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Vorwort

Zunichst muB ich alle auf dem Gebiet der pflanzlichen Wuchs-
stoffe experimentell tétigen Forscher um Nachsicht bitten, da8 ich
ohne eigene praktische Erfahrung diesen Versuch einer zