reichen Bliiten be-
deckter Bliitenschaft. Wurden aber die Knospen am Bliitenschaft be-
lassen, so gingen sie im Herbst zugrunde, ohne sich zu Gffnen.

Die Transplantation veranlaBte also die Bliitenknospen, sich zu 6ffnen
und je nach den inneren Wachstumsbedingungen bald Blitter, bald
Bliiten zu bilden. Dieses Resultat bestitigt also die friiher erwihnte
Hypothese beziiglich der Ursachen der Korrelation. Die Bliitenknospen
waren durch das Okulieren zunichst von der Konkurrenz der Bliiten
und auch von dem durch sie ausgeschiedenen Hemmungsstoffe befreit
und erhielten auerdem eine reichliche Nahrung in der Wurzel, so da8
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sie zu wachsen begannen. Gleichzeitig riefen aber spezifisch wirkende
in der Wurzel anwesende Stoffe (Hormone) je nach ihren Eigenschaften
die Bildung entweder von Blittern oder von Bliiten hervor.

15. Ursachen der Wachstumserscheinungen der mehrzelligen Pflanzen.

Aus den zwei letzten Kapiteln wissen wir, daBl jene Wachstums-
erscheinungen der Pflanze, die ihr einen bestimmten morphologischen
Charakter verleihen, zweifellos von besonderen inneren Verh#ltnissen
der Pflanze abhiingig sind. Das Gesagte bezieht sich auch auf die
Mehrzahl der physiologischen Eigenschaften der Pflanze: sie behilt
ihre erblichen Eigentiimlichkeiten unter verschiedenen Auenbedingungen
bei. Doch wissen wir auch, daB die Wachstumserscheinungen durch
AuBenbedingungen modifiziert werden kénnen, so dal wir im allge-
meinen annehmen diirfen, daB die Ursachen der Wachstumserschei-
nungen sowohl in dem die Pflanze umgebenden Medium, als auch in
ihr selbst liegen.

Wie frither mehrmals betont wurde, kénnen alle Wachstums-
erscheinungen der mehrzelligen Pflanzen auf die ihrer Zellen zuriick-
gefilhrt werden. Die Wachstumserscheinungen der letzteren sind aber
génzlich von der chemischen Titigkeit der lebenden Materie abhéngig,
die durch AuBlenbedingungen angeregt, modifiziert oder aufgehoben
werden kann. Da aber verschiedene der diese Titigkeit modifizierenden
Faktoren auch im Innern der Pflanzen entstehen konnen, so kann sich
die Pflanze auch unter konstanten Aullenbedingungen nach einem be-
stimmten Plane entwickeln, der in den erblichen Eigenschaften
der lebenden Materie seinen Ursprung findet. Die Einwirkung der
AuBlenbedingungen auf die Wachstumserscheinungen und ihre Ursachen
haben wir in den Kapiteln 7 bis 11 betrachtet. In diesem Kapitel
gehen wir kurz auf die inneren Ursachen dieser Erscheinungen ein.

Vor allem soll wieder betont werden, daB die Wachstumserschei-
nungen der mehrzelligen Pflanzen durch das Wachstum und die Ver-
mehrung der sie zusammensetzenden Zellen bedingt werden. Anderer-
seits wissen wir, daB das Zellwachstum mit dem Zellhautwachstum
innig verbunden ist. Die beiden Prozesse entstehen als Folgen syn-
thetischer chemischer Reaktionen und osmotischer Eigenschaften des
Protoplasmas, die den fiir das Zellhautwachstum nétigen Turgordruck
schaffen. Die Theorien iiber das Wachsen der Zellhaut haben wir
schon frither kennen gelernt; wir haben jetzt nur noch die Ursachen
der Modifikation des Zellwachstums im Innern der Pflanzen zu be-
trachten.

Wie in den zwei vorhergehenden Kapiteln auseinandergesetzt wurde,
vermag die Pflanze zweifellos verschiedenartige Stoffe zu bilden, die
entweder hemmend oder férdernd auf das Wachstum und
die Vermehrung der Zellen wirken. Andererseits besitzt die Pflanze
wahrscheinlich auch Stoffe, die bestimmte chemische Reaktionen her-
vorrufen, welche bald diese bald jene Substanzen liefern, die den eigen-
tiimlichen Charakter der Organe bedingen. Eine beschrinkte Menge
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der Nahrsubstanzen, iiber welche die Zellen der Pflanze verfiigen, kann
auBerdem eine Konkurrenz der Zellen verschiedener Art und eine
Wachstumshemmung verursachen. Die so oft beobachtete Periodizitit
der Wachstumserscheinungen (vgl. S. 197, 201 und 205) diirfte vielfach
durch den Verbrauch der Nahrstoffe oder durch ihre erneute Zufuhr
bedingt werden. Bei Mangel an Nahrstoffen kénnen auch einzelne Zell-
funktionen wegfallen, die durch diese Funktionen gehemmten Prozesse
aber auftreten.

Nach KiEBS (1903 —1906) bildet z. B. der Schimmelpilz Saprolegnia
keine Vermehrungsorgane, solange das Nihrsubstrat so oft erneuert
wird, daB der Pilz keinen Mangel an Nahrstoffen leidet. Ein Uber-
tragen in reines Wasser ruft dagegen eine reiche Bildung von Spo-
rangien und Zoosporen hervor. Auch die Vermehrungsorgane der Alge
Vaucheria repens sollen nach KLEBs erst nach dem Versetzen der
Alge in ein erschopftes Substrat oder in reines Wasser oder bei Mangel
an organischen Nihrstoffen (z. B. im Dunkeln) erscheinen. Ahnliche
Erscheinungen wurden von dem genannten Forscher auch an htheren
Pflanzen beobachtet.

So bilden sich keine Bliiten beim Hauswurz (Sempervivum) solange
die Pflanze im hellen Lichte wichst und iiber einen UberschuB an
Wasser und Néhrsalzen verfiigt. Die Bliiten sollen erst dann erscheinen,
wenn der Boden trocken wird und die Pflanze an Nahrsalzmangel zu
leiden beginnt. Andererseits sei eine gute Beleuchtung (also eine starke
Photosynthese) fiir die Bliitenbildung durchaus notwendig.

KLEBS erklirt das Aufhoren des Wachstums der Triebe bald nach
dem Offnen der Knospen (vgl. S. 205) mit der Annahme, daf8 die Nahr-
salze des Bodens wihrend dieses Wachstums verbraucht werden. In
der Tat soll wiahrend der Winterruhe durch ein Ubertragen der Pflanze
in einen salzreichen Boden das Offnen der Knospen und die Entwick-
lung neuer Triebe hervorgerufen werden. Andererseits gelang es dem
genannten Forscher, die Winterknospen der Buchen durch Bestrahlung
mit Osramlampenlicht zum Treiben zu bringen (1917), wihrend bei
einigen Pflanzen (Quercus pedunculata) die Aufhebung der Ruhe durch
Dunkelheit bewirkt werden soll usw.

Auf Grund seiner Versuchsergebnisse kommt KLEBS zu dem Schlusse,
daB alle Erscheinungen der Wachstumsperiodizitit durch Verinderungen
des AuBenmediums hervorgerufen werden; auch die inneren Wachs-
tumsbedingungen sollen stets von den Auflenbedingungen abhéangig sein.
Dieser SchluB ist jedoch kaum einwandsfrei bewiesen, und man darf
zur Zeit annehmen, dafl die Pflanze Reagentien herzustellen vermag,
die auf das Zellwachstum hemmend oder beschleunigend wirken und
die nur wihrend eines bestimmten Entwicklungsstadiums produziert
werden koénnen, weil das fiir ihre Bildung nétige Baumaterial vielleicht
verbraucht wird. Wird aber dieses Material allmahlich wieder erganzt,
8o konnen sich diese Reagentien aufs Neue bilden.

Durch einen Mangel an Baumaterialien in der Zelle kann z. B.
das Aufhéren des Zellwachstums withrend des dritten Stadiums (vgl

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 16
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S. 197) erklirt werden. Alle Stoffe, die wihrend des ersten Wachs-
tumsstadiums angehduft werden und wihrend des zweiten Sta-
diums sich in osmotisch wirkende Substanzen verwandeln, wer-
den offenbar verbraucht. Da aber das Protoplasma noch iiber die
Zellhautstoffe verfiigt, werden im dritten Wachstumsstadium Zell-
wandverdickungen beobachtet usw.

Die Tatigkeit des Laboratoriums der Pflanze, der lebenden Materie,
hingt zweifellos von den AuBenbedingungen ab (vgl S.11), kann aber
auch unter konstanten AuBenbedingungen normal stattfinden. Die
Pflanze reagiert auf verschiedene Reize, bedarf aber dieser
Reize nicht, um sich normal zu entwickeln.



Dritter Teil
Bewegungserscheinungen der Pflanzen.

A. Allgemeine physikalische und chemische Grundlage der
Bewegungserscheinungen.

1. Ubersicht iiber die Bewegungserscheinungen.

Die Fahigkeit zur selbstandigen Bewegung ist, wie wir wissen, eines
der wichtigsten Merkmale, durch die sich Lebewesen von leblosen
Korpern unterscheiden. Die Bewegungen der Pflanze verlaufen jedoch
nur in seltenen Fillen so schnell (z. B. bei Mimosa, vgl. S 12), dafl
sie die Aufmerksamkeit eines oberflichlichen Beobachters auf sich
lenken koénnen. Gewdhnlich finden die Bewegungen der Pflanze nur
unmerklich und langsam statt und erinnern kaum an die der Tiere,
go daB sie den Laien gewdhnlich unbekannt bleiben. Aber auch eine
nidhere Untersuchung zeigt, dal die Mittel, iiber welche die Pflanze
zur Ausfilhrung der Bewegung verfiigt, sich von denen der Tiere
unterscheiden.

Die Bewegung der letzteren wird bekanntlich durch die Anwesen-
heit von Muskeln oder wenigstens von Muskelfibrillen im Tierkérper
bedingt, die zu einer aktiven Verkiirzung fihig sind. Die Bewegung
der Pflanzen wird dagegen gewdhnlich durch eine aktive VergréBe-
rung des Zellvolumens verursacht, die unter der Einwirkung
des Turgordruckes oder des Wachstums stattfindet. Nur in ein-
fachsten Fiallen, bei Bakterien, Schleimpilzen und Zoosporen,
sind die Bewegungserscheinungen denen der einfachsten Tiere (In-
fusorien, Amében) gleich.

Die Bewegungen der Pflanzen konnen ebenso wie die der Tiere
auch unter konstanten AuBenbedingungen auftreten und werden in
diesem Falle offenbar durch irgendwelche Verinderungen im Innern der
Pflanzen hervorgerufen. Andererseits kénnen diese Bewegungen durch
Veréanderungen des Aulenmediums verursacht werden und also typische
Reizerscheinungen darstellen (vgl. S.12). Die Bewegungen der ersten
Art werden gewohnlich als autonome, diejenigen der zweiten Art
als paratonische bezeichnet.

Beide Bewegungsarten werden sowohl bei niederen als auch bei
héheren Pflanzen beobachtet. Da die ersteren (falls sie Bewegungen
zeigen) in der Kulturfliissigkeit frei schwimmen oder kriechen (Bakterien,
Zoosporen, Plasmodien), bezeichnet man ihre Bewegungen auch Gfter als
lokomotorische. Werden solche Bewegungen aber durch Reize
hervorgerufen und finden sie in einer Richtung statt, die von der
Reizquelle abhiingig ist, so bezeichnet man sie als Taxis.

16*
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Die hoheren Pflanzen sind bekanntlich an ihre Wachstumsstelle ge-
bunden, so daB} sich nur ihre einzelnen Organe oder Teile bewegen kénnen.
Wird eine solche Bewegung durch Turgordruckénderungen ver-
ursacht, so nennt man sie Variationshewegung (oder Turgorbewe-
gung), wahrend sie als Nutationsbewegung (oder Wachstumsbewe-
gung) bezeichnet wird, wenn sie durch Verinderungen der Wachs-
tumsgeschwindigkeit hervorgerufen wird.

Sowohl die Variationsbewegungen als auch die Nutationsbewegungen
konnen in einer ganz bestimmten, vom Reiz unabhingigen Richtung
stattfinden oder ihre Richtung wird durch die Lage der Reizquelle
bestimmt. Man bezeichnet sie im ersteren Falle als nastische (oder Na-
stieen),im letzteren Falle als tropistische (auch tropische oder Tropismen).

Noch eine andere Art der Pflanzenbewegung haben wir zu nennen:
die sogenannten hygroskopischen Bewegungen, welche eigentlich keine
physiologischen Erscheinungen darstellen, sich in toten Geweben ab-
spielen und durch ungleiche Hygroskopizitit der Wande toter Zellen
bedingt werden.

Das auf S.245 angegebene Diagramm veranschaulicht die oben
angefiihrten Benennungen verschiedener Bewegungsarten der Pflanzen.

Wir betrachten spiter alle diese Bewegungsarten nacheinander.

2, Physikalische Prozesse, die hygroskopische Bewegungen

der Pflanzen hervorrufen.

Die Wasseraufnahme durch quellbare Korper stellt eine durch mole-
kulare Attraktion verursachte Erscheinung dar. Alle quellbaren Korper
konnen als Gallerte, d. h. als porbse Korper betrachtet werden, deren
Porenkanéle ultramikroskopisch eng sind (vgl. S. 8). Die Quellung
einiger Gallerte (z. B. derjenigen von Kieselsiure) kann daher als die
Aufsaugung von Wasser durch einen porosen Korper betrachtet werden,
wahrend die Quellung der Gelatinegallerte auflerdem in einer kol-
loiden Auflésung von Wasser in der Gelatinesubstanz bestehen soll.
Zellwinde diirfen, wie andere organische Kolloide, zur Gruppe der
Gelatinegallerte gerechnet werden.

Die Wasseraufnahme durch quellbare Kérper kann nicht nur bei
der Berithrung mit Wasser, sondern auch aus einer mit Wasserdampf
gesittigten Atmosphire stattfinden. In beiden Fillen wird Wasser mit
einer bedeutenden Kraft aufgenommen, die zu Hunderten Atmosphéren
gemessen wird. Diese Kraft und auch die aufgenommene Wassermenge
variiert bei verschiedenen Kolloiden.

Manchmal bewirkt eine geringe chemische Veranderung des Korpers
eine bedeutende Verinderung seiner Quellbarkeit. So quellen Stéarke-
korner nur sehr schwach in Wasser. FErhitzt man sie aber mit Wasser,
so bilden sich aus anhydritischen Kohlenhydraten der Stirke Hydrate,
die sich durch ihre chemischen Eigenschaften von Anhydriden nicht
unterscheiden, die aber eine ungewshnlich groBle Quellbarkeit besitzen,
so daBl das Volumen der Stirkekérner, die erhitzt worden waren, im
Wasser auf das 60- bis 100fache zunimmt (vgl. auch S. 42).
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Durch quellbare Korper aufgenommenes Wasser kann teilweise durch
Druck ausgepreit werden, wobei die Menge des ausgesprefiten Wassers
mit der DruckgréBe zunimmt. Umgekehrt nimmt ein zusammenge-
driickter Korper eine kleinere Wassermenge auf. Infolgedessen ver-
groBert sich das Volumen eines in der Langsrichtung gedehnten quell-
baren Korpers in Wasser ungleichmiBig: seine Lange nimmt mehr zu
als seine Dicke und Breite.

Die Moglichkeit einer ungleichmifBigen Volumzunahme der Zell-
winde bei der Quellung in Wasser liegt also auf der Hand. Sie kann
sowohl durch einen unbedeutenden Unterschied der chemischen Zu-
sammensetzung verschiedener Zellhautteile, als auch durch ihre un-
gleiche Spannung unter der Einwirkung des Turgordrucks verursacht
werden. Wie frither erwihnt, ist die Zellhaut in lebenden Zellen mit
Wasser gesattigt (vgl. S. 60); bei dem Absterben und Austrocknen wird
das Wasser abgegeben und die Zellhaut schrumpft zusammen. Da aber
ihre verschiedenen Teile ungleiche Wassermengen enthalten koénnen,
so kénnen sie beim Austrocknen ungleich stark an Volumen abnehmen.
Die hygroskopischen Bewegungen kénnen also nicht nur beim Quellen
der Zellhdute in Wasser, sondern auch bei ihrem Austrocknen beob-
achtet werden.

Nehmen wir an, dall die Zellhdute der abgestorbenen Zellen an
einer Seite eines Organs quellbarer sind als an der anderen, so liegt
die Moglichkeit einer hygroskopischen Kriimmung dieses Organs beim
Austrocknen oder bei der Quellung in Wasser auf der Hand.

3. Physikalisch-chemische Prozesse, die die lokomotorischen
Bewegungen bedingen konnen.

Betrachten wir eine einzellige, frei schwimmende oder kriechende
Pflanze, so finden wir, dall die Bewegung in diesem Falle durch be-
sondere Figenschaften der Oberfliche der Pflanze verursacht wird.

Das Protoplasma (oder ein Teil desselben) grenzt in allen Féllen,
in denen eine solche Bewegung beobachtet wird, an das AuBlenmedium.
Jede Oberfliche ist aber der Sitz von Oberflichenkriften, welche vor
allem als Oberflichenspannung und Adsorptionskrafte definiert
werden miissen.

Da die Hauptmasse des Protoplasmas fliissig ist, so ist seine Ober-
flichenspannung bestrebt, es auf die kleinste Oberfliche zu beschrinken
und zusammenzupressen. Die Verinderung der Oberflichenspannung
an irgendeiner Stelle der fliissigen Protoplasmaoberfliche mull daher
offenbar zu einer Formveréinderung und Bewegung des Protoplasmas
fiihren, ganz &hnlich, wie dies an einem Quecksilbertropfen beobachtet
wird, der sich in einer Liosung von gelbem Blutlaugensalz (Kalium-
bichromat) befindet, zu der man etwas Salpetersiure zusetzt. Dank
der chemischen Reaktion zwischen Salpetersiure und Quecksilber und
zwischen dem entstehenden Quecksilbernitrat und Bichromat wird die
Oberflichenspannung des Quecksilbertropfens stellenweise veréndert. In-
folgedessen wird der letztere durch die gréBere Oberflichenspannung
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chemisch unverinderter Stellen seiner Oberfliche veranlaBit, nach den
Stellen der geringeren Oberflichenspannung zu fliefen.

Nehmen wir an, dafl die Oberflichenspannung an irgendeiner Stelle
des Protoplasmas einer hautlosen Zelle abnimmt. Unter der Einwir-
kung der unverinderten Oberflichenspannung der iibrigen Protoplasma-
teile wird das Protoplasma an diese Stelle getrieben, so daf dort eine
Hervorwolbung entsteht. Erhoht sich aber die Oberflichenspannung,
so entsteht eine Einbuchtung an der Protoplasmaoberfliche.

Die Oberflichenspannung der Flissigkeiten kann durch elektrische
Ladung und durch chemische Reaktionen veréindert werden. Wihrend
die erstere sie vermindert, kdnnen chemische Reaktionen entweder zu
ihrer Erhohung oder zu ihrer Verminderung fithren. Die Oberfliichenspan-
nung kann auch durch Auflosen verschiedener Stoffe in der Flissigkeit
veriindert werden. So erniedrigen z. B. verschiedene organische Korper
die Oberflichenspannung von Wasser, wihrend Salze sie gewdhnlich
erhéhen (vgl. S. 89, Anm.). Da sich aber infolge der Adsorption die
Konzentration des gelosten Korpers an der Fliissigkeitsoberfliche er-
héht, kann die Verminderung der Oberflichenspannung durch die so-
genannten kapillaraktiven Stoffe (d. h. besonders stark auf die Ober-
flichenspannung wirkende Stoffe) sehr bedeutend werden. Analoge
Prozesse diirfen sich auch an der Protoplasmaoberfliche der hautlosen
Zellen abspielen.

Entsteht aber ein festes Hautchen an der Protoplasmaoberfliche,
so wird die Wirkung der Oberflichenspannung an dieser Stelle durch
die innere Reibung der Molekiile des Hiutchens ins Gleichgewicht ge-
bracht, so daB die Protoplasmaoberfliiche hier nicht mehr veranlafBt
wird, sich abzurunden, und sie nimmt unregelmaBige Formen an. Diese
Erscheinung ist am einfachsten am plasmolysierten Protoplasma zu
beobachten (vgl. S. 28), das unter der Einwirkung hoher Temperatur
abstirbt, weil die Oberflichenschichten am empfindlichsten fiir hohe
Temperatur sind und am frithesten koagulieren und erstarren. Die Ober-
flichenspannungsinderungen kénnen selbstverstindlich keinen Einflufl
auf die Form des von einem festen Hiutchen bedeckten Protoplasma
ausiiben.

Ist die ganze Oberfliche des Protoplasmas von einer festen Haut
umkleidet, so kann die Formverdnderung und die Bewegung durch
eine teilweise Verfliissigung dieser Haut hervorgerufen werden. Wie
wir wissen, ist das Protoplasma der behéuteten Zellen durch den
osmotischen Druck des Zellsaftes an die Zellhaut gepreBt. Wird also
die letztere an irgendeiner Stelle erweicht oder verfliissigt, so ent-
steht eine Hervorwolbung des Protoplasmas an dieser Stelle, Bildet
es aber einen von einer festen und sehr diinnen Haut bekleideten Faden
(Zilie), so muB eine teilweise Verfliissigung oder Erweichung der Haut
zu einer Ausdehnung der erweichten Stelle und zur Kriimmung des
Fadens in der entgegengesetzten Richtung fiihren (vgl. Abb. 15,V,VI).

Die Bewegung der behsuteten Zellen kann aber auch infolge einer
ungleichen Verdickung der Zellhaut stattfinden, wenn der Turgordruck
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variiert, wie es beim VerschluB der Spalttffnungen beobachtet wird
(vgl.S.67). Die Zellen oder ihre fadenférmigen Fortsitze (Zilien) kriimmen
sich in diesem Falle nach der Seite der stirkeren Verdickung der Zell-
haut bei einer Zunahme des Turgordrucks und umgekehrt.

4. Physikalisch-chemische Prozesse, die die Bewegung
der mehrzelligen Pflanzen bedingen kiénnen.

Wie frither erwahnt, wird die Bewegung der mehrzelligen Pflanzen
gewohnlich durch eine ungleiche Turgor- oder Wachstumsverinderung
verschiedener Teile der Pflanze verursacht. Nimmt z. B. der Turgor-
druck der Zellen an einer Seite eines Organes stiirker als an der anderen
zu, 80 wird eine Kriimmung des letzteren nach der Seite der kleineren
Turgorzunahme beobachtet. Eine noch stirkere Kriimmung muf offenbar
bei einer ungleichsinnigen Turgordruckinderung an den entgegen-
gesetzten Seiten des Organes entstehen, d. h. wenn an einer Seite eine
Zunahme des Turgordruckes, an der anderen eine Abnahme eintritt.

Eine ungleiche Veranderung des Zellvolumens an entgegengesetzten
Seiten der Organe konnte selbstverstindlich auch durch eine Verin-
derung der Dehnbarkeit der Zellwinde verursacht werden. Eingehende
Versuche PFEFFERs (1873) und des Verfassers (1909) zeigten jedoch, dafB
die mechanischen Eigenschaften der Zellwinde wihrend der Variations-
bewegungen unveridndert bleiben, so dafl wir anzunehmen haben, daB
diese Bewegungen durch Turgordruckinderungen hervorgerufen werden.

Eine ungleichsinnige Verinderung der Wachstumsgeschwindigkeit an
entgegengesetzten Seiten der Organe fiihrt ebenfalls zu Kriimmungen.
Aber auch eine grolere einseitige Zunahme der Wachstumsgeschwindig-
keit muBB offenbar zu einer Kriimmung fiihren.

Wir betrachten jetzt die Faktoren, welche den Turgordruck der
Zellen bewirken, um die Frage zu beantworten, welche dieser Fak-
toren Verinderungen des Turgordruckes bedingen und die Variations-
bewegungen hervorrufen kénnen.

Wie friiher erwahnt, beruht der Turgordruck der Pflanzenzellen in
der Hauptsache auf dem osmotischen Druck, der infolge Wasserauf-
nahme durch osmotisch wirkende Zellsaftstoffe entsteht. Befindet sich
die betreffende Zelle nicht in reinem Wasser, sondern in einer wisserigen
Losung, so wird der osmotische Druck des Zellsaftes durch den der
AuBenlésung teilweise in das Gleichgewicht gebracht, so daB der Tur-
gordruck nach dem Aufsaugen von Wasser bis zum Gleichgewicht
P = p; — p,, wobei p; der osmotische Druck des Zellsaftes und p, der
der Auflenlésung ist.

Die angegebene Gleichung ist aber nicht ganz genau, weil das
Protoplasma der Pflanzenzellen fliissig ist. Die Oberflichenspannung
ist bestrebt, das Protoplasma auf die kleinste Oberfliche zu beschrin-
ken, die dem kleinsten Volumen entspricht. Infolgedessen strebt das
Protoplasma den Zellsaft zusammenzupressen; es entsteht also ein
Druck, der als Zentraldruck bezeichnet wird. Nach LAPLACE ist
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dieser Druck gleich 2 (%

konstante, R der Radius der Zelle und r der Radius der den Zell-
saft einschlieBenden Vakuole ist. Da J des Protoplasmas ungefihr zu

M1¥lﬁr§,1_n o berechnet wird, so ist der Centraldruck in den Zellen
Millimeter
der mehrzelligen Pflanzen ungefihr gleich 0,007 bis 0,07 Atmosphére
(B =1r=10,02 bis 0,2 Millimeter). Dieser Druck (p;) muB} also dem
osmotischen Drucke der AuBenlosung addiert werden.

AuBlerdem wissen wir, daf3 der osmotische Druck in der Zelle nicht
nur von der Konzentration des Zellsaftes, der Temperatur und der
elektrischen Dissoziation, sondern auch von der Permeabilitit des
Protoplasmas fiir gelste Substanzen abhingt (vgl. S. 35). Dasselbe gilt
selbstverstandlich auch fiir den osmotischen Druck der AufBlenlGsung.
Unsere Gleichung gestaltet sich also folgendermaBen (vgl. S. 35):

P=p;,— ps — p.=uRTC;(1 — w) — 2:RTC, (1 — ua) — p.,

wobei O; die molekulare Konzentration des Zellsaftes, O, die der AuBen-
16sung, 1; der Protoplasmapermeabilititsfaktor fiir Zellsaftstoffe, u, der
fiir Stoffe der AuBenl6sung und p. der Centraldruck ist. Bei Landpflanzen
ist die AuBenlosung offenbar die Losung, welche die Zellwinde durch-
trankt. Die osmotischen Stoffe dieser Losung stammen teilweise aus
dem Zellsaft, teilweise aus den Gefiflbiindeln des betreffenden Organes.
Da aber die Stoffe, welche durch das Protoplasma verhaltnismaBig gut
permeieren, in den Zellsaft gewShnlich von aullen gelangen, so sind sie
wahrscheinlich mit den Stoffen der die Zellhaut durchtrinkenden Ldsung
identisch und wir kénnen annehmen, dafl u; =y, =g und ¢; =4 =1
ist. Unsere Gleichung verkiirzt sich also in folgender Weise:

P=4RT(1 — ) (C; — Ca) — p.-

Aus dieser Gleichung folgt, daB die Veréinderungen des Turgor-
druckes durch die Verinderung der Konzentrationen C; und C,, des
Permeabilititsfaktors i und des Centraldruckes verursacht werden kénnen,
wenn die Temperatur konstant bleibt. VerhiltnisméaBig groBe Turgor-
druckénderungen, die zu einer Variationsbewegung fiihren, konnen
aber nur durch Verédnderung der Konzentration C; und des
Permeabilitdtfaktors u hervorgerufen werden, weil C, und p. unbe-
deutende GréBen darstellen.

Was nun die Nutationsbewegungen betrifft, so kdnnen sie vor
allem durch eine Verinderung der synthetischen Titigkeit der Zellen
hervorgerufen werden (vgl. S. 188). Eine Verdinderung der Wachstums-
geschwindigkeit diirfte aber gleichfalls durch einen Turgordruckwechsel
verursacht werden, weil die Zellhautdehnung beim Appositionswachs-
tum durch den Turgordruck hervorgerufen wird (vgl. S. 182ff). Wir
diirfen also vermuten, daB dieselben Agentien, welche Variationsbe-
wegungen verursachen, auch gewisse Nutationsbewegungen hervorrufen
koénnen. Jedenfalls spielt die Verinderung des Stoffwechsels ver-

—I—%), wobei d die Oberflichenspannungs-

b
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schiedener Zellen der Organe durch Reize oder durch innere Verénde-
rungen (z. B. durch Korrelationen) bei den Nutationsbewegungen die
Hauptrolle. Bei der Betrachtung einzelner Fille werden wir auf diese
Verhidltnisse nochmals zuriickkommen.

Wir haben noch physikalisch-chemische Prozesse zu betrachten, die
eine Erscheinung bedingen kdnnen, auf welche wir beim Studium der
Bewegungen der mehrzelligen Pflanzen stoBen. Diese Erscheinung ist
die Reizleitung im Pflanzeninneren. Die Leitung einer Verdnderung
der inneren Bedingungen haben wir beim Studium der Korrelationen
kennen gelernt (vgl. S. 233 {f.), wobei die Vermutung ausgesprochen wurde,
daB sie durch besondere spezifisch wirkende Stoffe vermittelt wird. Da
es bei den Pflanzen keine Nerven gibt, die bei den Tieren die Reiz-
leitung iibernehmen, so 148t sich vermuten, daB die Reizleitung bei
den Bewegungen ebenfalls vielfach durch chemische Stoffe vermittelt
wird. Da aber die Diffusion von Zelle zu Zelle nur langsam statt-
finden kann, diirfen diese Stoffe im Falle einer schnellen Reizleitung
sich auch in den GefaBbiindeln (im Holz oder im Phloem) bewegen.

Die Zellen der mehrzelligen Pflanzen sind durch lebende proto-
plasmatische Faden miteinander verbunden (Plasmodesmen), deren
Grundmasse wie die des Protoplasmas sich leicht zersetzen kann (vgl.
S.10). Eine teilweise Zersetzung der Grundmasse des Protoplasmas
durch Reize kann sich also in abgeschwichter Form von Zelle zu Zelle
verbreiten. Solche Verbreitung schidlicher mechanischer Einfliisse von
Zelle zu Zelle wurde vom Verfasser an Spirogyra bewiesen (1923).

B.Beschreibung und Erkliirung der Bewegungserscheinungen
der Pflanzen.

1. Hygroskopische Bewegungen.

Hygroskopische Bewegungen werden besonders oft bei der Aus-
trocknung und dem Offnen der Friichte beobachtet. Gewdhnlich
nimmt die #uBlere Oberfliche der Fruchtwand beim
Austrocknen mehr ab als ihre innere Oberfliche, so
daB die Frucht in zwei oder mehrere Teile zerfillt,
wobei sich die Fruchtwandstiicke nach auflen kriim-
men. Auf diese Weise 6ffnen sich z. B. die Flieder-
friichte. Komplizierter ist das Offnen der Hiilsen der
Leguminosen, wobei die Hilften der Fruchtwand nicht
nur auseinander gehen, sondern sich aulerdem kork-
zieherartig drehen, wie es auf Abb. 113 zu sehen ist.

. Die Friichte einiger Pflanzen (z. B. die von Stipa
éobrt" éigbiuifgﬁ und Erodium) tragen auf ihrem Gipfel sehr lange
nus. (Nach fadenférmige Auswiichse (Achsen), die sich bei

KERNER.) der Austrocknung drehen oder zusammenschrauben.

Besonders schon ist diese hygroskopische Bewegung
an Friichten von Erodium zu sehen (vgl. Abb. 114), deren Achse sich
bei der Austrocknung korkzieherartig dreht und bei der Befeuchtung
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sich wieder streckt. Diese Bewegung bedingt ein allméhliches Vergraben

der Frucht in die Erde.

Die mikroskopische Untersuchung zeigt, da8 die Achse von Erodium
aus einigen Schichten toter, faserférmiger Zellen besteht, von denen

nur eine Schicht die Bewegung verur-
sacht. Die Zellwénde dieser Schicht haben
spaltformige Poren, die an der inneren
Seite der Wand in schiefer Richtung, an
der duBeren Seite senkrecht zu dieser Rich-
tung gelagert sind. Die schwéchste Kon-
traktion der Wande bei der Austrocknung
findet in der Richtung statt, die der Poren-
lange parallel ist, so dal beide Wandseiten
der Faserzellen sich in senkrechter Rich-
tung zueinander kontrahieren und da-
durch die Drehung der Achse verursachen.

Es sei noch die Bewegung der Sporen
von Schachtelhalmen (Equisetum) erwihnt,
die vier fadenférmige Auswiichse tragen,
welche im feuchten Zustande kreuzartig
ausgebreitet sind und sich bei der Austrock-
pung zusammenlegen und die Spore be-
decken.

2, Lokomotorische Bewegungen
der Pflanzen.

Wie frither erwidhnt, werden mit die-
sem Namen schwimmende und kriechende
Bewegungen einzelliger Pflanzen benannt,
welche offenbar nur in Wasser oder auf
einem nassen Substrat stattfinden kénnen
und gewdhnlich mit Hilfe von Zilien oder
Pseudopodien ausgefiihrt werden (vgl. Abb.
115). Diese Bewegungen kénnen, wie wir
wissen, autonom oder paratonisch sein,
je nachdem sie selbstéindig oder auf Ver-
anlassung eines Reizes einsetzen. Wir be-
trachten zuerst die autonomen Bewe-
gungen.

Die autonomen Bewegungen mittels
Pseudopodien (am6boide Bewegun-
gen) werden nur bei Schleimpilzen beob-
achtet, deren Sporen in Wasser zuerst zu
Zoosporen auskeimen (Abb. 115 4;). Diese
werfen aber bald ihre Zilien ab und ver-
wandeln sich in Amé6ben, d. h. in formlose
hautlose Klimpchen von Protoplasma, die

Abb. 114. Teilfriichte von Ero-

dium. 4 introckenem Zustande,

B in feuchtem Zustande, gerade
gestreckt. (Nach Novrr.)

Abb. 115. Bewegung der ein-
zelligen Pflanzen. B Heubazil-
lus (Bacillus subtilis) mit Zi-
lien bedeckt. 4, Schwirmspore
(Zoospore) eines Schleimpilzes
mit einer Zilie. A, Amdobe des-
selben Schleimpilzes, Pseudo-
podien bildend. (Schematisch.)
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Pseudopodien bilden und auf dem Substrat (faulendes Holz, Blitter usw.)
langsam umherkriechen. Pseudopodien stellen formlose Auswiichse der
Zellenoberfliche dar, in die das Protoplasma hineinflieBt und auf diese
Weise in der Richtung des Pseudopodiums kriecht. Da diese Auswiichse
an allen Seiten der Amébe entstehen konnen, so bewegt sich die Pflanze
hin und her (Abb. 115 4,).

Eine Zeitlang nach ibhrer Entstehung kriechen die Amdében auf
dem Substrate umher; dann beginnen sie aber miteinander zu ver-
schmelzen und bilden in kurzer Zeit zusammenhiangende hautlose Proto-
plasmamassen, die sogenannten Plasmodien, die bei einigen Schleim-
pilzen mehrere Zentimeter gro3 werden konnen. Die Plasmodien setzen
ihre amdboide Bewegungen fort und kriechen auf dem Substrate lang-
sam umher oder zerflieBen zu einer groBen Menge sehr diinner Proto-
plasmafiden und Stringe, die miteinander verbunden bleiben und
eine Art von protoplasmatischem Netz bilden. Einzelne Stringe und
Faden konnen zerreilen und in die Hauptmasse des Protoplasmas ein-
gezogen oder aufs neue gebildet werden.

Nach Untersuchungen von DE BarY, CIENKOVSKY und HOFMEISTER
ist die Konsistenz der Oberflichenschicht des Plasmodiums verinder-
lich; bald ist seine Oberfliche mit einer festen Haut (Pellicula) bekleidet,
bald verfliissigt sie sich aber und das Protoplasma quillt heraus und
bildet Pseudopodien. Die Bildung der Pseudopodien und Fiaden, ihr
Zerreilen und Verschmelzen wird wahrscheinlich in der Hauptsache
durch Verinderungen der Oberflichenspannung bedingt. Nimmt diese
ab, so strebt das Protoplasma nach OberflichenvergréBerung und zer-
fallt zu Faden und umgekehrt (vgl. auch S. 247). Die Veréinderung der
Oberflichenspannung kann durch chemische Reaktionen im Protoplasma,
die Verfliissigung der Pellicula durch Verbrauch der kolloidal-dispersen
Stoffe, die die Zahigkeit des Protoplasmas bedingen, erzielt werden.

Die Bewegung mittels Zilien wird bei Bakterien, Zoosporen und
Spermatozoiden beobachtet und kann selbstversténdlich nur in Wasser
stattfinden. Die Zilien bedecken entweder die ganze Oberfliche der
Zellen (z. B. bei Heubazillen, vgl. Abb. 115B) oder bilden zwei Pinsel
an beiden Zellenden (vgl. Abb. 42, 4, S.123), oder sind an einem Zell-
ende angehiuft (Spermotozoiden, Zoosporen). Sie sind in schneller flackern-
der Bewegung begriffen und funktionieren wie Ruder. Wenn ihre Be-
wegungen in verschiedenen Ebenen stattfinden, so bewegen sich die
Zellen nicht nur vorwirts oder riickwirts, sondern drehen sich auch
um ihre Lingsachse (z. B. Spirillum-Zellen). Die Geschwindigkeit einer
fortriickenden Bewegung mittels Zilien ist viel grofer als die der amo-
boiden Bewegung und betrigt bei den Zoosporen der Myxomyceten
(vgl. Abb. 115, 4;) 1 mm pro Sekunde (bei trigeren Organismen gewShn-
lich 0,1 oder nur 0,01 mm pro Sekunde).

Die Zilien stellen plasmatische Auswiichse dar, welche bei behau-
teten Zellen (z. B. bei Bakterien) durch winzige Offnungen der Zell-
wand heraustreten und welche, wie es scheint, nicht ganz erstarren,
sondern nur an der Oberfliche von einem sehr diinnen Hiutchen
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(Pellicula) bedeckt sind. Nach dem Abschneiden der Zilien setzen sie
ihre Bewegung eine Zeitlang fort, so dall die Ursache der Bewegung
in ihrem Protoplasma zu suchen ist. Da sie von einer festen Haut
bedeckt sind, so laBt sich vermuten, daB8 die Haut abwechselnd stellen-
weise verflilssigt oder erweicht wird, dann wieder erstarrt (vgl. S. 247)
und dadurch die Zilien in schwingende Bewegung setzt. Spezielle Be-
obachtungen iiber die Ursachen der Zilienbewegung fehlen und wiirden
wegen der Diinne der Zilien auch nur schwierig auszufiihren sein.

3. Taxis (Richtungshewegungen).

Wie friilher erwahnt, bezeichnet man mit Taxis paratonische, d. h.
durch Reize hervorgerufene lokomotore Bewegungen und je nach der
Reizart unterscheidet man Chemotaxis, Aerotaxis, Phototaxis, Thermo-
taxis usw.

Die Chemotaxis laBt sich 4 B ¢
am besten an Bakterien beob- (T_T = )
achten. In einen Wassertrop- | U IU
fen oder in einen Tropfen ver- '

diinnter N&hrlosung, in wel-
chem Bakterien schwimmen,
filhrt man ein Kapillarrohr- :
chen ein, das mit der zu prii- i
fenden Losung gefiillt und an :

einem Ende zugeschmolzen ist

(vgl. Abb. 116). Je nach der . .
Konzentration des gelosten Abb. 116. Chemotax_ls von Bakterien (nach
. PrerrER). In der mit 1proz. Fleischextrakt
Stoffes und nach seinen chemo- gefiillten Kapillare 4 haben sich die Bak-
taktischen Eigenschaften, hiiu-  terien angesammelt. In der Kapillare B be-
fen sich die Bakterien an der findet sich eine Luftblase, die Bakterien an-

3 : o lockt. Die Kapillare C ist mit angeséuertem
Offnung des Kapillarrohrehens Fleischextrakt gefiillt, das eine negative

an und dringen in es ein oder Chemotaxis der Bakterien bewirkt hat.
umgekehrt, sie schwimmen von

der Offnung zuriick und halten sich in einem gewissen Abstand.

PrerreR (1884), der zum ersten Male diese Erscheinung beobach-
tete, bezeichnete sie im ersteren Falle als positive Chemotaxis, im
letzteren Falle als negative Chemotaxis. Positiv wirken gewdhnlich
Néhrstoffe, so z. B. Pepton, Zucker, Asparagin, Fleischextrakt, Nahr-
salze usw., obwohl einige giftige Stoffe (z. B. Salizilsaures Natrium, Mor-
phium) auch positiv wirken konnen. Negativ wirken Alkohol, Siuren,
Laugen und andere Gifte. Einige Stoffe rufen dagegen keine Chemo-
taxis hervor, z. B. Sublimat, Glyzerin usw. Beziiglich der Chemotaxis
konnen sich verschiedene Bakterienarten ungleich verhalten. So sind
einige von ihnen fiir Kalium-, Natrium- und Magniumsalze unempfind-
lich. Noch groBere Unterschiede zeigen in dieser Beziehung Spermato-
zoiden und Zoosporen.

Nach Untersuchungen PFEFFERS ruft Apfelsiure bei den Spermato-
zoiden der Farne positive Chemotaxis hervor. Die Apfelsiure wird
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wahrscheinlich auch unter natiirlichen Bedingungen von den Arche-
gonien der Farne ausgeschieden und dient als Anlockungsmittel fiir
die Spermatozoiden, die den Weg von den Antheridien zu den Eizellen
suchen. Die Spermatozoiden der Laubmoose zeigten sich als empfind-
lich fiir Zucker, die der Lebermoose fiir Eiweik6rper, so da man ver-
muten darf, daB diese Stoffe auch von den Archegonien der genannten
Pflanzen ausgeschieden werden und die Spermatozoiden anlocken.

Unter den Zoosporen zeigen nur die der Schleimpilze und Algen-
pilze (Phycomyceten) eine Chemotaxis; Laugen sind auch diesmal negativ
chemotaktisch, wihrend Siuren in schwachen Konzentrationen (nicht
stirker als 0,001 gr.-Mol in 1 Liter) positiv wirken. Nur hohe Konzen-
trationen von Siuren rufen negative Chemotaxis hervor.

In zu niedrigen Konzentrationen kann selbstverstidndlich kein Stoff
chemotaktisch wirken; die minimale Konzentration (»Reizschwelle«),
bei der noch Chemotaxis auftreten kann, variiert fiir verschiedene Stoffe
und Organismen. Fiir Pepton wurde sie von PrEFFER zu 0,001 %,
fiir Asparagin zu 0,01%, fiir Chlorkalium zu 0,1% und fiir Zucker zu
1% geschitzt (Bakterien als Testobjekte). Bei hoheren Salzkonzen-
trationen verwandelt sich die positive Chemotaxis in eine negative.

Befinden sich die Bakterien oder Spermatozoiden nicht in Wasser,
sondern in der Losung eines aktiven Stoffes, so mufl die Konzentration
dieses Stoffes im Kapillarrohrchen héher sein als die Konzentration der
AuBenlosung, um eine chemotaktische Reaktion hervorzurufen. Wenn die
AufBlenloBung 0,001 % von Fleischextrakt enthéilt, mul man nach PFEFFER
das Kapillarréhrchen mit einer 0,003 proz. Losung dieses Extrakts
fiilllen, um eine merkliche Chemotaxis der untersuchten Bakterien her-
vorzurufen. Enthélt aber die AuBlenlésung 1% Extrakt, so muB die
Losung im Kapillarréhrchen 3 % Extrakt enthalten usw. Mit anderen
Worten, die Konzentration der Losung im Kapillarrhrchen mufl stets
dreimal so hoch sein als die der Auflenlésung. Die Konzentration
von Apfelsdure im Kapillarrohrchen mufl 30 mal so groB sein als die
der Aullenlésung, um den Spermatozoiden der Farne die Chemotaxis zu
ermoglichen.

Eine gleiche chemotaktische Reaktion der schwimmenden Zellen
wird also bei verschiedenen Konzentrationen eines Stoffes nur dann
beobachtet, wenn das Verhiltnis zwischen der Konzentration im Ka-
pillarr6hrchen und der in der AuBenlésung gleich ist. Eine analoge
Erscheinung wird bekanntlich auch bei der Reizempfindung der Tiere
beobachtet. So wird z. B. die Gewichtserh6hung eines auf der Ober-
fliche unseres Korpers liegenden Gegenstandes erst dann bemerkbar,
wenn das Verhéltnis zwischen seinem Gewichte und der Gewichtszu-
nahme jedesmal gleich ist; je gréBer das Gewicht des Gegenstandes
ist, desto gréBer muBl die Gewichtszunahme sein, um bemerkbar zu
werden. Diese Erscheinung bezeichnet man gewéhnlich als WEBER-
sches Gesetz.

Die Chemotaxis wird als Aerotaxis bezeichnet, wenn sie durch
Sauerstoff hervorgerufen wird. Wir wissen schon, daB3 viele Bakterien,
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sich um die Algenzellen sammeln, weil die Algen im Licht Sauerstoff
ausscheiden (vgl. S. 116). Befinden sich bewegliche aerobe Bakterien in
einem Fliissigkeitstropfen unter dem Deckgléschen, das an den Rén-
dern mit, Vaseline gedichtet ist, und gibt es auch Luftblaschen in
diesem Tropfen, so sammeln sich die Bakterien um die Bladschen und
demonstrieren damit ihre positiv aerotaktischen KEigenschaften (vgl.
auch Abb. 116, B).

Von den iibrigen Arten von Taxis betrachten wir noch die Photo-
taxis der Algen und Plasmodien, und den Hydrotaxis der letzteren.
Beleuchtet man das Gefal mit Wasser, in dem griine Zoosporen oder
einzellige Algen (z. B. Chlamydomonas) schwimmen, einseitig, so be-
obachtet man, daB sich die schwimmenden Pflanzen an der belich-
teten GefiBwand ansammeln. Ist aber die Belichtung zu stark, so
schwimmen die Algen nach dem am wenigsten beleuchteten Teil des
GefiBes und die positive Phototaxis verwandelt sich nun in eine ne-
gative.

Die Plasmodien der Schleimpilze kriechen gewdhnlich nach den am
wenigsten beleuchteten Teilen des Substrats (nach den Spalten und
Rissen des Stammes oder des morschen Astes) und von den ausge-
trockneten Teilen nach den feuchtesten Stellen; dadurch erweisen sie
sich als negativ phototaktisch und positiv hydrotaktisch. Bei der Sporen-
bildung verwandelt sich dagegen die positive Hydrotaxis der Plas-
modien in eine negative; sie kriechen auf die Substratoberfliche heraus,
um hier ihre Fruchtkérper und Sporen zu bilden.

Zur Erklarung der Taxis mul man sich vor allem daran erinnern,
daB sie infolge einer ungleichen Einwirkung des Reizes auf verschie-
dene Teile der Pflanze zustande kommt; eine gleichm#fige Veréinderung
der Konzentration, Beleuchtung, Feuchtigkeit usw. des umgebenden
Mediums konnte keine paratonische Bewegung hervorrufen. Man kann
also vermuten, daB schon ein sehr kleiner Unterschied zwischen den
Konzentrationen eines Stoffes, der Beleuchtung oder Feuchtigkeit an
verschiedenen Seiten der Pflanze zu einem ungleichen Stoffwechsel an
diesen Seiten fiihren kann, der seinerseits eine ungleich schnelle Pseudo-
podienbildung oder Zilienbewegung verursachen kann. Zukiinftige Un-
tersuchungen haben zu entscheiden, wie weitgehend kleine Modifikationen
der Auflenbedingen die Bewegungsgeschwindigkeit der einzelligen Pflan-
zen verdndern konnen. Bis jetzt fehlen noch Untersuchungen, in welchen
die Bewegungsgeschwindigkeit unter verschiedenen Auflenbedingungen
genau gemessen wiirde.

Es sei aber noch darauf aufmerksam gemacht, da die Bewegungen
der Zellen bei allen Arten von Taxis nach PFEFFER auf zweierlei
Weise stattfinden kann. Zoosporen und Spermatozoiden sollen sich
bei der Reizwirkung drehen und ihren vorderen Zilien tragenden Teil
dem Ausgangspunkt des Reizes zuwenden (im Falle einer positiven
Chemotaxis), und sofort direkt nach dem Ziele hinschwimmen. Bak-
terien sollen dagegen nur zufillig in die Wirkungssphidre des Reizes
geraten und bei negativer Taxis sofort zuriickschwimmen; bei posi-
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tiver Taxis sollen sie sich noch eine Zeitlang in der frilheren Richtung
bewegen, und sollen sofort zur Reizstelle zuriickkehren, wenn sie mer-
ken, daBl sie sich durch ein Vorwirtsschwimmen von ihr entfernen.
Die Erscheinung sieht also so aus, als ob die Zellen in eine physio-
logische Falle geraten. Die Taxis der ersten Art bezeichnet man oft
mit PFEFFER als Topotaxis (d. h. richtende Bewegung), die der zweiten
Art als Fobotaxis (d. h. Schreckbewegung).

4. Autonome Variationshewegungen.

Variationsbewegungen, d. h. Bewegungen, die durch eine ungleiche
Verinderung des Turgordruckes verschiedener Zellen verursacht wer-
den, werden nur bei einigen Pflanzenfamilien beobachtet und stellen
gewdhnlich nastische Bewegungen (Nastieen) dar, d. h. sie finden in einer
voraus bestimmten Richtung statt. Die bekanntesten Variationsbewe-
gungen sind die nastischen Bewegungen der gefiederten oder dreiteiligen
Blatter der Leguminosen und des Sauerklees (Oxalis und andere Oxali-
deen); die Blittchen und manchmal auch die Blattstiele dieser Pflanzen

besitzen anihrer Ansatzstelle kleine,
runde, polsterférmige Gebilde, die
gewohnlich als Blattgelenke be-
zeichnet werden (vgl. Abb. 117).
Die Gefaf3biindel des Blattstiels
verbinden sich im Blattgelenke
zu einem einheitlichen Biindel, das
an der Gelenkachse gelegen ist (vgl.
Abb. 117. Blattzelenk der Feuerbohne die Abb.). Das GefaBbiindel enthilt

. . eu n - 3 :
{Phaseolus mult%ﬂorus). a Léngsschnitt, in der Hauptsache nur (.hckwandlge

b Querschnitt. (Nach PFEFFER.) Zellen, also sehr wenig dehnbare

Elemente. Dagegen bestehen die
iibrigen Gelenkteile aus diinnwandigen und dehnbaren Zellen; darum
ist das Gelenk sehr biegsam und kann sich leicht um seine Ansatz-
stelle bewegen. Durch eine aktive Kriimmung des Gelenkes werden Varia-
tionsbewegungen der ansitzenden Blattchen verursacht, wenn sich der
Turgordruck der Zellen in den entgegengesetzten Gelenkhilften beider-
seits des Gefafbiindels in verschiedenem Sinne oder Grade verindert.
Das Gelenk mulB sich offenbar nach der Seite kriimmen, in der der
Turgordruck kleiner geworden ist oder weniger zugenommen hat.

Autonome Variationsbewegungen (d. h. unter konstanten Auflen-
bedingungen stattfindende) kann man am einfachsten am Klee (Tri-
folium) und Sauerklee (Oxalis) beobachten. Die Blattchen der drei-
teiligen Blitter beider Pflanzen sind in einer unaufhérlichen Bewegung
begriffen: infolge einer aktiven Gelenkkriimmung senken sich die Blatt-
chen oder erheben sich wieder. Jede Schwingung verlangt ungefihr
1 bis 4 Stunden, wobei die Blittchen einen Winkel von 20 bis 100 Grad
zu ihrer Ausgangslage bilden kénnen.

Besonders auffallend sind die autonomen Bewegungen der Blatt-
chen der Tropenpflanze Desmodium gyrans (vgl. Abb. 118). Die drei-
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teiligen Blitter dieser Pflanze haben ungleich groBe Blattchen: das
mittlere ist grof und lang, wihrend die zwei Seitenbldttchen sehr
klein sind und sehr oft fehlen, weil sie leicht abfallen. Bei giinstiger
Temperatur (30 —40° C) sind die kleinen Blattchen in einer ununter-
brochenen Kreishewegung begriffen, wobei sie mit ihren Spitzen eine
Ellipse zeichnen, deren groBle Achse dem Blattstiele parallel ist. Jede
Schwingung verlangt diesmal nur 2 Minuten, so dal man die Be-
wegung der Blattchen mit bloBen Augen sehen kann.

In allen Fillen werden autonome Variationsbewegungen durch eine
ungleichsinnige Veréinderung des Turgordrucks in den Gelenk-
zellen verursacht. An der Seite des Gelenkes, nach der die Kriimmung
stattfindet, vermindert sich der Turgordruck, wahrend er an der ent-
gegengesetzten Seite des Gelenkes in gleichem Grade zunimmt, wo-
bei die Summe des Turgordruckes aller Gelenkzellen beinahe unverén-
dert bleibt. Ver-
suche  BRUCKEs
(1848) zeigten, dall
sich der Wider-
stand der Gelenke
gegen eine Kiinst-
liche Krimmung
durch Belastung
(»Biegungsfestig-
keit «) bei der auto-
nomen Variations-
bewegung nicht
verdndert; dieser
Widerstand hingt
aber von der Sum-
me des Turgor-
druckes aller Ge-  App, j18. Desmodium gyrans. A4 Tagstellung, B Nacht-
lenkzellen ab (vgl. stellung. a Seitenblattchen. (Nach Darwix.)
auch S. 248).

PrEFFER lieB die sich kriimmenden Gelenke auf den Hebel eines
kleinen Dynamometers einwirken und bestimmte ungefihr die Kraft,
mit welcher die autonome Bewegung der Blattchen stattfindet oder,
mit anderen Worten, die Verdnderung des Turgordrucks der Gelenk-
zellen, die diese Bewegung hervorruft. Sie betrug 0,6 bis 2 Atmo-
sphéren.

Wie friiher auseinandergesetzt wurde (vgl. S. 249), kann eine so groBe
Verinderung des Turgordrucks nur durch eine Verinderung der Konzen-
tration des Zellsafts oder der Permeabilitit des Protoplasmas fiir ge-
l6ste Stoffe hervorgerufen werden. Welche von beiden Groflen bei den
autonomen Variationsbewegungen verindert wird, ist noch nicht ent-
schieden. Im folgenden Kapitel werden wir aber erfahren, dall parato-
nische Variationsbewegungen durch Permeabilitdtsinderungen des Proto-
plasmas verursacht werden.

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 17
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5. Photonastische und phototropische Variationshewegungen
der Blitter.

Unter paratonischen Variationsbewegungen der Bliatter sind die,
welche durch Lichtwechsel veranlaft und als Schlafbewegungen be-
zeichnet werden, die bekanntesten.

Am Abend senken sich gewshnlich die Bliattchen der die Gelenke
tragenden Bldtter, um sich am Morgen wieder zu heben (vgl. Abb. 119 und
Abb.118, 8.257). Seltener heben sich die Blidttchen am Abend und legen
sich mit ihren oberen Seiten paarweise aneinander, wie es z. B. bei Mimosa
pudica beobachtet wird. Gleichzeitig nihern sich die secundiren Blatt-
stiele einander und die Hauptblattstiele senken sich (vgl. Abb. 1, b,
S.12). Am Morgen findet eine Riick-
bewegung statt und die Pflanze
nimmt ihre frithere Gestalt an.

Die Schlafbewegungen finden
immer in derselben Richtung statt
(d. h. die Blattchen senken sich
z. B. nach unten, um sich wieder
zu erheben), so dafl sie als na-
stische Bewegungen bezeichnet
werden miissen.

Die beschriebenen Bewegun-
gen der Blatter werden nicht nur
abends und morgens, sondern
auch nach der Verdunkelung der
Pflanzen am Tage oder bei Be-
lichtung wahrend der Nacht be-

Abb. 119. Schlafbewegung der Blittchen obachtet. Es lag also der Gedanke

von Amorpha fructicosa. 4 Tagstellung, Dahe, dafl die Bewegungen am
B Nachtstellung. (Nach PFEFFER.) Abend und am Morgen ebenfalls

durch Lichtwechsel verursacht
werden. PFEFFER gelang es, diese Bewegungen dadurch kiinstlich her-
vorzurufen, daB er die verdunkelten Pflanzen in bestimmten Zeitab-
stinden mit elektrischem Licht bestrahlte.

Bei einer ununterbrochenen Beleuchtung oder in stindiger Dunkel-
heit héren aber die Bewegungen der Blitter nicht sofort, sondern erst nach
einigen Tagen auf, wobei die Blattsenkung ungefihr um dieselbe Abend-
stunde erfolgt, in der sie auch vorher unter natiirlichen Bedingungen statt-
gefunden hatte. Obwohl solche Bewegungen beim ersten Anblick auto-
nom zu sein schienen, zeigten die Untersuchungen PFEFFERs, daf8 sie als
paratonisch betrachtet werden miissen, weil sie nur Nachwirkungen
der vorher ausgeiibten Schlafbewegungen darstellen (vgl. auch S.221).
Die Befunde PFEFFERs wurden in letzter Zeit von einigen Forschern
angezweifelt, weil es gelungen war, #hnliche rhythmische Bewegungen
an im Dunkeln gezogenen Bohnenpflanzen zu beobachten. Es ist aber
moglich, daBl in diesem Falle die nastischen Blattbewegungen durch
irgendwelche anderen alternierend wirkenden Agentien hervorgerufen
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wurden. Mag auch die Temperatur des Versuchsraums konstant sein,
man ist doch nicht imstande, alle Verinderungen der umgebenden Welt
auszuschlieBen, so z. B. den elektrischen Zustand der Atmosphére oder
die Verinderung der Schwerkraftwirkung durch den Mond u. a.

Die Nachwirkungen kommen nach PFEFFER nicht nur im Dunkeln,
sondern auch unter natiirlichen Bedingungen beim téglichen Licht-
wechsel zustande, so daB der direkte Beleuchtungswechsel sich den Nach-
wirkungen addiert und es vorkommen kann, daB z. B. die Nacht-
bewegung der Blattchen frither als die Dammerung eintritt, falls der
Versuch im Friihling angestellt wird, wenn die tégliche Belichtungs-
zeit immer linger wird, wihrend die Blittchen gewShnt sind, schon um
eine frithere Stunde die Nachtstellung einzunehmen. Jedenfalls stellen
die Schlafbewegungen typische photonastische (d. h. durch Lichtwirkung
verursachte) Bewegungen dar.

Der Annahme, daB die Schlafbewegungen durch den Beleuchtungs-
wechsel verursacht werden, widersprach, wie es schien, die seit langem
bekannte Tatsache, daB die Hauptblattstiele von Mimosa pudica
auf eine kiinstliche Verdunkelung hin anders als auf die abendliche Déam-
merung reagieren. Bei kiinstlicher Verdunkelung richten sie sich auf,
wihrend sie sich am Abend stark nach unten kriimmen (vgl. Abb. 15,
S.12). Die Versuche des Verfassers zeigten aber, da der Unterschied
nur infolge eines langsameren Eintritts der Dunkelheit am Abend zu-
stande kommt. Verdunkelt man die Pflanze am Tage sehr langsam
und allmahlich, so beobachtet man kein Aufrichten der Blattstiele
sondern ein Senken.

Um die Turgordruckinderungen in Gelenkzellen festzustellen,
machte PFEFFER Versuche mit operierten Pflanzen, bei welchen entweder
die oberen oder die unteren Gelenkhilften so entfernt waren, daf} das
GefiaBbiindel des Gelenkes vollkommen intakt war. Nach Verdunkelung
solcher Pflanzen oder am Abend verlingerten sich die zuriickgeblie-
benen Gelenkhilften und die Blattchen, deren obere Gelenkhilften
entfernt worden waren, erhoben sich stets, wihrend die Blattchen sich
senkten, deren untere Gelenkhilften fehlten. Die Schlafbewegungen
werden also von einer Zunahme des Turgordruckes in beiden Ge-
lenkhalften bei der Verdunkelung oder am Abend begleitet. Man hat
daher anzunehmen, daB sie durch eine ungleiche Turgordruckanderung
in den verschiedenen Gelenkhilften verursacht werden; und zwar muf
der Turgordruck der Blittchen, die sich am Abend senken, bei der
Verdunkelung in der oberen Gelenkhilfte stirker als in der unteren
zunehmen. Die Versuche PFEFFERs mit dem Dynamometer (vgl. S. 257)
zeigten, daB die durch die Verdunkelung verursachte Turgordruckéinde-
rung 1 bis 5 Atmospharen betragt.

Eine so grofie Verinderung des Turgordrucks kann, wie wir wissen,
nur durch eine Verianderung der Zellsaftkonzentration oder der Permea-
bilitit des Protoplasmas hervorgerufen werden (vgl. S.249). Die Unter-
suchungen des Verfassers zeigten, daB3 die Konzentration des Zellsaftes
zu Beginn der Bewegung unverindert bleibt; erst nach Vollendung der

17*
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Bewegung kann sie verindert werden. Somit konnte vermutet werden,
daB die Anderung der Permeabilitit des Protoplasmas die Bewegung
verursacht.

Wir wissen schon, daB die Permeabilitat des Protoplasmas durch
die Verdunkelung verringert wird (vgl. S. 36). Die Versuche an Mi-
mosa und Bohnen zeigten auflerdem, daf die Permeabilitat des Proto-
plasmas der Gelenkzellen im Dunkeln abnimmt und im Hellen zu-
nimmt. So war z. B. der Permeabilititsfaktor g (vgl. S. 35) in den
Zellen der oberen Gelenkhalfte der Blatter von Feuerbohnen im Dun-
keln gleich 0,09, im Lichte gleich 0,33. Es ist also verstidndlich,
dafl der Turgordruck der Gelenkzellen nach Verdunkelung zunimmt.
Nicht klar ist aber, weshalb diese Zunahme nur in den Gelenkzellen
beobachtet wird, wihrend in anderen Blattzellen keine merkliche Turgor-
anderung stattfindet, obwohl die Permeabilitast des Protoplasmas fiir
geléste Stoffe in allen Zellen im Dunkeln abnimmt.

Legt man aber die diinnen Schnitte der Gelenke in Wasser, so
stellt man fest, dal ihre Zellen sich anders verhalten als die iibrigen
Blattzellen. Zwar nimmt die Konzentration ihres Zellsaftes fortwéhrend
und stark ab; diese Abnahme entspricht der Osmose der Substanzen
aus dem Zellsafte, so daB die Permeabilitit des Protoplasmas der Ge-
lenkzellen fiir Zellsaftstoffe sich als ungewdhnlich groB erweist. Im
Gegensatz dazu bleibt die Konzentration des Zellsaftes der iibrigen
Blattzellen, die sich im Wasser befinden, wahrend mehrerer Tage un-
verdndert. Auch die Bestimmung der Permeabilitatsfaktoren 1 bestatigt
dieses Ergebnis: wihrend ¢ in den Gelenkzellen am Tage gleich 0,2
bis 0,3 ist, betrigt es in den iibrigen Blattzellen kaum mehr als 0,01.
Je grofer aber wp ist, desto stirker wird der Turgor der Zellen, bei
der Ab- resp. Zunahme von u verindert.?)

In den oben beschriebenen Untersuchungen wurde der Perme-
abilitatsfaktor « nach der Methode der isotonischen Koeffizenten fiir
Salpeter bestimmt. Die Permeabilitit des Protoplasmas der Gelenk-
zellen fiir Salpeter glich der fiir Zellsaftstoffe.

Was nun die Ursache einer gréferen Zunahme des Turgor-
druckes in der einen Gelenkh#lfte im Vergleich mit der in der
anderen nach Verdunkelung anbetrifft, so zeigten die isotonischen Koeffi-
zienten, dafl die Protoplasmapermeabilitit in den Zellen der Gelenkhilfte,
welche bei der Kriimmung convex wird, immer groer ist, als die in der
entgegengesetzten (concaven) Gelenkhilfte. Eine relativ gleiche Per-

1) Nehmen wir z. B. an, daB die theoretische Gré8e des osmotischen Druckes
des Zellsaftes gleich 6 Atmosphéren ist und daf der Permeabilitatsfaktor 4 = 0,01
ist. Der Turgordruck der Zelle ist somit P = 6 (1—0,01) = 5,99 (vgl. S. 35).
Ist aber u = 0,3, so ist P = 6 (1—0,3) = 4,2 Atmosphéren. Nehmen wir weiter
an, da8 die Pflanze verdunkelt wird und infolgedessen eine Verminderung der
Protoplasmapermeabilitit stattfindet, so daB der Permeabilitdtsfaktor 1*/,mal
kleiner als frither wird. Im ersten Falle ist also jetzt P = 6 (1— 0,007) = 5,96
Atmosphiren, im zweiten Falle ist aber P = 6 (1—0,2) = 4,8 Atmosphéren,
d. h. die Turgordruckdnderung im ersten Falle (bei kleinem wu) ist nur 0,03
Atmosphéiren, wihrend sie im zweiten Falle gleich 0,6 Atmosphéiren ist.
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meabilititsinderung mubB also eine groBere Zunahme des Turgordruckes
der convexen Gelenkhalfte bei der Verdunkelung hervorrufen. Dazu
gesellt sich noch eine groBere Empfindlichkeit des Protoplasmas der
Zellen in der convexen Gelenkhilfte, so daBl der Permeabilitidtsfaktor
bei der Verdunkelung in dieser Hilfte auch relativ stérker zunimmt.
So ist z. B. ¢ in den Zellen der Gelenke von Phaseolus multiflorus,
welche sich bei der Verdunkelung nach unten kriimmen, gleich:
a) im Lichte
in der oberen (convexen) Gelenkhilfte 0,33
in der unteren (concaven) Gelenkhilfte 0,28
b) im Dunkeln
in der oberen Gelenkhilfte 0,09
in der unteren Gelenkhilfte 0,21.

Der Zellsaft der Blattgelenke ist gewGhnlich einer 5 bis 8proz.
Salpeterlésung isotonisch, so daB sein theoretischer osmotischer Druck
18 bis 30 Atmosphiiren betrigt. Nehmen wir an, daB der Permea-
bilitdtsfaktor in der oberen Gelenkhilfte (wie angegeben) gleich 0,33, in
der unteren Gelenkhilfte 0,28 ist und daB der Zellsaft einen osmo-
tischen Druck von 20 Atmosphdren hat, so ist der Turgordruck in
der oberen Gelenkhilfte 20 (1—0,33) = 13,4 Atmosphiren, in der
unteren Hilfte 20 (1—0,28) = 14,4 Atmosphiren. Nach der Verdunke-
lung vermindert sich u in der oberen Hilfte auf 0,09 und in der unteren
Hilfte auf 0,21 und der Turgordruck vergréfert sich in der oberen
Halfte auf 20 (1—0,09) = 18,2 Atmosphiren, in der unteren Hilfte auf
20 (1—0,21) = 15,8 Atmosphiren. Die Bewegung wird also mit einer
Kraft von ungefihr 3 Atmosphiren ausgefiihrt.

Wir haben noch das eigentiimliche Verhalten des Hauptblattstiels
von Mimosa pudica zu erkliren, der, wie erwdhnt, auf eine langsam
stattfindende Verdunkelung anders als auf die schnell stattfindende
reagiert. Die Ursache dieser Erscheinung liegt in einer ungleichen
Geschwindigkeit der Wasseraufsaugung durch verschiedene Gelenkzellen
nach der Verdunkelung.

Dunkelheit vergroBert die Kraft, mit welcher Wasser durch die
Zellen aufgenommen wird; der Turgordruck kann sich aber offenbar
erst bei der Aufnahme einer neuen Wassermenge vergroBern (vgl. S. 20
und 32). Mikroskopische Untersuchungen zeigen, dal die Zellwande in
der unteren Gelenkh#lfte des Hauptblattstiels von Mimosa pu-
dica viel diinner sind als die Zellwinde der oberen Gelenkhilfte. Infolge-
dessen tritt das Wasser, das durch die Zellwinde diffundieren muB, in
die Zellen der oberen Hilfte langsamer als in die der unteren Hélfte ein,
trotzdem die osmotische Kraft in den Zellen der oberen Gelenkhilfte
stiarker als die in den Zellen der unteren Hilfte zunimmt. Der Turgor-
druck der Zellen der unteren Hilfte nimmt daher rascher zu und der
Blattstiel wird aufgerichtet. Je vollstindiger aber die Zellen der oberen
Gelenkhslfte die ihrer erh6hten osmotischen Kraft entsprechende Wasser-
menge einsaugen, desto gréBer wird der Turgordruck in der oberen
Gelenkhilfte und der Blattstiel senkt sich allmihlich nach unten. Findet
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aber die Verdunkelung und also die VergréBerung des Turgordruckes
langsam statt, so wird der erwihnte Unterschied zwischen der Ge-
schwindigkeit der Wasseraufsaugung durch die beiden Gelenkhilften
unmerklich und der Hauptblattstiel senkt sich, ohne sich vorher zu
erheben (vgl. S. 259).

Junge Blitter von Mimosa pudica, deren Zellen gleich verdickte
Winde besitzen, reagieren sowohl auf eine langsam stattfindende, als
auch auf eine plotzliche Verdunkelung mit einem Sinken des Haupt-
blattstieles. Ahnlich reagieren die Blitter anderer Mimosa-Arten (z. B.
Mimosa Speggazzini, sensitiva u. a.), bei denen es keinen Unterschied
in der Zellwanddicke der verschiedenen Gelenkhilften gibt.

PreEFFER hat gegen die oben beschriebene Erklarung der photo-
nastischen Bewegungen eingewendet, daf die Zunahme des Turgor-
druckes bei einer Abnahme der Permeabilitit nicht verstandlich sei;
denn die bei Zunahme der Permeabilitit vorher herausdiffundierten
Stoffe miissen in der Umgebung der Zellen zuriickbleiben und einer
Entfaltung des Turgordruckes entgegenwirken. Dieser Einwand ist
leicht zu widerlegen, weil die Wasseraufsaugung durch die Gelenk-
zellen aus dem GefiaBbiindel stattfindet, wo sich Wasser infolge der
Transpiration in stetiger Strémung befindet. Die herausdiffundierten
Stoffe werden also durch den Wasserstrom mitgerissen. Schneidet
man aber die Blattspreiten der Blittchen in der Weise ab, dal die
Gelenke intakt bleiben, so hért doch die photonastische Bewegung bald
auf, weil die herausdiffundierten Stoffe sich im GefiBbiindel anhsdufen.

Was nun die Nachwirkungen der photonastischen Bewegungen,
die unter konstanter Beleuchtung oder im Dunkeln beobachtet werden, an-
betrifft, so zeigten die Versuche PFEFFERs, daf die Turgordruckinde-
rungen bei den Nachwirkungsbewegungen denen #hnlich sind, die bei
den autonomen Bewegungen beobachtet wurden: wihrend in einer Ge-
lenkhilfte eine Turgordruckabnahme auftritt, zeigen die Zellen der
anderen Hilfte eine Turgordruckzunahme usw.

Die Ursache solcher Turgordruckénderungen liegt wahrscheinlich in
Anderungen der Permeabilitit des Protoplasmas fiir geloste Stoffe. Eine
jede VolumvergroBerung der Zellen bei der Bewegung muf} offenbar
die Dicke des Protoplasmaschlauches herabsetzen und seine Perme-
abilitit erhdhen; umgekehrt mufB eine jede Verminderung des Zell-
volumens seine Verdickung und eine Verringerung der Permeabilitit
hervorrufen. Infolgedessen veranlaBt eine jede durch Turgordruckénde-
rungen verursachte Kriimmung des Gelenkes eine Gegenreaktion, so
daB die gesenkten Blitter die Bestrebung haben, sich wieder zu er-
heben und umgekehrt.

Werden gelenktragende Pflanzen stark und einseitig belichtet, so
nimmt die Protoplasmapermeabilitit in dem belichteten Gelenkteile zu,
der Turgordruck nimmt aber ab. Infolgedessen kriimmen sich die Ge-
lenke und die Blitter in der Richtung des einfallenden Lichtes, so daf
eine Art von Phototropismus stattfindet. Diese Kriimmungsart wird
auch in der Natur beobachtet.
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6. Geotropische, thermonastische u. a. Variationshewegungen
der Blitter.

Die Schwerkraft iibt einen groBen Einflul auf die Lage der pflanz-
lichen Organe aus und wir werden bald sehen, daB dieser EinfluB sich
besonders auffillig in Verinderungen der Wachstumsgeschwindigkeit
verschiedener Pflanzenteile dufBlert. Auch iibt die Schwerkraft einen
sehr grofen Einfluf auf den Turgordruck der Gelenkzellen aus.

PreFFER (1875) und FiscHER (1890) zeigten, daB die Schwerkrafts-
richtung die Lage der Blittchen und der Blattstiele aller Gelenke tragen-
den Blitter in hohem
Grade beeinflut. Be-
festigtman einePflanze,
die Variationsbewegun-
gen zeigt, in umge-
kehrter Lage (die Spitze
nach unten), so kriim-
men sich die Blatt-
gelenke nach einigen
Stunden in der Weise,
daB die Blittchen ihre
Abendstellung einneh-
men, wie es z. B. auf
Abb. 120 a zu sehen ist.

Bleibt die Pflanze in

der umgekehrten Lage

einige Tage, so zeigt

sie photonastische Be-

wegungen, deren Rich-

tung gegeniiber der,

welche unter normalen

Bedingungen beobach-

tet Wil‘d, entgegenge. Abl;l %J'on hBl&ttb%Weg;gg bei I]))h'&sgglgls lgultif}‘g:us
s ehru er anze. 1€ 1€le der ersten

S(.etZt ist. 8o .bewegen I’;Z;}den riaubblggter sind durch den Draht d unver-

sich z. B. die Blitt- riickbar fixiert. Das Blatt a ist in der Tagstellung,

chenderBohnenpflanze das Blattb in der Nachtstellung gezeichnet. Der Blatt-
(Phaseolus) bei Verdun- stiel ¢ hat sich nach oben gekriimmt. (Nach PFEFFER.)

kelung oder am Abend

in der Weise, daB8 sich der Winkel zwischen dem Blattstiele und dem
Hauptnerven der Bliattchen vergréBert (vgl. Abb. 1205). Bei erneutem
Belichten der Pflanze oder am Tage kriimmen sich dagegen die Blatt-
chen nach dem Blattstiele zu (vgl. Abb. 120a). Es werden also um-
gekehrte Schlafbewegungen beobachtet.

Der angegebene Versuch gelingt freilich nur dann, wenn die Blatt-
stiele in der Lage befestigt sind, welche sie an der normalen Pflanze
haben, sonst kriimmen sie sich nach der Wurzel hin, so daB die
Blattchen ihre frithere normale Lage annehmen (vgl. Abb. 120¢); dann
sind die verkehrten Schlafbewegungen nicht mehr méglich.
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Dreht man nach FiscHer die gelenktragenden Pflanzen in hori-
zontaler Lage fortwihrend so um ihre eigene Langsachse (mittels eines
besonders konstruierten Apparates, des sogenannten Klinostaten, vgl.
Abb.127, S.275), daB die Schwerkraft auf alle Gelenkseiten gleichmiBig
einwirkt, so horen die Schlafbewegungen gewdshnlich allméhlich auf.

Die Schwerkraftrichtung schafft also in den Gelenken die
inneren Bedingungen, welche den Blattern die photonasti-
schen Bewegungen ermdglichen.

PrEFFER zeigte, daB die Nachtstellung der Blatter nach Umkehrung
der Pflanze durch eine ungleichsinnige Turgordruckénderung in den
verschiedenen Gelenkhilften hervorgerufen wird. Wahrend in der der
Erde zugekehrten Gelenkhilfte der Turgordruck zunimmt, nimmt er
in der dem Zenit zugekehrten Gelenkhilfte ab.

Die Versuche des Verfassers zeigten, dall solche Verédnderungen des
Turgordrucks bei einer Lageverinderung der Pflanze durch die Permea-
bilititsinderungen des Protoplasmas der Gelenkzellen fiir gelGste Stoffe
hervorgerufen werden. In der der Erde zugekehrten Gelenkhilfte tritt
nach Umkehrung der Pflanze eine starke Permeabilititsverminderung
auf, wihrend in der dem Zenit zugekehrten Gelenkhilfte die Permea-
bilitit stark zunimmt. Diese Permeabilitatsinderungen sind noch groBer
als die, welche bei einem Beleuchtungswechsel beobachtet werden, und
bedingen die beschriebene geotropische Bewegung.

Die eben beschriecbene Permeabilititsinderung des Protoplasmas
erklirt auch die umgekehrten Schlafbewegungen nach einem Um-
drehen der Pflanze. Die Bohnenblattchen senken sich bei Verdunkelung
oder am Abend bei normaler Lage der Pflanze nach unten, weil die Proto-
plasmapermeabilitit der oberen Gelenkhilfte sehr grof ist und ihre
Veriinderung eine bedeutende Turgordruckinderung verursachen kann.
Nach einer Umkehrung der Pflanze vermindert sich dagegen die Per-
meabilitit in der morphologisch oberen Gelenkhalfte so stark, daf ihre
Verminderung nach Verdunkelung den Turgordruck nur wenig beein-
fluBt. Im Gegensatz dazu vergréfert sich die Permeabilitdt in der
morphologisch unteren Gelenkhilfte nach der Umkehrung der Pflanze
so stark, daB die Verminderung dieser Permeabilitit eine grole Turgor-
druckzunahme und die Kriimmung des Gelenkes zur entgegengesetzten
Seite, d. h. nach unten, bewirkt.

Das Aufhéren der Schlafbewegungen einiger Pflanzenarten beim
Drehen um die horizontale Achse des Klinostaten wird damit erklart,
daB die Permeabilitit des Protoplasmas in allen Gelenkteilen bei der
allseitigen Schwerkrafteinwirkung ungefihr gleich wird, so dal die Ver-
dunkelung eine gleiche Turgordruckzunahme in beiden Gelenkhilften
hervorruft.

Als ReizanlaB fiir die Variationsbewegungen der Blitter kommen
auBer Beleuchtungswechsel und Schwerkraftrichtung auch Temperatur-
anderungen in Betracht; dabei ist die Wirkung der Abkiihlung der
der Verdunkelung analog, weil die Protoplasmapermeabilitit bei einer
Temperaturerniedrigung abnimmt (vgl. S. 36). Unter natiirlichen Be-



Seismonastische Variationsbewegungen. 265

dingungen addiert sich die Temperaturwirkung der Lichtwirkung, weil
die Temperatur am Abend abnimmt und nach Sonnenaufgang zunimmt.

Da Chloroform und Ather die Permeabilitit des Protoplasmas
fir geloste Stoffe vermindern (vgl. 8. 36), so konnen sie auch Varia-
tionshewegungen der gelenktragenden Pflanzen hervorrufen, die den
durch Abkiihlung und Verdunkelung verursachten Bewegungen voll-
kommen #hnlich sind (KosSanixn, 1905).

7. Seismonastische Variationshewegungen.

Von allen paratonischen Variationsbewegungen machen die der
Blitterder Sinnpflanze Mimosa pudica), die, im Gegensatz zu anderen
Pflanzen, auch auf mechanische Reize reagiert, den gréBten Eindruck.
Es geniigt, die Blattchen oder die Gelenke der Sinnpflanze leicht zu
beriihren, um ein schnelles Zusammenlegen ihrer Blattchen, eine Senkung
ihrer Hauptblattstiele und eine gegenseitige Annéherung der sekundaren
Blattstiele hervorzurufen. Die stark gereizte Pflanze sieht so aus, wie
eine normale am Abend in Schlafstellung (vgl. S.12, Abb. 1).

Schligt man an ein Blittchen der Sinnpflanze oder driickt man
es kraftig zwischen den Fingern, so pflanzt sich der Reiz sehr schnell
von der gereizten Stelle zu den anderen Blittchen desselben Fieder-
blattes und weiter zu den Blittchen der Nachbarfiedern fort, so daB
das ganze Blatt sich in 2—3 Sekunden zusammenlegt. Der Reiz pflanzt
sich bis zum Hauptstiel fort, erreicht in 1—2 Sekunden sein Gelenk-
polster und ruft eine Senkung des Blattes hervor. War der Reiz stark
genug, so beschriankt sich die Reaktion nicht auf ein Blatt, sondern
verbreitet sich auch auf Nachbarblitter. Nach der Aufhebung des
Reizes nehmen die Blattchen und Blattstiele allméhlich ihre friihere
Lage wieder ein, so daB nach 15—20 Minuten die Pflanze ihr normales
Aussehen erlangt. Die beschriebene Bewegung, die als eine Reaktion
auf mechanische Reize auftritt, wird seismonastische Bewegung genannt.

Schon den ersten Erforschern des Pflanzenlebens (z. B. LiNDSAY
1791—1827) war bekannt, daB bei der durch StoB hervorgerufenen
Blattbewegung der Sinnpflanze die Gelenke oft eine dunklere Far-
bung erlangen. PFEFFER (1875) zeigte spéter, dall die Ursache dieser
Erscheinung in einer Fiillung der Interzellularriume der Gelenke mit
Wasser liegt; das Wasser tritt aus den Zellen der Gelenkhilfte aus,
die bei der Bewegung concav wird (bei der Blattstielbewegung z. B.
aus den Zellen der unteren Gelenkhilfte). Der Austritt von Fliissigkeit
wird durch starke Verminderung der osmotischen Kraft des Zellsafts
dieser Gelenkhilfte verursacht; sie wird durch die entgegengesetzte
Gelenkhilfte, welche keine Verinderung der osmotischen Kraft ihres
Zellsaftes erleidet, gepreBt. Nur eine der Gelenkhilften ist also fiir den
mechanischen Reiz empfindlich.

Eine starke Verminderung des Turgordrucks der Zellen in einer
Gelenkhilfte bei mechanischem Reize kann man nur einer starken
VergroBerung der Protoplasmapermeabilitit fiir im Zellsaft gel6ste Stoffe
zuschreiben, weil seine Konzentration unverindert bleibt. Weshalb
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aber nur das Protoplasma der Zellen einer Gelenkhilfte fiir mechanische
Reize so stark empfindlich ist und wie das Protoplasma seine Permea-
bilitdt so stark vergr6Bern kann ohne abzusterben, ist zur Zeit voll-
kommen unbekannt.

Die Reizleitung bei Mimosa pudica und sémtlichen anderen Pflan-
zen wird nicht wie etwa im tierischen Organismus durch Nerven besorgt.
Wie frither erwiahnt, sind alle lebenden Zellen der Pflanze miteinander
durch protoplasmatische Fiden (Plasmodesmen) verbunden, die die Zell-
wiande durchsetzen. Die Fortpflanzung mechanischer Reize von Zelle
zu Zelle kann durch diese Fiden vermittelt werden (vgl. S. 250). Es
ist also wohl mdglich, dafl die Reizleitung auch
bei der Sinnpflanze von Zelle zu Zelle mit Hilfe
der Plasmodesmen stattfindet. Diese Vermutung
wird durch die Beobachtung bestétigt, daB die
Abkiihlung der reizleitenden Teile der Sinn-
pflanze durch Eis die Reizleitung unterbricht
(Bose 1914).

Andererseits zeigten Untersuchungen von
HABERLANDT (1890), daf3 die Reizleitung in ver-
briihten Teilen der Sinnpflanze méglich ist. Der
genannte Verfasser kommt zu dem Schlusse,
daB die Reizleitung bei dieser Pflanze durch
eine Wasserwelle vermittelt wird, die durch den
Austritt von Wasser aus den Gelenkzellen bei
der Reizung hervorgerufen wird und die sich
in den Wasserbahnen der Pflanze (nach HABER-
Abb. 121. Seismonasti- LANDT in einigen Phloemzellen, nach anderen
sche Bewegung der TForschern in GefiBen und Tracheiden) ver-
ISgaubblatter bei der },eitet. Hs ist daher sehr moglich, daB beide

ornblume (Centaurea e . R .
cyanus). Die Staubblit- Arten der Reizleitung bei Mimosa pudica vor-
ter sind rechts in nor- kommen.

malem Zustande, links Seismonastische Variationsbewegungen der
geéiﬁi)bgufgub%z?}fg, Blatter werden auBer bei Mimosa pudica auch
P Poll’eg. > bei einigen anderen Mimosa-Arten (z. B. bei

Mimosa sensitiva und M. Speggazzini), bei dem
empfindlichen Sauerklee (Oxalis sensitiva) und anderen Pflanzen (z. B.
bei Biophytum, Neptunia) beobachtet. Die Bewegungen der zuletzt
genannten Pflanzen stehen aber beziiglich ihrer Geschwindigkeit denen
von Mimosa pudica weit nach.

Einige Pflanzen besitzen Staubblétter, die fiir mechanische Reize
besonders empfindlich sind. So verkiirzen sich die Staubblatter der zur
Gruppe der Cynareae gehtrenden Pflanzen (z. B. die der Kornblume)
bei der Berithrung und legen die Narbe frei, die normalerweise in
der durch Verwachsung der Staubbeutel gebildeten Rohre steckt (vgl.
Abb. 121). Auch in diesem Falle ruft, wie bei Mimosa, der mecha-
nische Reiz eine starke Verminderung des Turgordrucks in den Zellen
der Staubfiden hervor; da aber deren Zellwinde in der Léngsrichtung
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ungewdhnlich dehnbar sind, so verursacht die Verminderung des inneren
Drucks eine Verkiirzung der Zellen und damit der Staubblatter. Nach
der Aufhebung des Reizes verlingern sie sich allmihlich wieder und
nehmen ihr friiheres Aussehen an.

Die Staubbléatter der Berberitze legen sich bei einer mechanischen
Reizung rasch an die Narbe, auf der sie ihren Pollen zuriicklassen,
nachdem der Reiz aufgehoben und eine riickliufige Bewegung erfolgt
ist. In diesem Falle veréiindert sich der Turgordruck in den an der
inneren Seite der Staubblitter gelegenen Zellen.

8. Autonome Nutationsbewegungen.

Nutationsbewegungen, d. h. durch eine ungleiche Wachstumsge-
schwindigkeit verschiedener Organteile verursachte Bewegungen, knnen
nur an wachsenden Organen beobachtet werden. Die Wachstums-
krimmung findet stets in der Wachstumszone statt (vgl. S. 199, 2086,
209) und gewdhnlich in dem Teil dieser Zone, in dem die Wachstums-
geschwindigkeit am groBten ist. Wir betrachten zunicht die autonomen
Nutationsbewegungen.

Untersucht man das Wachstum der Stengelspitze aufmerksam, so
stellt man fest, dafl es nie in gerader Linie stattfindet. Die Wachs-
tumsgeschwindigkeit der an den entgegengesetzten Stengelseiten ge-
lagerten Zellen ist nie gleich, sondern sie ist bald an der einen, bald
an der anderen Stengelseite grofier. Infolgedessen zeichnet die Stengel-
spitze stets eine unregelmiflige gebrochene Linie langsam im Raume,
die um ein Zentrum herum kreist. Diese ununterbrochene kreisende
Bewegung der wachsenden Stengelspitze wird gewéhnlich als Circum-
nutation bezeichnet. Solche kreisende Bewegung ist bei den Ranken
der kletternden Pflanzen besonders auffallend. Die Abweichung der
wachsenden Rankenspitze von der Stengelachse erreicht oft 90 und mehr
Grad.

Bei der Entwicklung der Blatter 148t sich hauptsachlich ein Unter-
schied in der Wachstumsgeschwindigkeit der oberen und unteren Blatt-
seite feststellen. Wahrend der ersten Entwicklungsperiode wichst die
morphologische untere Blattseite gewohnlich schneller als die obere Seite,
so daB die jungen Blitter sich einander nihern, sich zusammenlegen
und die Knospe bilden. Nach dem Offnen der Knospen wichst aber
die obere Blattseite schneller als die untere, so daB die Blitter sich
nach unten kriimmen, wie es z. B. bei der Linde und Eiche der Fall
ist. Nach einigen Tagen beginnt aber die untere Seite wieder schneller
als die obere zu wachsen und die Blitter nehmen eine normale Hori-
zontallage an.

Die Blatter der Farnkrauter rollen sich wihrend ihrer Entwicklung
infolge eines schnelleren Wachstums ihrer oberen Seite spiralartig zu-
sammen. Spiter wichst aber die untere Blattseite schneller und die
Blatter entrollen und strecken sich. Man nennt die Erscheinung des
schnelleren Wachstums der oberen Blattseite ofters Epinastie, withrend
das schnellere Wachstum der unteren Blattseite als Hyponastie be-
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zeichnet wird. Die Ursachen beider Erscheinungen sind noch nicht
bekannt, es 1aBt sich aber vermuten, daB irgendwelche Stoffe, die im
Blattinneren entstehen, auf das Wachstum der Zellen beschleunigend
oder hemmend einwirken.

9. Paratonische nastische Nutationsbewegungen.

In den Kapiteln 4 und 5 dieses Teils wurden nastische Variations-
bewegungen der Blitter beschrieben, die durch einen Beleuchtungswechsel
hervorgerufen und durch die Anwesenheit von Blattgelenken bedingt
werden. Mehrere Pflanzen zeigen, obwohl sie keine Gelenke besitzen,
dennoch nastische Blattbewegungen, die durch einen Beleuchtungs-
wechsel hervorgerufen werden. Die Teilstrichmethode (vgl. S. 200) zeigt,
daB in diesem Falle die Bewegungen nicht durch Turgorinderungen,
sondern durch ein ungleiches Wachstum verschiedener Seiten der
Blattstiele verursacht werden.

Die Verdunkelung oder die abend-
liche Dammerung ruft eine stdrkere Be-
schleunigung des Wachstums der oberen
Seite des Blattstiels im Vergleich mit
der der unteren Seite bei mehreren Pflan-
zen hervor (z. B. bei Amaranthus, Impa-
tiens usw.), so daB sich die Blatter dieser
Pflanzen am Abend senken. Bei anderen
Pflanzen (z. B. bei Chenopodium, Stellaria
u. a.) fithrt aber die Verdunkelung zu einer
stirkeren Wachstumsbeschleunigung der

A
Abb. 122. Photonastische Nu-  ynteren Seite des Blattstiels und zur Blatt-

tationsbewegung der Blumen- -
bliitter bei Compositen (Hiera. krimmung nach oben. Am Morgen oder

cium pilosella). (Nach Prmy- bei Belichtung tritt eine riicklidufige Be-
FER.) A Tagstellung, B Nacht- wegung infolge einer ungleichen Wachs-
stellung. tumshinderung an der entgegengesetzten

Seite des Blattstiels ein (PFEFFER 1875).

Die beschriebene Bewegung der Blitter ist unbedeutend und ist
den Laien nicht bekannt. Wohl bekannt sind aber die photo- und
thermonastischen Bewegungen der Bliitenblatter. Die Bliitenstinde
mehrerer Compositen, so z. B. der des Lowenzahns (Taraxacum) sind
am Tage weit offen, wihrend sie am Abend verschlossen sind (vgl
Abb. 122). Diese Bewegung kann man auch bei kiinstlicher Verdunkelung
beobachten. Einige Compositen, z. B. Anthemis tinctoria, haben in
der Mitte des Bliitenstandes Rohrenbliiten und an ihrem Rande zungen-
formige Bliiten; die zungenformigen kriimmen sich am Abend oder
bei Verdunkelung nach unten, wihrend sie am Morgen oder nach Be-
lichtung eine horizontale Lage einnehmen.

Unter den Pflanzen, die einzeln stehende Bliiten besitzen, zeigen
mehrere ebenfalls Bewegungen der Bliitenblitter. So legt z. B. der
Safran seine Bliitenblatter am Abend (bzw. bei Verdunkelung) zu-
sammen, so daB die Bliite geschlossen wird, wihrend er am Morgen
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seine Blumenblitter ausbreitet und die Bliite 6ffnet. Andere Pflanzen,
so z. B. der Cactus Cereus grandiflorus und Oenothera, schlieflen ihre
Bliiten am Tage und offnen sie in der Nacht.

Die Teilstrichmethode zeigt, dall die beschriebenen Bewegungen
der Bliitenblatter durch eine ungleiche Wachstumsbeschleunigung der
verschiedenen Seiten bei Verdunkelung verursacht wird. Am Abend
wiichst die duBere Seite der Bliitenblitter des Safrans schneller als
die innere Seite und die Bliiten schlieBen sich, wihrend am Morgen
(bzw. bei Belichtung) die innere Seite der Bliitenblatter schneller als
die duBere Seite wichst, so daf die Bliiten sich offnen.

Eine analoge Bewegung der Bliitenblatter wird auch durch Tem-
peraturinderungen hervorgerufen, wobei die Temperaturerniedrigung
dhnlich wie die Verdunkelung wirkt.

Was nun die Ursachen der beschriebenen Verdnderungen der Wachs-
tumsgeschwindigkeit anbetrifft, so sei vor allem darauf aufmerksam
gemacht, daB Licht und Temperatur gleichsinnige aber ungleich groBe
Wachstumsinderungen an entgegengesetzten Organseiten hervorrufen,
und daB diese Agentien auch eine analoge Wirkung auf den Turgor-
druck bei den Variationsbewegungen ausiiben. Es ist also sehr wahr-
scheinlich, daB die Turgordruckinderung infolge einer Permeabilitits-
dnderung des Protoplasmas einen Anla zu Wachstumsénderungen gibt,
weil die Zellen weniger osmotische Substanzen herzustellen brauchen,
um den fiir das Wachstum nétigen Turgordruck zu erhalten, wenn er
infolge einer Permeabilititsverminderung hoher geworden ist, und um-
gekehrt.

10. Phototropische Nutationsbewegungen.

Die im vorhergehenden Kapitel beschriebenen Bewegungen sind
nur einigen Pflanzenarten eigen. Die tropistischen Bewegungen oder
Tropismen, die durch eine einseitige Reizwirkung hervorgerufen
werden, sind dagegen iiberall in der Pflanzenwelt verbreitet und erteilen
der Pflanze und ihren Organen ihre normale Lage im Raum. In der Natur
ist die Reizwirkung gewGhnlich einseitig oder sie ist wenigstens von
der einen Seite stirker als von der anderen. Wir betrachten zundchst
die phototropischen (frither: heliotropischen) Bewegungen oder Photo-
trapismus (frither: Heliotropismus), die durch eine einseitige Belich-
tung hervorgerufen werden.

Die ersten grundlegenden Untersuchungen iiber den Phototropis-
mus wurden von WIESNER gemacht (1878 —1880). Ist eine Samenpflanze
von einer Seite stirker beleuchtet als von der andern, befindet sie
sich z. B. im Zimmer in der Nihe des Fensters, oder ist sie in einen
Kasten gestellt, der an einer Seite offen ist, so kriimmt sich der am
schnellsten wachsende Teil der Pflanze nach der Seite der stirkeren
Beleuchtung. Diese phototropische Kriimmung tritt am ehesten ein,
wenn zum Versuch junge Pflinzchen, z. B. Keimlinge von Weizen, Hafer,
Kresse usw. verwendet werden,

Falls die Wurzeln beleuchtet werden (z. B. bei Wasserkulturen),
kriimmen auch sie sich manchmal (z. B. bei Senfpflanzen sehr stark);
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doch erfolgt die Kriimmung diesmal nach der Seite der schwiacherer
Beleuchtung hin (vgl. Abb. 123). Man bezeichnet diese Erscheinung als
negativen Phototropismus, wihrend es sich bei einer Kriimmung
nach der Seite der stirkeren Belichtung hin um positiven Phototropismus
handelt. A

Der positiv phototropische Hauptstengel ist bestrebt, sich
parallel zu den einfallenden Lichtstrahlen zu stellen, wihrend die Seiten-
zweige sich so einstellen, daf sie in einem bestimmten Winkel zu
diesen Strahlen stehen. Die Blattspreiten sind dann senkrecht zu

Abb. 124. Phototropische Bewegung

der Blitter. Die Blattspreiten sind

senkrecht zu den einfallenden Strah-

Abb. 123. Phototropismus der Senfpflanze  len gestelltund wenden ihre morpho-

(Sinapis alba). Erklirung im Text. logisch obere Seite dem Lichte zu.
(Nach Noivr.) (Nach Josrt.)

den einfallenden Strahlen gestellt und wenden ihre morphologisch obere
Seite dem Lichte zu (vgl. Abb. 124).

Die phototropische Kriimmung der Blatter wird gewdhnlich durch
den Blattstiel ausgefiihrt, der sich nicht nur kriimmt, sondern sich
auch oft um seine Achse dreht, so daB die durch die Abb. 125 wieder-
gegebene Lage der Blitter erzielt wird, die gewchnlich als Blatt-
mosaik bezeichnet wird. In diesem Falle bedecken sich die Blatt-
spreiten nicht gegenseitig, sondern fiillen nur die Réume zwischen den
Nachbarblattern aus und lagern sich dabei beinahe in einer Ebene.
Diese Blattmosaik wird besonders oft bei Bsumen und Biischen be-
obachtet, die am Waldrande oder in einer schattigen Gegend wachsen.

Bei der auf Abb. 124 wiedergegebenen Lage der Blatter hat zum Teil
auch eine Drehung der Blattstiele um 180° mitgewirkt.

Die erwihnte Bewegung der Seitenzweige und Blatter kann man
freilich erst nach Befestigung des Hauptstengels beobachten, weil die
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Seitenzweige und Blitter nach erfolgter phototropischer Kriimmung
des Hauptstieles eine Lage im Raum einnehmen, die ihrer eigenen
bei der phototropischen Kriimmung auftretenden Lage sehr #hnlich
ist (vgl. Abb. 123). Dasselbe Resultat kann man auch durch Belichtung
der Pflanze von unten mittels eines Spiegels erhalten.

Die Seitenzweige und Blitter reagieren also auf eine einseitige
Belichtung anders als der Hauptstengel und werden daher plagiotrop
genannt, wihrend der letztere als orthotrop bezeichnet wird. Die Er-
scheinung selbst nennt man gewdhnlich plagiotropen: und orthotropen
Phototropismus.

Die phototropischen Bewegungen werden nicht nur bei Samen-
pflanzen, sondern auch bei Sporenpflanzen beobachtet und sind bei
einigen Schimmelpilzen mit langen Sporangientrigern, z. B. bei Mucor
und Phycomyces leicht zu demonstrieren. Besonders schon 148t sich

Abb. 125. Blattmosaik.

der Phototropismus bei Pilobulus nachweisen (vgl. S. 77, Abb. 20),
dessen Sporangientriger nach der Sporenreife platzen und die Spo-
rangien auf eine weite Strecke hin in der Richtung der Léngsachse
der Sporangientriiger fortschleudern (vgl. S. 77).

Man bedeckt das Substrat, auf dem sich Pilobolus entwickelt,
mit einer Glasglocke, die mit Ausnahme einer kleinen Stelle (Fenster-
chen) von schwarzem Papier umkleidet ist. Da das Licht nur durch
das Fensterchen eindringen kann, kriimmen sich die Sporangientriger
von Pilobolus infolge ihres positiven Phototropismus sehr bald in der
Richtung des Fensterchens, weil sie sich parallel zu den einfallenden
Lichtstrahlen stellen. Dadurch fiihrt die Fortsetzung der Léngsachse
aller Sporangientriger gerade zum Fensterchen hin und an ihm
sammeln sich die fortgeschleuderten Sporangien als schwarze Piinkt-
chen; sie sind nach Entfernung des schwarzen Papiers gut sichtbar.
Nirgends an den iibrigen Teilen der Glasglocke findet man die schwarzen
Piinktchen der Sporangien angeschossen.
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Beim Studium des Phototropismus treten uns zum ersten Male
Erscheinungen entgegen, die bei nastischen Bewegungen nicht beob-
achtet werden. Die phototropische Bewegung (wie auch andere tro-
pistische Bewegungen) tritt unabhingig davon ein, ob die Reizwirkung
fortdauert oder ob sie nach einer Zeit der Einwirkung wieder auf-
hért. Im Falle des Phototropismus tritt die Kriimmung der Pflanzen-
organe auch dann ein, wenn die einseitige Belichtung durch eine all-
seitige ersetzt oder die Pflanze ins Dunkle gebracht wird.

Die Minimalzeit, wihrend welcher die einseitige Beleuchtung auf die
Pflanze einwirken muf}, um eine phototropische Bewegung hervorzu-
rufen, wird gewoShnlich als Prisentationszeit bezeichnet und ist der
Beleuchtungsstiarke ungefihr umgekehrt proportional. So fand BLaauw
(1909), daBl man z. B. Haferkeimlinge einer Belichtung von 0,00085
Kerzen (bei 1 m Abstand) wihrend 6 Stunden aussetzen muB, um eine
phototropische Kriimmung hervorzurufen, wihrend man sie bei Be-
lichtung mit 0,00477 Kerzen 1 Stunde, mit 0,0898 Kerzen 4 Minuten,
mit 5,456 Kerzen 4 Sekunden, mit 1902 Kerzen /100 Sekunden und
mit 26520 Kerzen nur /1000 Sekunden bestrahlen muB, um dieselbe
Kriimmung hervorzurufen. Die phototropische Kriimmung wird
also durch eine bestimmte Menge von einseitig wirkender
Lichtenergie verursacht (,Gesetz der Reizmenge®).

Die Energiemenge bestimmt sehr oft auch die Richtung der Kriim-
mung. So zeigten in Versuchen von OLTMANNS (1897) Sporangientréiger
von Phycomyces bei einer zu starken Belichtung (elektrische
Bogenlampe auf einem Abstand von 20 bis 30 cm) nicht positiven,
sondern negativen Phototropismus. Ahnliche Resultate wurden
auch in Versuchen an Meeresalgen und anderen Pflanzen erhalten.

Weitere Untersuchungen zeigten, dafl jede einseitige Belichtung
des Stengels, die iiber die Priisentationszeit hin andauert, statt eine
positive eine negative oder iiberhaupt keine Kriimmung hervorruft.
Nach PringsHEIM (1907) fithrt eine Belichtung, die dauernd wirkt,
zur Indifferenz; wird sie dagegen periodisch unterbrochen, so induziert
sie eine starke positive Kriimmung. Der genannte Forscher folgerte
daraus, dafl die Pflanze nicht gegeniiber einer bestimmten Lichtinten-
sitéit an sich indifferent sei, sondern daB sie in diesen Zustand erst
durch Belichtung mit der betreffenden Intensitiat geriat. Die Indifferenz
komme aber dadurch zustande, dal sich positive und negative
Tendenzen gerade die Wage halten, so daB duBerlich keine Re-
aktion sichtbar werde.

Die oben erwéhnte negative Reaktion der Wurzel kommt also wahr-
scheinlich nur infolge einer gréBeren Empfindlichkeit (,Stimmung®)
dieses Organs zustande. In der Tat zeigt auch die Wurzel mancher
Pflanzen bei schwacher Belichtung einen schwachen positiven Photo-
tropismus, der sich erst bei stirkerer Belichtung in den negativen ver-
wandelt. Andererseits kann die Empfindlichkeit (,,Stimmung*) des Sten-
gels durch vorherige Kultur der Pflanze bei gedimpfter Beleuchtung
oder im Dunkeln erhéht werden, so daf z. B. etiolierte Pflanzen (vgl.
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S. 216) sich schon bei einer verhiltnismafig schwachen Belichtung als
indifferent erweisen.

Der Phototropismus und auch andere Tropismen unterscheiden sich
nicht nur durch ihre Priasentationszeit von Nastieen, sondern auch da-
durch, daB die Stelle des Reizempfangs (,der Perzeption®) mit der
der Ausfiihrung der Bewegung, d. h. der Veranderung der Wachstums-
geschwindigkeit, sehr oft nicht zusammenfallt. So wird z. B. die photo-
tropische Blattkrimmung in den Fillen, in denen sie durch die Blatt-
stielbewegung zustande kommt (z. B. bei Tropeolum, Begonia, Hopfen
usw.), nicht geschwicht, wenn man den Blattstiel mit schwarzem Papier
oder Staniol bedeckt. Im Gegensatz dazu ruft die Bedeckung der Blatt-
spreite gewohnlich eine Abschwéchung oder Aufhebung der Reaktion
hervor. Der phototropische Reiz wird also in diesem Falle durch die
Blattspreite perzipiert und von da aus in den Blattstiel geleitet.

Ahnlich verhalten sich auch Keimlinge einiger Griser, deren
Koleoptilen an der Spitze besonders empfindlich fiir den phototropi-
schen Reiz sind. Nach Darwin (1881) und ROTHERT (1894) tritt keine
phototropische Kriimmung auf, wenn die Spitze der Keimlinge von
Hirsum durch ein kleines Hiitchen von Staniol oder schwarzem Papier
bedeckt ist. Die Keimlinge anderer Getreidepflanzen, z. B. die des Hafers,
sind dagegen auf ihrer ganzen Linge fiir den phototropischen Reiz
empfindlich, obwohl die Kriimmung gewdhnlich in der Nihe der Spitze
beginnt und sich nach der Basis hin verbreitet.

Den Phototropismus erklédrten die ersten Forscher damit, daf das
Licht das Wachstum der ibm zugekehrten Stengelseite hindert und auf
diese Weise die Kriimmung verursacht. Spitere Untersuchungen, die
oben beschrieben sind, wiesen aber auf einen komplizierteren Verlauf
der phototropischen Reaktion wenigstens in einigen Fillen hin; man
nahm an, daf die phototropische Kriimmung nur die indirekte Folge
einer einseitigen Beleuchtung ist. Neuerdings kam jedoch Brasuvw
(1915) zu dem Schlusse, dafl der Phototropismus eine Reaktion auf die
direkte Beleuchtung der Zellen darstellt. Die ungleiche Wachstums-
anderung, welche zur Kritmmung fiihrt, soll nur durch eine ungleich
starke Beleuchtung der Vorder- und Riickseite der Pflanze zustande
kommen.

Zur Zeit kann man kaum daran zweifeln, dal durch das Licht einige
photochemische Reaktionen in ‘den Zellen hervorgerufen werden,
bei denen das Wachstum hindernde oder f6rdernde Stoffe entstehen. Bei
positivem Phototropismus werden die hindernden Stoffe an der belichteten
Organseite offenbar in groBerer Menge gebildet. Diese Stoffe entstehen
wahrscheinlich nicht nur in den Zellen, die die Kriimmung bedingen,
sondern auch in jungen, schwach wachsenden Zellen. In einigen Fillen
kénnen sogar nur diese Zellen lichtempfindlich sein. Da aber die ent-
stehenden Stoffe sich in der Pflanze verbreiten konnen (von Zelle zu
Zelle, oder in den GefaBbiindeln), so kdnnen sie auch den Reiz von
den jungen empfindlicheren Organteilen nach der Krimmungsstelle
leiten.

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 18
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Nach BoyseN-JENSEN (1910) und PaArL (1918) ist die Reizleitung
bei Phototropismus nach Durchschneiden des Organes nicht nur durch
die Schnittfliche, sondern auch durch eine Gelatineschicht, durch die
die beiden abgetrennten Organteile wieder miteinander verbunden wer-
den, méglich. Obwohl die Reizleitung auch durch Vermittlung der
Protoplasmaverbindungen nicht ausgeschlossen ist (vgl. 8. 250), ist die
Reizleitung beim Phototropismus wahrscheinlich in der Hauptsache ein
Diffusionsvorgang. Nur dadurch kann man erkliren, daB nicht alle
Pflanzen zur Leitung des phototropischen Reizes fahig sind: die durch
Licht entstehenden Stoffe konnen in diesem Falle offenbar nicht di-
osmieren.

Die Entstehung unbekannter Stoffe in den Zellen bei einseitiger
Belichtung, die das Zellwachstum an der belichteten Organseite hindern
und dadurch die positiv phototropische Kriimmung hervorrufen, hat
neuerdings METZNER (1923) durch Einfiihrung von fluoreszierenden Farb-
stoffen (Erythrosin, Rose bengale) in die Wurzelzellen der Hafer- und
Raphanuskeimlinge erzielt.

Jedenfalls ist die phototropische Reaktion nur eine durch die
Kriimmung gekennzeichnete Antwort der Pflanze auf die Lichtein-
wirkung auf das Wachstum ihrer Zellen. Der Phototropismus muf}
daher gemeinsam mit den durch Lichtwirkung hervorgerufenen Wachs-
tumsverinderungen untersucht werden (vgl. S. 214).

11. Geotropische Nutationsbewegungen.

Geotropische Bewegungen werden, wie erwihnt, durch die Schwer-
kraft verursacht. Allgemein bekannt ist, daB sich der Hauptstengel
der Pflanzen immer vertikal iiber die Erde erhebt, unabhingig davon,

welchen Winkel die Boden-
oberfliche mit dem Hori-
zont bildet. Die Haupt-
wurzel senkt sich ebenfalls
in vertikaler Richtung in
den Boden. Diese Lage der
Hauptorgane wird durch
die Pflanze hartnickig bei-
behalten.

Zwingt man die Pflanze,
eine horizontale Lage an-
zunehmen, so erheben sich

Abb. 196, Positi troische Kri a ihre wachsenden Stengel-
. 126. Positiv geotropische Kriimmung des . ST f e
Hauptstengels. @-—e nacheinander folgende teile ?’llmahhch’ bis 81 Wi1e
Kriimmungsstadien. (Nach PFEFFER.) der eine normale, vertikale
Lage einnehmen. Gewdhn-

lich krimmt sich aber der Stengel zu stark, so daB er sich sofort wieder
nach der entgegengesetzten Richtung kriimmen muB (vgl. Abb. 126). Um
die geotropische Kriimmung der Wurzel zu beobachten, it man Samen
in dem oben beschriebenen Kasten (vgl. S. 198) oder auf nassem Filtrier-
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papier keimen, das eine Glasplatte bedeckt, welche vertikal unter eine
Glasglocke gestellt wird. Nachdem sich die Keimwurzeln entwickelt
haben (Linge 2—3 cm), dreht man den Kasten oder die Platte um
90°. Die Wurzeln kriimmen sich in einigen Stunden nach unten,
wihrend die entstehenden Keimstengel sich vertikal nach oben erheben.

DaB die geotropische Krimmung durch die Schwerkraft verursacht
wird, wurde von KnicHT (1806) und SacHs (1879) bewiesen. Der
erstere vernichtete die Wirkung der Schwerkraft auf wachsende Keim-
pflanzen durch eine Gegenwirkung der Zentrifugalkraft, welche,
dhnlich wie die Schwerkraft, auf alle materiellen Punkte eines Kérpers

Abb. 127. Klinostat nach PrerrER. 4 eine Topipflanze oder B keimende Samen

(in einer feuchten Atmosphire) werden um die horizontale Achse langsam ge-

dreht. ¢ Kasten mit Uhrwerk, f Universalgelenk, ¢ Achse, ¢ Gegengewicht,
g Einrichtung zum Befestigen eines Blumentopfes.

einwirkt und deren Grofe je nach der Geschwindigkeit der Kreis-
bewegung variieren kann. Diese Eigenschaften niitzte KNIGHT in seinen
Versuchen aus, indem er gequollene Samen am Rande eines schnell
kreisenden Rades keimen lieB. War die kreisende Fliche vertikal, so
wuchsen die keimenden Wurzeln in der Richtung des Radius vom
Zentrum nach der Peripherie, die Keimstengel nach dem Zentrum. War
aber die kreisende Fliche horizontal, so addierte sich die Schwer-
kraft mit der Zentrifugalkraft und die Keimwurzeln wuchsen in der
Richtung, die eine mittlere Stellung zwischen der der Zentrifugalkraft
und der der Schwerkraft nahm, also etwas schief nach unten.

SacHs beseitigte die Wirkung der Schwerkraft auf wachsende
Pflanzen dadurch, daf er sie sich langsam um eine horizontale Achse
drehen lie, so daB3 die Schwerkraft auf die Pflanzen immer von ver-

18%



276 Bewegungserscheinungen der Pflanzen.

schiedenen Seiten einwirkte und keine Kriimmung verursachen konnte.
Die Drehung um die horizontale Achse wurde mittels eines besonders
konstruierten Apparates, eines Klinostaten, erzielt, der aus einem Uhr-
werk und einer durch ihn gedrehten Achse bestand, an der die Pflanze
befestigt wurde (vgl. Abb. 127, S. 275).

Der Stengel und die Wurzel reagieren, wie wir sahen, auf eine
einseitige Einwirkung der Schwerkraft im entgegengesetzten Sinne:
der Stengel zeigt, wie man gewdhnlich zu sagen pflegt, negativen
Geotropismus, wahrend die Wurzel positiven Geotropismus aufweist.
Der Hauptstengel und die Hauptwurzel zeigen sich dabei als ortho-
trope Organe, indem sie eine Lage im Raum einzunehmen bestrebt
sind, die der auf sie wirkenden Kraft parallel ist.

Andererseits zeigen sich die Sei-
tenzweige des Stengels und der
Wurzel, die Bliatter und oft auch
die Rhizome als plagiotrop, indem
sie sich unter einem bestimmten Win-
kel zur Vertikallinie stellen. Diese Er-
scheinung wird oft als orthotroper und
plagiotroper Geotropismus bezeichnet
(vgl. S. 271). Kehrt man den Kasten
mit den darin wachsenden Keimwurzeln

Abb. 128. Plagiotroper Geo-
tropismus der Seitenwur-
zeln. Diegeschwirzten Teile
haben sich wihrend der um- Abb. 129. Plagiotroper Geotropismus der
gekehrten Lage gebildet. Blitter.

(vgl. 8.198) um 180° um, so kriimmen sich die Hauptwurzeln um
180° nach unten und nehmen wieder eine vertikale Lage ein, wihrend
die Seitenwurzeln sich nie so stark kriimmen und mit der Vertikal-
linie denselben Winkel bilden, welchen sie vor dem Umkehren des
Kastens mit ihr gebildet hatten.

Auf Abb. 128 ist eine Bohnenwurzel zu sehen, die in der be-
schriebenen Weise zweimal umgekehrt war. Die geschwirzten Teile
der Seitenwurzeln haben sich wihrend der umgekehrten ILage der
Pflanzen, die weilen Teile wihrend der normalen Lage, gebildet.

Die Rhizome einiger Pflanzen (z. B. die von Carex, Phragmites,
Anemone u. a.) und die Blitter sind bestrebt, eine horizontale Lage
im Raume einzunehmen, also sich senkrecht zur Schwerkraftrichtung
zu stellen. Infolgedessen kriimmen sich die normal horizontal gelagerten
Blatter bei der Drehung um die horizontale Achse des Klinostaten
dem Stengel zu, wie es z. B. auf Abb. 129 zu sehen ist.
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Als plagiotrop erweisen sich in einigen Féllen nicht nur die Seiten-
zweige der vegetativen Teile der Samenpflanzen, sondern auch Bliiten-
und Staubblitter. Soist z. B. auf Abb.130 eine normale Bliite von
Amaryllis (I) und eine Blite derselben Pflanze (2) nach der Umkehrung
zu sehen. Selbstverstindlich war bei der Ausfilhrung des Versuches
der Bliitenstiel in einer vertikalen Lage befestigt, sonst wiirde er sich
nach oben kriimmen. In der Bliite von Amaryllis zeigen sich die Staub-

blatter, der Griffel und drei
Bliitenblatter als positiv
geotrop. Bei Epilobium an-
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Abb. 130. Geotropismus der Bliiten- und
Staubblédtter. 7 normale Bliite, 2 nach der
Umkehrung der Pflanze. (Nach Vo6cuTING.)

Abb. 132.
Linkswinden- Abb. 133.
der Stengel Rechtswin-
Abb. 131. Bliite von Epilobium angustifolium. (Pharbitis his- dender
Links normal, rechts am Klinostaten ge- pida). (Nach Hopfen-
wachsen. (Nach VocHTING.) Norr.) stengel.

gustifolium sind die Bliiten normal zygomorph und die Bliitenblitter
oben einander angenihert, wihrend sie sich nach der Umkehrung der
Pflanze in der Richtung der Wurzel kriimmen und also wieder oben
angenéhert, am Klinostaten aber radial geordnet sind (vgl. Abb. 131).
Die komplizierteste Wirkung iibt die Schwerkraft auf die Stengel der
windenden Pflanzen (Lianen) aus. Die Stengelspitze dieser Pflanzen
zeigt eine sehr starke kreisende Bewegung, die viel stirker ist, als
die bei der autononem Bewegung der Stengelspitze beobachtete (vgl.
8. 267). Die kreisende Bewegung findet gewdhnlich in der Richtung
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statt, die der des Uhrzeigers entgegengesetzt ist, wenn man die Pflanze
von oben betrachtet. Solche Pflanzen werden gewdhnlich als links-
windend bezeichnet. Andere Pflanzen zeigen dagegen Rechtswin-
dung; ihre Stengelspitze kreist (bei einer Betrachtung von oben) in
der Richtung des Uhrzeigers (vgl. Abb. 132 und 133). Begegnet der
kreisenden Stengelspitze ein Stab oder ein anderer Gegenstand, so
windet sie sich um ihn. Da aber der Stengel sich gerade aufrichtet
(negativer Geotropismus) kurz bevor er sein Wachstum einstellt, schmiegt
sich die Pflanze fest an den Stab (vgl. Abb. 132). In dieser Stellung
wird die Pflanze dann fixiert.

Versuche von SCHWENDENER (1881) zeigten, daB die kreisende Be-
wegung der Stengel der windenden Pflanzen bei ihrer Drehung um
die horizontale Achse des Klinostaten aufgehoben werden; die Stengel-
spitze zeigt unter diesen Bedingungen nur eine geringe autonome
kreisende Nutationsbewegung.

Wir konnen also als bewiesen ansehen, daB die kreisende Be-
wegung der Stengelspitzen windender Pflanzen nur eine Art von
plagiotropem Geotropismus darstellt: die Spitze kriimmt sich zuerst
senkrecht zur Vertikallinie; dann beginnt die kreisende Bewegung.

Geotropische Bewegungen werden nicht nur bei Samen-
pflanzen, sondern auch bei Thallophyten beobachtet. So sind z. B.
die Sporangientriiger des Schimmelpilzes Phycomyces sehr empfindlich
gegeniiber der Einwirkung der Schwerkraft und zeigen negativ geo-
tropische Kriimmungen, wenn sie in eine horizontale Lage gebracht
werden. Auch die Stiele der Fruchtkorper bildenden hoheren Pilze
(z. B. Steinpilz, Champignon) wachsen streng vertikal, deren Hiite aber
horizontal, und man kann kaum daran zweifeln, daB diese Lage durch
negativen orthotropen und plagiotropen Geotropismus bedingt wird.

Ahnlich wie bei dem Phototropismus, wird bei dem Geotropismus eine
Prisentationszeit beobachtet, so daB die Pflanze in einer anormalen
Lage im Raume eine gewisse Zeit verbleiben muB, um geotropische
Kriimmung zeigen zu konnen. Die Kriimmung setzt aber unabhingig
davon ein, ob die Pflanze in derselben anormalen Lage auch weiter
verbleibt, oder der einseitigen Einwirkung der Schwerkraft durch das
Drehen um die horizontale Achse des Klinostaten entzogen wird. Die
Prisentationszeit beim geotropischen Reiz betréigt gewdhnlich einige
Minuten (1—25 Minuten). Je linger sich die Pflanze in der anormalen
Lage befindet, je linger also der geotropische Reiz einwirkt, desto
bedeutender ist die geotropische Kriimmung.

Versuche, in welchen eine geotropische Kriimmung durch die Zentri-
fugalkraft erzielt wurde, zeigen, daB die Prisentationszeit auch diesmal
der einwirkenden Kraft ungefihr umgekehrt proportional ist, so daB
man gewdhnlich annimmt, da8 das Produkt aus der Priasentations-
zeit und der einwirkenden KraftgroBe fiir ein und dieselbe
geotropische Kriimmung eine konstante GréBe darstellt (,,Ge-
setz der Reizmenge®, vgl. S. 272).
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Die GroBle der einwirkenden Zentrifugalkraft und die Prisentations-
zeit bestimmen vielfach nicht nur die Stérke, sondern auch die Richtung
der Kriimmung. Wirkt eine verhdltnismiBig kleine Zentrifugalkraft auf
die Wurzel, so zeigt dieselbe eine positive Kriimmung, wihrend sie
nach Jost (1912, 1924) und LUNDEGARDH (1918) eine negative Kriim-
mung aufweist, wenn die wirkende Kraft sehr grof} ist. Der Spro8
verhélt sich dagegen nach JosT(1924) ganz anders: bei ihm findet nur
eine Zunahme der Kriimmungsstirke unter diesen Umstéinden statt und
eine Umschaltung zu positiven Kriimmungen wird nicht beobachtet.
Es ist also sehr moglich, daB in der Wurzel die Tendenz zu Kriim-
mungen zweierlei Art immer vorhanden ist, dal aber die negative
Tendenz wie bei dem Phototropismus erst bei einer sehr bedeutenden
GroBe der wirkenden Kraft die positive berwiegt (vgl. S. 272). Der
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Abb. 135. Geotropische Kriimmung des
Abb. 134. Geotropische Wurzelkriim-  Getreidestengels. Der Vegetationspunkt
mung. Die Kriimmung findet an der  des Knotens wird durch den geotropi-
Zone des maximalen Wachstums statt. schen Reiz zum Wachstum veranlaBt.

Stengel scheint dagegen zu keiner positiven geotropischen Kriimmung
fahig zu sein.

'Die geotropische Krimmung wird, wie auch andere Nutations-
bewegungen durch ein ungleiches Wachstum der verschiedenen Organ-
seiten verursacht, wobei gewdhnlich an der konkav werdenden Seite
des Organes die Geschwindigkeit abnimmt, wihrend sie an der ent-
gegengesetzten Seite zunimmt. Die groBte Kriimmung findet gewShn-
lich an der am schnellsten wachsenden Stelle der Wachstumszone statt,
wie auf Abb. 134 zu sehen ist, die einen Versuch am keimenden Bohnen-
samen wiedergibt. Auf der Oberfliche der wachsenden Wurzelspitze
wurden Tuschestriche gemacht und die Wurzel in eine horizontale Lage
gebracht. Nach 24 Stunden kriimmte sich die Wurzel nach unten,
wobei die Kriimmungsstelle mit der Zone des maximalen Wachstums
zusammenfiel. Auf Abb. 134 ist diese Stelle durch ein Papierstiickchen
von dreieckiger Form vermerkt.
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Nur ausnahmsweise kann die geotropische Reizung eine Wachstums-
beschleunigung des Gesamtorgans hervorrufen; so wird z. B. das Wachs-
tum der interkalaren Zone der Stengel mit aufgeblihten Knoten (vgl.
S. 207), das vorher beinahe unmerklich war, beim Versetzen der Pflanze
in eine horizontale Lage bedeutend beschleunigt, so daB wir beobachten
kénnen, wie sich der Stengel der Getreidepflanzen an den Knoten geo-
tropisch krilmmt (vgl. Abb. 135).

Sehr kompliziert ist das Wachstum wihrend der geotropischen
Reaktion der windenden Pflanzen (vgl. 8. 277). Da die ausgewach-
senen Stengelteile unbeweglich sind, ist die kreisende Bewegung der
Stengelspitze, wie leicht einzusehen ist, nur bei gleichzeitiger Drehung
der Spitze méglich, so da die Stelle des schnellsten Wachstums immer
von einer Seite des Stengels an die andere wandert.

Der jiingste Teil des Organs, der Vegetationspunkt, ist viel
empfindlicher fir den geotropischen Reiz als die iibrigen Teile der
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Abb. 136. Versuch zum Beweis der  Abb. 137. Versuch zum Beweis der Reiz-
Perzeption des geotropischen Reizes leitung vom jiingsten Teile der Wachs-
durch den Vegetationspunkt der Wur- tumszone zu ihren &lteren Teilen.
zel. K Glaskdppchen. (Nach PFEFFER.) (Nach PFEFFER.)

Wachstumszone. Die Kriimmung beginnt immer an diesem Punkt
und verbreitet sich nur allméhlich auf die tbrigen Teile der Wachs-
tumszone, wie es z. B. auf Abb.134 zu sehen ist. Bei der Wurzel ist
sogar nur der Vegetationspunkt fiir den geotropischen Reiz empfindlich.
Schon DArwIN (1881) wies darauf hin, daB das Abschneiden der Wurzel-
spitze die geotropische Empfindlichkeit vernichtet. CZaPEK (1895) bewies
auBerdem die Unempfindlichkeit der iibrigen Teile der Wachstumszone
fiir den geotropischen Reiz durch den folgenden Versuch.

Er lieB die Wurzelspitze in ein kleines gekriimmtes Glaskapp-
chen (K) bei steter Drehung um die horizontale Achse des Klinostaten
hineinwachsen, wie es auf Abb. 136, 4 zu sehen ist. Die Pflanze wurde
dann vom Klinostaten entfernt und so befestigt, dall die Wurzel mit
Ausnahme der Spitze eine vertikale Lage einnahm (vgl. Abb. 136, 4).
Trotzdem nur die Wurzelspitze geotropisch gereizt wurde, zeigte die ganze
Wachstumszone eine geotropische Kriimmung (vgl. Abb. 136, B); damit
wurde die Reizleitung von der Spitze zur Kriimmungsstelle bewiesen.
War aber die Pflanze in der Weise befestigh, dafl die Wurzel eine
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horizontale und die Wurzelspitze eine vertikale Lage einnahmen, so
wurde keine geotropische Kriimmung beobachtet, so dal in der Wurzel
nur die Spitze sich als empfindlich erwies. Das Vorhandensein einer
Reizleitung von den jiingsten Teilen der Keimpflanze zu den &lteren
z. B. vom Kotyledon zum Hypocotyl folgt ebenfalls aus dem Versuche,
der durch die Abb. 137 wiedergegeben ist. Wird der Kotyledon des
Keims einer Getreideart mittels eines Glasrohrchens immer in hori-
zontaler Lage erhalten, so kriimmt sich das Hypocotyl unaufhérlich, ob-
wohl es geotropisch nicht oder beiderseits gereizt wird (DARWIN, 1899).

Die beschriebenen Versuche gelingen mit der Mehrzahl der Stengel
nicht, weil sie auch nach der Abschneidung ihrer Spitze geotropische
Kriimmung zeigen. In diesem Falle wirkt die Schwerkraft also direkt
auf die Wachstumszone. Die starke Zentrifugalkraft, die eine negative
Kriimmung der Wurzel hervorruft, wirkt nach Jost (1924) ebenfalls
direkt auf die basalen Teile der Wachstumszone. Das Abschneiden
der Wurzelspitze 1aBt auch diesmal die geotropische Kriimmung un-
verandert. Es ist also sehr wahrscheinlich, daB die Ursachen des nega-
tiven und positiven Geotropismus verschieden sind.

Der negative Geotropismus der Wurzeln und Stengel erinnert
uns vor allem an die im Kapitel 6 beschriebene geotropische Variations-
bewegung der Blatter, die durch Turgordruckéanderungen unter
Einwirkung der Schwerkraft hervorgerufen werden. Diese Bewegung
ist insofern dem negativen Geotropismus #hnlich, als sie auch negativ ist
und die Schwerkraft auch in diesem Falle direkt auf die Zellen ein-
wirkt, deren Turgoréinderung die Kriimmung verursacht.

Andererseits wissen wir, daBl die geotropischen Bewegungen der
Blatter durch Permeabilititsinderungen des Protoplasmas fiir geloste
Stoffe verursacht werden. Es liegt also der Gedanke nahe, daB diese Per-
meabilitdtsinderungen vielleicht auch allgemein die negative geotropische
Kriimmung bedingen. Eine Permeabilititsverminderung an der konvex
werdenden Seite des Stengels oder der Wurzel wiirde, wie im Falle der
Blattgelenke, zu einer Turgordrucksteigerung bei einer unverinderten
Zellsaftkonzentration filhren. Da aber das Wachstum nur bei einem
gewissen Turgordruck in der Zelle mdglich ist (vgl. S.183), so ist die
synthetische Titigkeit der Zellen imstande, nach der erwihnten Per-
meabilititsanderung den nétigen Turgordruck schneller zu schaffen,
als vorher, und das Wachstum wird also beschleunigt. Die Verhiltnisse
an der konkav werdenden Seite sind umgekehrt, und hier wird eine
Verminderung der Wachstumsgeschwindigkeit beobachtet.

Der positive Geotropismus der Wurzel wird durch eine Ver-
minderung der Wachstumsgeschwindigkeit an der unteren Seite und
durch eine Wachstumsbeschleunigung an der oberen Seite dieses Organs
hervorgerufen. Analoge Verinderungen des Turgordrucks der Zellen
unter der Einwirkung der Schwerkraft sind unbekannt, so daB man
wahrscheinlich anzunehmen hat, da8 in diesem Falle die Schwerkraft
auf die synthetische Tatigkeit der Zellen direkt einwirkt.

Wie kann aber die Schwerkraft auf die Zellen der unteren Organ-
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seite anders als auf die der oberen Seite einwirken? Eine befriedigende
Erklarung dieser ungleichen Einwirkung der Schwerkraft ist noch nicht
gegeben worden.

Man hat schon lange darauf hingewiesen, dafl die Schwerkraft beim
Geotropismus auf die Pflanze wie eine Last auf einen Hebel einwirkt.
Sacus sprach sogar die Vermutung aus, daB die Wirkung der Schwer-
kraft dem Sinus des Winkels proportional ist, um welchen ein
orthotropes Organ von der Vertikallinie abweicht. Je gréBer der Winkel
ist, um welchen ein orthotropes Organ von der Vertikallinie abweicht,
desto bedeutender ist nach FrrTinG (1905) die Reaktion auf den geo-
tropischen Reiz. In Ubereinstimmung mit dieser Eigentiimlichkeit der
Schwerkraftwirkung sprach NowL (1902) die Vermutung aus, daB im
Protoplasma irgendwelche Korperchen anwesend sind, die sich unter
der Einwirkung der Schwerkraft immer in unteren Zellteilen anhiufen
und auf dem Protoplasma dieser Teile lasten. Die Last wird von dem
Protoplasma empfunden und veranlat die Pflanze zur Reaktion.

NzMEC (1900) und HABERLANDT (1900) schrieben den Starkekoérnern,
die im Vegetationspunkt der Wurzel und in den Zellen des Pericykels
des Stengels vorkommen, die Rolle der Statolithen (oder Otolithen)
der niedrigen Tiere zu; sie nahmen an, daB die Anhdufung der Starke-
kérner in den unteren Teilen der Zellen und der Druck, den sie auf
das unbewegliche Protoplasma ausiiben, dazu fithrt, dafl die Pflanze
ihre Lageveréinderung im Raume fiihlt und zur Kriimmung veranlaBt
wird. Viele fiir die Schwerkraftwirkung empfindliche Pflanzen ent-
halten keine Stiirke (z. B. Pilze); trotzdem ist es sehr wahrscheinlich,
daBl da, wo sie vorhanden ist, der durch sie ausgeiibte Druck irgend-
welche Verinderungen im Protoplasma hervorrufen kann: das Proto-
plasma ist fiir mechanische Einwirkungen manchmal sehr empfindlich
(vgl. S. 10).

Obwohl die Statolithentheorie des Geotropismus die Moglich-
keit der Empfindung der Lageverinderung durch die Pflanze verstind-
lich macht, 148t sie unerklart, weshalb die stirkehaltige Pflanze auf
die verinderte Lage durch eine ungleichsinnige Verinderung der
Wachstumsgeschwindigkeit an verschiedenen Organseiten reagiert. Bei
bestimmten niedrigen Tieren wirken die Otolithen (Statolithen) auf die
Nerven ein, die den Reiz zu den betreffenden Muskeln leiten und das
Tier veranlassen, seine normale Lage wieder herzustellen. Da aber die
Pflanzen keine Nerven besitzen, mufl die Reizleitung beim Geotropis-
mus und die ungleiche Reaktion verschiedener Organseiten auf ein und
denselben Reiz auf andere Weise erklart werden?).

1) Die spezifische Schwerkraftwirkung kénnte man vielleicht vom physika-
lisch-chemischen Standkunkte aus folgendermaBen erkliren.

Nehmen wir an, daB die zentralen Teile eines negativ geotrop reagierenden
Organs (d. h. dessen GefifSbiindelzellen, Mark usw.) eine unbekannte Substanz
ausscheiden, die in die peripherischen Organteile diffundiert und auf das Proto-
plasma der Zellen dieser Teile in der Weise einwirkt, daB die Geschwindig-
keit des Zellwachstums bei einer geniigenden Substanzmenge vermindert wird.
Diese Substanz diirfte z. B. die Permeabilitit des Protoplasmas fiir geldste
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Was nun die Reizleitung bei der geotropischen Kriimmung an-
belangt, so ist zur Zeit sehr wahrscheinlich, daB sie durch irgendwelche
Stoffe vermittelt wird, die nur in den fiir den geotropischen Reiz emp-
findlichen (bei der Wurzel in den allerjiingsten) Organteilen vorhanden
sind. In der Tat zeigten Versuche von Sxow (1923), daB sich der geo-
tropische Reiz, ebenso wie der phototropische, durch die Schnittfliche
einer durchschnittenen Wurzel und sogar durch die Gelatinegallerte, die
die abgetrennten Wurzelteile verbindet, verbreiten kann.

12. Hydro-trauma- und chemotropische Bewegungen.

LaBt man Samen in nassen Sigespinen keimen, die in einem Kasten
untergebracht sind, dessen Boden durch ein Netz ersetzt ist, so wachsen
die Keimwurzeln zu den Netzmaschen heraus und ragen mit ihren
Spitzen nach auBlen hervor. Sie wachsen dann aber nicht vertikal
nach unten, wie es ihrem negativen Geotropismus entspricht, sondern
kriimmen sich den nassen Siéigespénen zu, wie es auf Abb. 138 zu sehen
ist. Diese Erscheinung, welche als positiver Hydrotropismus bezeichnet
werden mull, kommt wahrscheinlich dadurch zustande, da der Vege-
tationspunkt der Wurzel nach dem Herauswachsen aus den Sigespinen
durch die Trockenheit zu leiden beginnt. Seine von dem Kasten am
meisten entfernten Teile sistieren infolgedessen ithr Wachstum, wihrend
die den Stigespinen am nichsten liegenden Teile weiterwachsen, so daB

Stoffe vergroBern. Die den zentralen Organteilen zugewandte Seite des Proto-
plasmas der Zellen erhilt offenbar eine etwas grofiere Menge dieser Substanz,
als die entgegengesetzte Seite. Nehmen wir weiter an, daB irgendwelche
»Korperchen” im Protoplasma, deren specifisches Gewicht gréBer als das der
Grundmasse des Protoplasmas ist, eine #hnliche Wirkung wie die erwihnte
Substanz auf das Protoplasma ausiiben, so daB die beiden Wirkungen sich
summieren. Ferner nehmen wir an, daB die Wirkung der von den zentralen
Organteilen her diffundierenden Substanz allein nicht geniigt, um eine merk-
liche Wachstumsinderung der Zellen herbeizufiihren.

Hat der orthotrope Stengel eine vertikale Lage eingenommen, so sammeln
sich die ,, Korperchen in den unteren Zellteilen, d. h. in dem der Wurzel zu-
gewandten Protoplasmateil der Zellen und ihre Wirkung in allen Zellen des
Organs ist gleich. Nimmt aber der Stengel eine horizontale Lage ein, so sam-
meln sich die ,,Korperchen® an der unteren Stengelseite in dem Protoplasma-
teil, der eine kleinere Menge der oben erwihnten von den Zentralteilen her
diffundierenden Substanz erhdlt, so daB jetzt die Summierung der Wirkung der
diffundierenden Substanz und der der ,Kérperchen* nicht geniigt, um eine
Wachstumshemmung hervorzurufen; dann beginnen die Zellen schneller zu
wachsen. An der oberen Seite des Stengels sammeln sich dagegen die ,,Korper-
chen® in demjenigen Protoplasmateil, welcher eine gréBere Menge der erwihnten
Substanz erhélt. Die Summierung der Wirkungen reicht daher aus, um eine
noch gréBere Wachstumhinderung hervorzurufen.

Der plagiotrope Geotropismus wire dann mit der Annahme zu erkliren, dafl
die erwahnte, das Zellwachstum hemmende Substanz nicht nur von den zen-
tralen Organteilen, sondern auch von den oberflichlich gelagerten Zellen der
unteren Seite des Organs ausgeschieden werden. Im positiv geotrop reagieren-
den Organ wiirden wir aber die alleinige Ausscheidung der Substanz durch
peripherische Organteile anzunehmen haben. Ahnlich knnte man auch die bei der
geotropischen Variationsbewegung stattfindende ungleiche Turgordruckinderung
in verschiedenen Gelenkhilften erkliren.



284 Bewegungserscheinungen der Pflanzen.

ein ungleichméBiges Wachstum des Vegetationspunktes entsteht, welches
sich bald in eine Kriimmung der Wurzel verwandelt.

Komplizierter verlduft die sogenannte traumatropische Kriimmung,
welche bei Verletzungen oder groben mechanischen Einwirkungen auf
die Wurzel einsetzt. Wird sie an der Spitze verletzt, so verbreitet
sich der Reiz nach den basalen Teilen der Wachstumzone und diese
zeigen eine starke negative Kriimmung, die sogar zu einem Drehen
der Wurzel fithren kann, wie es auf Abb. 139 zu sehen ist. Die jungen
Zellen des Vegetationspunktes sind viel empfindlicher, als die alten
Zellen der iibrigen Teile der Wachstumzone.

Mechanische Einwirkungen sind, wie wir wissen, sehr schédlich und
verursachen das Absterben der Zellen. Es ist wohl mdglich, dafi die
beim Absterben frei gemachten Stoffe (Vitamine u. a., vgl. S. 236) sich
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Abb. 139. Traumatropische Bewe-
gung der Wurzel. Die Wurzel
Abb. 138. Positiver Hydrotropismus der wurde bei C verletzt.
Wurzel. Erklirungen im Text. (Nach PFEFFER.)

nach der Wurzelbasis hin verbreiten und das Wachstum an der der Ver-
wundungsstelle entsprechenden Seite der Wachstumszone beschleunigen.

Wir schlieBen unsere Ubersicht iiber die Tropismen mit der Be-
schreibung des sogenannten Chemotropismus. Besonders schon ist er
an wachsenden Pilzfaden zu beobachten. Kultiviert man einen Schimmel-
pilz auf einem sehr stark verdiinnten Substrate, das durch Zugabe von
Gelatine gallertartig gemacht ist und setzt man einen Tropfen einer
guten Nahrlésung zu, so wachsen die sich entwickelnden Pilzfiden
nach der Stelle der besseren Ernihrung hin. Der Chemotropismus 148t
sich auch an den Wurzeln beobachten.

Bringt man die Wurzelspitze an die Grenze zweier Losungen ein
und desselben Stoffes (um die Vermischung zu vermeiden, setzt man
den Lo6sungen Agar-Agar zu, das ihnen eine gallertartige Konsistenz
verleiht), so kriimmt sich die Wurzel zur Seite der héheren Konzentration,
wenn der Stoff ein Nihrsalz ist. Ist der Stoff giftig (z. B. ein Schwer-
metallsalz), so krilmmt sich die Wurzel zur Seite der niedrigeren Kon-
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zentration. Nur die Spitze der Wurzel ist fiir chemotropische Reize
empfindlich: reizt man die Wachstumszone direkt, so erhdlt man keine
Kriimmung (Poropxko, 1915).

Niedrigere Konzentrationen ungiftiger Stoffe begilinstigen wahrschein-
lich das Wachstum des Vegetationspunktes ebenso wie die Feuchtigkeit,
so daB die Zellen, die der niedrigeren Konzentration zugewandt sind,
schneller wachsen und dadurch die Kriimmung des Vegetationspunktes
bedingen. Giftige Stoffe wirken aber offenbar wie eine Verletzung, d. h.
schiadlich und rufen das Absterben der Zellen hervor, das vielleicht
Wachstum erregende Stoffe (Vitamine u. a.) frei macht, die sich nach
der Basis der Wachstumszone verbreiten. Solche Stoffe kdénnen nur
in den Zellen des Vegetationspunktes anwesend sein, so da nur die
Reizung der Wurzelspitze die Kriimmung bedingt.

18. Ubergangstypus der Bewegungen (Nastien > Tropismen).

Zu Bewegungen, die eine mittlere Stellung zwischen Nastien und
Tropismen einnehmen, gehért die Bewegung der Blatttentakeln von
Drosera (vgl. S.126) und die der Ranken kletternder Pflanzen. Die bei-
den Bewegungsarten werden nicht nur durch die Lage des Reizes, son-
dern auch durch innere Verhiltnisse bestimmt, die die Bewegung in
gewisse Bahnen lenken.

Die Ranken der kletternden Pflanzen sind gewdhnlich etwas ab-
geplattet und wachsen mit Hilfe einer interkalaren Wachstumszone an
ihrer Basis. Zu Beginn ihrer Entwicklung sind sie gewdhnlich spiral-
artig gekriimmt, weil ihre morphologisch obere Seite schneller als die
entgegengesetzte Seite wichst (vgl. Abb. 140 a). Bei weiterer Entwick-
lung wird die Ranke gerade gestreckt (vgl. Abb.140 b) und sie beginnt
dann ihre kreisende Bewegung, die, wie wir wissen, rein autonom ist
(vgl. S.267). Trifft die Ranke bei ihrer Bewegung einen geniigend diinnen
Gegenstand (Abb. 140 d), so kriimmt sie sich und windet sich um ihn;
durch eine spiralartige Kriimmung ihrer frei gebliebenen Teile verringert
sich dann die Linge der Ranke und die Pflanze wird an den Stab
gezogen (vgl. Abb. 140 ¢).

Die Beobachtung zeigt, da die Windung der Ranke um den Stab
eine tropistische Bewegung darstellt, die durch die Berithrung mit dem
Stab hervorgerufen wird; es zeigt sich auch, da nur die morphologisch
untere Seite der Ranke fiir die Beriihrung empfindlich ist und daB
der Reiz sich von da aus nach der oberen Seite fortpflanzt und eine
Wachstumsbeschleunigung dieser Seite verursacht. Infolgedessen kriimmt
sich die Ranke oft schon nach einigen Sekunden in der Richtung des
sie berithrenden Gegenstandes. Die Kriimmung ruft die Berithrung
anderer Teile der Ranke mit dem Gegenstand hervor; jede Beriihrung
verursacht eine neue Kriimmung usw. so daB schlieBlich das ganze
freie Ende der Ranke sich um den Gegenstand windet.

Die kiinstliche Reizung der Ranken zeigt, daB die Reaktion nur
auf eine unterbrochene Beriihrung, Reibung oder ein Kratzen der Ranken-
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haut erfolgt. Ein Wasserstrahl oder ein lastender Druck rufen gewshn-
lich keine Reaktion hervor.

Wihrend das Winden der Ranke um den Stab als ein Tropismus
(Haptotropismus) zu betrachten ist, stellt die spiter eintretende spi-

Abb. 140. Ranken einer kletternden Pflanze (Bryonia dioica). (Nach PFEFFER).

ralige Kriimmung des freien Rankenteiles eine nastische Bewegung
dar, die durch den von dem gewundenen Rankenteile herrithrenden Reiz
hervorgerufen wird. Er bewirkt eine Wachstumsbeschleunigung der mor-
phologisch oberen Rankenseite, die zur spiralartigen Kriimmung fiihrt.
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Da beide Rankenenden befestigt sind, so ist die Drehung nur dann
moglich, wenn sie gleichzeitig in zwei Richtungen stattfindet (rechts
und links, vgl. Abb. 140 ¢). Man kann sich leicht davon iiberzeugen,
daB eine spiralartige Drehung eines an beiden Enden befestigten Papier-
bandchens nur bei einer Drehung in zwei Richtungen méglich ist. Die
Richtung der Drehung #ndert sich bei den Ranken oft zwei- bis drei-
mal, wie es auf Abb. 140 zu sehen ist, und steht in keiner Beziehung
zur Reizstelle, so dafl die Bewegung als nastisch zu bezeichnen ist.

Auch die Blatttentakel von Drosera (vgl. Abb. 46, S. 126) fiihren
zwei verschiedene Arten von Bewegungen aus. Wird das Kopfchen eines
kurzen in der Blattmitte sitzenden Tentakels durch ein Insekt gereizt, so
verbreitet sich der Reiz iiber den Tentakelfaden nach der Blatthaut und
nach den Nachbartentakeln, deren #uBere, dem Blattrande zugewandte
Seite, schneller als die innere Seite zu wachsen beginnt, so dal die
Tentakel sich in der Richtung der gereizten Stelle kriimmen. Diese Be-
wegung ist also tropistisch. Im Gegensatz dazu ist die Bewegung der
langen, am Blattrande sitzenden Tentakel nastisch; sie kriimmen sich
bei der Reizung immer nach dem Blattzentrum hin. Die Képfchen der
langen Tentakel beriihren dabei die im Zentrum sitzenden Tentakel und
der Reiz verbreitet sich von ihnen aus zu den iibrigen Tentakeln.

Zur Zeit ist noch nicht bekannt, ob die Reizleitung in den Ranken
und Tentakeln durch Plasmodesmen oder irgendwelche aus den ge-
reizten Zellen diffundierenden Substanzen vermittelt wird. Auch haben
weitere Versuche festzustellen, ob die angeregte Wachstumsbeschleuni-
gung durch eine Permeabilititsabnahme des Protoplasmas oder irgend-
welche das Wachstum f6érdernde Stoffe hervorgerufen wird.

14. Beeinflussung der Bewegungen der Pflanzen
durch Aufienbedingungen.

In den vorhergehenden Kapiteln wurde mehrmals betont, da die
Bewegungen der Pflanzen autonom oder paratonisch sein koénnen.
Verinderungen der AuBlenbedingungen rufen vielfach Veridnderungen
der Geschwindigkeit der autonomen Bewegungen hervor. Aber auch
paratonische Bewegungen, die durch irgendeinen Reiz angeregt sind,
kénnen ihre Geschwindigkeit und sogar ihren Charakter unter Ein-
wirkung anderer Reize modifizieren.

Da alle Bewegungen ebenso wie auch die Wachstumserscheinungen
von einem Energieverbrauch begleitet werden miissen, kann man von
vornherein erwarten, daB der EinfluB der AuBenbedingungen auf
beide Arten von Erscheinungen im allgemeinen #hnlich sein wird. Eine
zu hohe oder zu niedrige Temperatur hindert und hemmt die Be-
wegungserscheinungen; dabei hat eine jede Bewegung ihr Maximum,
Optimum und Minimum, die bei verschiedenen Pflanzen nicht gleich
sind. So finden die photonastischen Bewegungen der Sinnpflanze (Mi-
mosa pudica) noch bei Temperaturen statt, die etwas niedriger als 10° C
sind, wihrend die seismonastischen Bewegungen dieser Pflanze (vgl.
S. 265) schon bei 15° C aufhoren. Im Gegensatz dazu sind die photo-
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nastischen Bewegungen unserer einheimischen Pflanzen auch bei 0 —2°C
noch sehr merklich.

Niedrige Temperatur hindert das Wachstum und verringert die
Permeabilitit des Protoplasmas fiir Zellsaftstoffe, so dai die Verén-
derungen der Wachstumsgeschwindigkeit und des Turgordruckes bei
niedriger Temperatur nur gering sein kénnen und nicht imstande sind,
eine Kriimmung der Organe hervorzurufen. Andererseits verkleinert
niedrige Temperatur die Geschwindigkeit der chemischen Reaktionen
und der Diffusion, so da die Oberflichenénderungen des Protoplasmas,
die die lokomotoren Bewegungen verursachen, langsam werden; damit
werden auch die Bewegungen trige.

Wie zu erwarten war, hat das Licht nur fiir die Bewegungen der
autotrophen Pflanzen eine Bedeutung, weil eine ununterbrochene Ver-
dunklung (oder ein Lichtmangel) die Ernihrung und das Wachstum
solcher Pflanzen deprimiert (vgl. S. 215), wéhrend sie die Lebenserschei-
nungen der heterotrophen Pflanzen unbeeinfluflt 1a5t.

Die Bewegungserscheinungen werden durch chemische Reize in
dhnlicher Weise beeinflult, wie die Wachstumserscheinungen. So héren
die Bewegungen der aeroben Pflanzen in Abwesenheit von Sauerstoff
auf; ebenso werden die Bewegungen der anaeroben Pflanzen durch die
Anwesenheit dieses Gases aufgehoben. Bei einigen fakultativen Anaeroben
(Bakterien) fehlt die Bewegung in einer sauerstofflosen Atmosphire,
trotz einer normalen Entwicklung der Zilien (RITTER 1899), so dal} in
diesem Falle die Bewegungserscheinung empfindlicher als die Wachs-
tumserscheinungen gegeniiber dem Sauerstoffmangel sind.

Chloroform, Ather und andere giftige Stoffe hindern und hemmen
die Bewegungen, wenn sie im umgebenden Medium in ausreichender
Menge vorhanden sind, wobei, dhnlich wie bei der Beeinflussung der
Wachstumserscheinungen durch Gifte, die Individualitit der Pflanze
und die der Bewegungsart zum Vorschein kommt. So héren die seis-
monastischen Bewegungen der Sinnpflanze in einer Atmosphire, die
eine verhéltnisméBig kleine Menge von Chloroformdémpfen enthilt, auf,
wihrend die photonastischen Bewegungen dieser Pflanze in ihr fort-
dauern und erst dann aufhéren, wenn der Chloroformgehalt so grof3
wird, dall die Pflanze geschadigt wird.

Chloroform (und andere anisthesierende Stoffe)} werden im Proto-
plasma angehiuft (vgl. S. 36) und erniedrigen die Empfindlichkeit des
Protoplasmas fiir mechanische Reize. Diese Anh&ufung ruft auch eine
Permeabilititsverminderung des Protoplasmas hervor, so daB die Tur-
gordruckanderungen, hervorgerufen durch Lichtwechsel, und die photo-
nastischen Bewegungen nicht so bedeutend wie frither sind. Sie héren
aber erst nach einer partiellen Koagulation (Beschiddigung) des Proto-
plasmas der Gelenkzellen durch Chloroform auf.

Einige giftige chemische Stoffe, die, falls sie in hoherer Konzen-
tration angewendet werden, fiir die Pflanze schidlich sind, todlich
wirken und Wachstum und Bewegungen aufheben, kénnen in niedri-
geren Konzentrationen den Charakter der Bewegung verindern. So
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sind z. B. Leuchtgas, Athylen und Acethylen in héheren Konzen-
trationen giftig; sind sie aber in geringen Mengen in der umgebenden
Atmosphére vorhanden (z. B. 1 Vol. auf 400000 Vol. Luft), so rufen
sie bei einigen Pflanzen (z. B. bei den Erbsen) eine Veriinderung der
geotropischen Eigenschaften des Hauptstengels hervor. Er verliert seinen
orthotropen Geotropismus und wichst nicht mehr vertikal nach oben,
sondern kriimmt sich zur Seite und kriecht auf dem Boden hin (NEL-
Jusow 1910). Die genannten Gase verbinden sich wahrscheinlich mit
den Substanzen (Hormonen), die die orthotrop-geotropische Empfind-
lichkeit des Stengels bedingen (vgl. S. 282, Anm. 1), so daB der Stengel
sich nicht mehr in vertikaler Lage halten kann.

Die geotropische ,,Stimmung* der plagiotropen Organe (der Seiten-
zweige der Wurzel und des Stengels) kann auch durch das Ab-
schneiden des Hauptsten-
gels oder der Hauptwurzel in
der Weise verindert werden, daf3
sie orthotrop werden und verti-
kal zu wachsen beginnen (die
Seitenzweige des Stengels nach
oben, die der Wurzel nach unten)

(vgl. Abb. 141).

Wie frither erwihnt (vgl. S.234)
wirkt die Entfernung des Haupt-
stengels (bzw. der Hauptwurzel)
nicht als eine Verletzung, son- . .
dern als ein das Wachstum an- Abb-141. Verinderung der ,,Stimmung

. . der plagiotropen Seitenwurzeln durch
regender Reiz. Wir haben also das Abschneiden der Hauptwurzel.
zu schlieflen, da die Wachstums-

beschleunigung, hervorgerufen durch die Entfernung des Hauptstengels
(bzw. der Hauptwurzel) die Ursachen des plagiotropen Geotropismus
der in der Niahe der Schnittfliche gelegenen Seitenzweige beseitigt.
War die Eigentiimlichkeit dieses Geotropismus durch irgendwelche
Stoffe veruracht, so wird ihre Wirkung wahrscheinlich durch die nach
dem Abschneiden des Hauptstengels befreiten Stoffe neutralisiert.

Lepeschkin, Pflanzenphysiologie. 19
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108, 112. |
Kohlenhydratbildung
106£f., 112ff.
Kohlenhydratoxydation
vgl. Atmung.
Kohlenoxydbildung 112.
Kohlenséureassimilation
103£f., 1201f.
— (asaustausch 105.
— Chemismus 111, 112,
113.
- in verschied. Strahlen
114, 115, 116.
— Beeinflussung durch
Reize 117.
Kohlensguregiftigkeit
119, 174.
Kohlenstoffgehalt der
Pflanze 16.
Kolloidaldisperse Sy-
steme 7.
Kolloidaler Zustand 7.
Kolloide 7. *
Korrelation 2301f.
Korrosionsfiguren auf Ge- |
stein 91.
Krankheitserreger 128.
Krystallbildung 3, 177. |
Krystalle der Zellhaut -
183.
Krystalloide 7.
Kulturlésungen 84, 85.
Kiinstliche ~Darstellung '
organischer Stoffe 5.
Kutikula 49. i
— Bedeutung fiir Tran- |
spiration 62, 63.
— — fiir CO,-Aufnahme
108.
— — fiir Aufnahme ge-
16ster Substanzen 18. .
— — — vonWasser durch
die Blitter 49.
Kutikulare Transpiration
63.
KutinisierteZellwiinde 18.

Laktase 43, 124.
Laktose 41.

Leben 2.

Lebende Materie 3.
Lebende Organismen 2.
— kolloidaler Bau 10.
Lebendes Eiweil3 6.
Lebensbedingungen 11.

i Lokomotore Bewegungen

" Lyotrope Ionenreihe 9,

" Magnium der Pflanze 80.
i Maltase 43, 124.

Sachverzeichnis.

Lebenserscheinungen 1, 2. |
Lebensfihigkeit 3. \
Lebenskraft 5. |
Leguminosen vgl. Hiilsen-

friichtler. |
Leuchten d. Pflanzen 158. |
Leuchtgaswirkung 289.
Levulose vgl. Fruktose.

* Lichtproduktion bei der

Atmung 158. |
Lichtscheue Pflanzen 218.
Lichtwirkung auf Proto- |

plasmapermeabilitét 36. |
— auf Transpiration 67.

— auf Photosynthese
118, 119.
— auf ~ Wachstumspro-

zesse 2151f., 268,269 ff,

auf Blattbildung 216,

218.

auf Blattbau 217.

auf Protoplasma 217.

auf Stengelwachstum

219.

auf Bewegungserschei-

nungen 288.

Linkswindende Pflanzen
278.

Linksdrehung des polari-
gierten Lichts 39Anm.

Linksdrehende organisch.
Stoffe. Nahrwert 126.

Lipasen 44.

" Lipoide 95.

-— im Protoplasma 10, 86,
100.

243, 246, 251.
Luftwurzeln 50.
Luftwurzelbildung im

Lichte 220.

Anm.

Magniumbedeutung 84,86.

Maltose (Malzzucker) 41.
Manganbedeutung 86.
Manganvorkommen 81.
Massenwirkungsgesetz 47,
119, 142, 147.
Maximum der Tempera- |
turwirkung 118, 211. !
Mechanische Koagulation
des Protoplasmas 10.
Mechanische Wirkungen |
und Wachstum 225. f
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Membranen 7, 20, 21, 29.
Meristem 194.
Methanbildung bei der
Gérung 165. ‘
Micellen 8.
Mikrochemische Analyse
81.
Milchséurebakterien 163.
Milchséuregérung 163 bis
164.
Mineralsalze vgl. Asche.
Minimum der Tempera-
turwirkung 118, 211.
MolekulareKonzentration
(molare K.) 24.
Monosaccharide (Mono-
sen) 39, 95.
Moose. Austrocknen 48.
— Wasseraufnahme 50.
Mykorrhiza 134.

Nachahmung der Lebens-
erscheinungen 2—3,
246.

Nachwirkungen beim -
Wachstum 221.

— bei  Variationsbewe-
gungen 258.

Nihrgelatine 124.

Niahrlosungen 84, 85.

Nihrstoffgehalt u. Wachs-

tum 227.

Nahrwert verschiedener
Salze 83—86.

— verschiedener organi-
scher Stoffe 124, 125.

— von Nitraten, Nitriten
und Ammoniumsalzen
136—138.

Natrium, Vorkommen 80.

Natriumbedeutung 82, 83,
85. :

Neovitalisten 6.

Niederschlagsmembranen
3, 21.

Niedrige Temperaturen
vgl. Kilte.

Nitrate vgl. Salpeter.

Nitrifikation 119ff.

Nitritbildung 121, 138,
139.

Nitritndahrwert 137.

Nitrobakterien 121.

Nitrosobakterien 121.

Nucleine 46.

Nucleoproteide 46.

Nutationsbewegungen
244, 249, 267—269.
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Oele, fettige, 43, 95.
— #therische 96.
Okulieren 236.

Optimum der Tempera- -

turwirkung 118, 211.
Organische Stoffe
Pflanze 16, 961f.
Organogene 16.
Orthotrope Organe 271,
276.
Osmometer 21.
Osmose 8ff.,, 28—31, 35
bis 37.
Osmotischer Druck 20, 26,
29, 32.

der -

. Petrischale 124.

— und Permeabilitdt 20,

22, 32.
Otolithen 282.
Oxalat 87, 96.
Oxalséurebildung bei
Schimmelpilzen 154.
Oxydasen 169—171.
Oxydation von Mineral-
substanzen 119—121.
— von Kohlenhydraten
152.
— von Fetten 152—153.

— verschiedener organi- '
scher Stoffe 153, 154, -

155.
Oxydationsprozesse. Me-

chanismus 168.
Oxygenasen 170.

Parasiten 102, 128ff.
Pathogene Bakterien 128.
Pentosen 39.

Peptite 45.

Peptone 46.

Periklinen 195.
Periodizitit der Wachs-
tumserscheinungen
197, 199, 201, 205.
Permeabilitdit der Zell-

winde 17, 18, 28.
der Membranen 19, 22,
29.

der Niederschlags-
membranen 21, 22.
des Protoplasmas 28,
29, 30, 31.

— als Ursache d. akti-
ven Wasseraufsaugung
56.

— — der Wasseraus-
scheidung 77.

— — der Variations-
- bewegungen 260ff.

' Physiologische

Sachverzeichnis.

Permeabilititsinderun- |
gen des Protoplasmas |
33, 35, 36, 260, 264,
265.

Permeabilitiatsfaktor
(-Koeffizient) 35.

Peroxydase 170.

Peroxyde 113, 169.

Perzeption vgl. Reizemp-
fang.

Pfropfbastarde 239.
Pfropfung 237.
Phloembedeutung beim
Transport von Stoffen |
69, 143.
Photonastische Bewegun- |
gen 258—260, 263, 268. |
Phosphatbedeutung 80,
81, 86.
Phosphatide 86, 95. ‘
Photochemische Reaktio-
nen 111, 113, 118. ‘
Photosynthese 102ff. ‘
— ihre Ursachen 111ff. |
— inverschiedenen Spek-
tralbezirken 114, 115.
— Beeinflussung durch
Reize 117. !
Phototaxis 255.
Phototropismus 262,
269 1f.

Erschei-
nungen 2, 14.

. Physiologische Forschung .

- Polypeptide 45.

1.
Phytosterine 95.
Pigmente der Pflanze 98.
Pilze, saprophistische 125,
— parasitische 129.
Hydrotaxis 255.
Phototaxis 255.
Phototropismus 271.
Geotropismus 278. i
— Chemotropismus 284.
Pyrimidinbasen 46.
Plagiotrope Organe 271,
279.
Plasmodesmenbedeutung i
beiderReizleitung 250, ;
266.
Plasmod1enbewegung252
255.
Plasmodienernihrung 17.
Plasmolyse 28, 29, 32.
Pneumen 5.
Polaritit 231, 234—236.

Polysaccharide(Polyosen)
39, 41.

. Potetometer 58.

| Pottasche in der Asche 80.

Prisentationszeit272,278.

Preflsaft der Hefe 166.

Proteide 46, 97.

Proteasen 46, 124, 126.

Proteine 46, 97.

Protoplasma 4.

i — chemische Zusammen-

getzung 7, 10, 97, 100.
— osmotische Eigen-

schaften 28, 33, 35, 36.
Protoplasmaeinschliisse-

wachstum 176.
Purinbasen 46, 97.

i Quellung 42, 244—246.
. Querwandbildung

178,
189, 190.

Querwachstum vgl.
Dickenwachstum.

Rankenbewegung 267,
285.

Reaktion der Pflanze 12.

Rechtsdrehende  Stoffe
126.

BRechtsdrehung polarisier-
ten Lichtes 39 Anm.

Rechtswindende Pflanzen
278.

Regeneration 231—232.

Reinkultur der Mikro-
organismen 124.

Reizbarkeit 11—13, 272.

Reize 11—13.

. Reizempfang 273, 280,
287

' Reizleitung 266, 274, 283.

272,

Reizmengengesetz

278.

" Reizwirkung auf Wasser-

aufnahme 59,
auf Transpiration 65.
auf Photosynthese117.
auf Atmungsprozesse
172.
aufWachstumserschei-
nungen 210, 214, 223,
225, 226, 228, 241, 268,
269, 275, 283, 285, 287
bis 289.
auf Bewegungserschei-
nungen 287.
Reservestoffe der Biume
145, 147.

. — der Samen 146, 147.



Rhizombildung an der
Luft 233.

Ringelungsversuche 69,£
143. !

Robrzucker 41.

Ruheperiode des Zell- |

wachstums 181.
— des Wurzelwachstums |
199. :
— des Stengelwachstums |
205. :
— der Samen und Zygo- |
sporen 181.

Saccharase vgl. Invertase.
Saccharose 41.
Salpeter als Nihrstoff 82,
84, 86, 135.
Salze 16, 791f., 84—86, 94.
-— osmotische Fahigkeit
19, 21, 22.
— Adsorptionsverbin-
dungen 37.
Salzgehalt verschiedener
Pflanzen und Organe
80, 92, 93.
Salzgehalt des Bodens 89,
90.
— EinfluB auf Wachstum |
225.
Salzpflanzen 88. i
Salzspeicherung durch die :
Pflanze 88. ‘
Samenreifung 146, 147.
Samenkeimung 146, 147.
— im Lichte 215.
Samenatmung 150, 152.
Samenruheperiode 181.
Saprophyten 102, 122ff.
Sauerstoffatmung vgl. At-
mung.
Sauerstoffgiftwirkung 173
bis 174
Saugorgane der Parasiten
128, 129, 130.
Sduren, organische 96,
40 Anm.
Néhrwert 125.
Bildung bei der At-
mung 154—155.
Veratmung 154.
Zersetzung im Lichte
154, 155, 172.
Bildung bei Garungen
161.
Giftige Wirkung 229.
Anlockende Wirkung
auf Spermatozoide 263 |
bis 254. i

i Schlafbewegungen

! Schmarotzer vgl. Parasi-

- Schwefelbakterien 121. |

' Semipermeabilitit vgl.

Sachverzeichnis.

Scheitelzellen 194.

258,
268. |

— umgekehrte 264. \

ten. }
Schwefelbedeutung 80, 84 |
bis 86.
Schwerkraftwirkung auf |
dasWachstum 225,226, |
274 1f. !
Schwermetallwirkung229, |
230, 253. !
Seele 4. ‘
Segmentzellen 192, 193, |
194. \

Seismonastische ~ Bewe- |
gungen 265.
Selektive Permeabilitit

vgl. Permeabilitét.

Permeabilitit.

Sensibilisatoren 113, 114,
116.

Somatische Zellen 181.

Spaltéffnungen 61 Anm.

Spaltoffnungsbedeutung
fiir Transpiration 62
bis 64, 67—68.

— fiir Photosynthese
11741,

Spaltoffnungsmechanis-
mus 67.

Speicherung von Stoffen
im Protoplasma und
Zellsaft 37, 88.

Spirita 5.

Spitzenwachstum 192,209.

Sporangienbildung beim :
Hungern 241.

Sporenschleudern bei Pi-
lobolus 77, 271.

Stadien des Zellwachs-
tums 197.

Starke 7, 16, 41.

Stirkebildung bei der
Photosynthese 106,
107.

Stirkeauflésung in Blat- '
tern 107, 142. k

— in Biumen und Samen |
145—147. \

Stirkekdrnerwachstum |
177.

Statolithentheorie 282.

Staubblétterbewegung
266, 2717.
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Staubblitterwachstum
209, 277.

Stecklinge 232.

Stengelbewegung 267,

269, 274—279, 289.
Stengelwachstum 202.
Stickstoffnahrung der In-

sektivoren 127.

— der Symbionten 132,
133.

Stickstoffverbindungen
der Pflanze 16,17, 44
bis 46, 97—99.

— Bildung aus minerali-
schen Stickstoffsalzen
135.

— — aus gasférmigem
Stickstoff 139.

Stimmung bei Phototro-
pismus 272.

Stimmungsinderung bei
Geotropismus 289.

Stoffaufnahme vgl. Auf-
nahme von Stoffen.

Stoffausscheidung vgl.
Ausscheidung usw.

| Stoffe der Pflanze 16, 79,

95.
Stoffwechsel 151f.
Strahlungsenergie bei der
CO,-Assimilation 110.
Streckungswachstum 197,
200, 208.
Sumpfpflanzen 223.
Symbiose 131£f.

| Tannin 96.
¢ Tanninosmose 19, 20.

Taxis 2531f.

Temperatureinwirkung

auf Permeabilitit 36.

auf Wasseraufnahme

59.

auf Transpiration 66,

68.

auf Photosynthese117.

auf Atmung und Gé&-

rung 172.

auf Wachstum 211.

auf Protoplasma 10,

213.

auf Entwicklung 114.

auf Bewegungen 287.

Temperaturgrenzen des
Lebens 211.

" Thermophile Pflanzen

212.
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Thermonastische Bewe-
gungen 264, 269.
Tierfang vgl Insektenfang.

Topotaxis 256.

Toxine 99.
Tracheen und Tracheiden,
Bedeutung 70—72.
Transpiration 60—61, 65.
Transpirationsbedeutung
fir Versorgung mit

Salzen 92.

TranspirationsgréBe 63 bis
65.

— in Abhéngigkeit von
Kutikula und Spalt-
offnungen 63—64, 67
bis 68.

— — von Auflenbedin-
gungen 65.

Transplantation 236.

Traumatropismus 284.

Traubenzucker vgl. Glu- -
kose.

Trauverbdume 225,

Transport von Wasser vgl.
Wassertransport.

— von Mineralstoffen 91.

— von organischen Stof-
fen 141ff.

Turgor 33.

Turgordruck 33.

Turgordruckinderungen
244, 249, 257, 259,
260, 264, 265.

Turgorerscheinung 33.

Tyrosin 45, 97.

Ubersittige Liosungen 3.

Ultramikroskop 8. ‘

Ultrafiltertheorie der Pro- .
toplasmapermeabilitit
31.

|

Vakuolen 4, 48.

Vakuolenbildung 177.

Variationsbewegungen
244, 248, 256, 258,
263, 267.

Vegetationskegel 194 bis
197. i

Vegetationsprodukt 193
bis 196.

Veredelung der Pflanzen
236.

Verkorkte Zellwinde 18.

Vermehrung der Zellen
189.

Vermehrungsorgane. Bil-
dungsbedingungen 241,

' Wachstumsbeeinflussung

Sachverzeichnis.

Verzweigung vgl. Zweig-
bildung.

Vitalismus und Vitalisten
5.

Vitamine 99, 236,284,285.

Vitelline 46.

Vorratsnihrstoffe vgl. Re-
servestoffe.

‘Wachstum 175.

— der Zellen 176.

der Zellhaut 177—182.
der Thallophyten 191
bis 194.

der Kormophyten
194 ff.

der Wurzel 1981f.
des Stengels 202ff.
des Blattes 208 ff.

durch Temperatur
2101f. |
durch Licht 214 ff.
durch Feuchtigkeit
223.

durch Sauerstoff 227.
— durch Nihrstoffe 226.

* — durch Gifte 228.

durch Parasiten 230.
durch Korrelationen
2301f.
Wachstumserscheinungen °
175.
Wachstumerregende
Stoffe 235.
Wachstumsgeschwindig-
keit 181, 182, 199, 204, ,
209. :
Wachstumshormone vgl.
Hormone.
Wachstumskraft 201.

~ Wachstumsperiode(groBe)

. Wachstumsstadien der

i
180, 188, 196, 197, 201. |

Zelle 197. :
Wachstumsstillstand der%
Zellen 181.

i Wachstumszone 193, 194,

197, 200, 206.

' Warmbad zum Friihtrei- |

ben der Bliiten 229.
Wirmeeinwirkung vgl.
Temperatureinwirkung.
Wirmeproduktion beider !
Atmung 157.
Wasserabgabe vgl. Wasser-
ausscheidung.

Wasseraufnahme durch
Blatter 49.

— durch Epiphyten 50.

— durch Wurzeln 51.

— passive 53,

— aktive 54.

— Ursachen 53, 56—58.

Wasserausscheidung in
Dampfform vgl. Tran-
spiration.

— aus Stengelstiimpfe
und Bohrlécher 55.
— aus Wasserdriisen und

-spalten 78, 79.
— durch Pilze 77.
Wasserbahnen der Pflanze
69—171.
Wasserbewegende Kriifte
69, 72ff.
Wasserdriisen 78.
Wasserfiltration durch das
Holz 71.
Wassergehalt der Pflanze
16, 17, 48.
— des Bodens 52, 53.
Wasserhaare 78.
Wasserkultur 83, 84.

| Wassernotwendigkeit fiir

das Leben 11, 48.
Wasserpflanzen. Stoffauf-
nahme 49, 87, 108.
— Ausbildung der Inter-

zellularen 223.
— Heterophyllie 227.
Wasserspalten 79.
Wasserstoffbakterien 122.

Wasserstoffbildung  bei
der Gérung 165.
! Wassertransport in der

Pflanze 69 ff.

| Wassertransportgeschwin-

digkeit 76.
Webersches
Taxis 254.
Wechselblittrigkeit
Heterophyllie.
Welken 48.
Windende Pflanzen 277,
280.
Winterruhe der Gewichse
205.
Winterruheaufheben 229,
241.
Wirtpflanzen beim Para-
gitismus 129, 130.
Wurzelbewegung 269, 275,
279, 280, 284.

Gesetz bei

vgl.



Whurzelbildende Stoffe

236.

Wurzeldruck 55.
Wurzelernghrung mit
Wasser 51.

— mit Mineralsalzen 89. |
Wurzelgeotropismus 275,

276,
Wurzelhaare 51 —52.

279.

Wurzelhaube 201.
Wurzelknollchen  vgl
Knollchen.
Wurzellinge 51.
Wurzelverkiirzung 202.
Wurzelverzweigung 51.

Wurzelwachstum 1981f,

Xanthophyll 98.
Xerophyten 64.
Xylem vgl. Holz.

S. 19
2 197
2 329
2 247
2 46!
2 46’
» 19,
» 95,
b4 957
» 110,
» 110,
» 113,
» 123,
,» 126,
» 133,
,» 133,
» 140,
» 151,
» 171,
» 171,

Anm., Z. 11 statt qc

Anm., Z. 12
Z.9 v.u.
39—43, 55
Z.Tu9v.u

Anmerkung
Abb. 63
Z.2v. u.

., 17 v.u.
Anm.

E

2

2

Sachverzeichnis.

Zellform 178—179.
Zellhautbildung 178.

182—184.

1821f., 1861f.
Zellkern 4.

Zellkernteilungsrichtung

i 190.
Zellteilung vgl.

‘ mehrung.
Zellulase vgl. Zytase.

¢ Zellulose 41.

Zellulosegérung 165.

Zellwachstum 176ff.

Zellwachstumsstadien

197.

Zellhaulschichtung 183.

Zellhautverdickung 180, = Zoosporenbildung 178,

Zellhautwachstum 177ff., |
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Zitronensdure 96.
Zitronensédurebildung bei
der Atmung 155.

241.
Zuckerarten 39—41.
Zuckerbildung bei der
Photosynthese 107.

‘ Zuckersynthese 112.

Zellver-

Zilienbewegung 247, 252.

Zweigbildung bei Thallo-
phyten 192.

— bei Kormophyten 195,
196, 202, 208, 210.

Zymase 166.

| — bei hoheren Pflanzen

167.

Zymin 166.

Zytase 43, 123, 124, 130,
131.

Berichtigungen.
. lies gem.

c . . ., om.
C,,H,,0, s CpHpp0pe
Glykose ,, Glukose.
Proteinasen . ,» Proteasen.
Nucleinasen . ., Nucleasen.
hybridat ,, hybrida.
(vgl. auch S. 77) » (vgl. auch S. 17).
bilden .. ,, bildet.
03—-3¢g » 0,3—2g.
(vgl. 4. Abschm‘o’c s. 106) ,» (vgl. diese Seite, Kap. 5).
die roten . . . ,, diese.
Sorcinen . ., Sarcinen.
sind ,, ist.
niedrigen . ., niederen.
L Y
vgl. Abb. 61 . ., vgl. Abb. 62.
niedrige ,, niedere.
kénnen . ,, kann.
vgl. S. 176 . vgl. S.167.
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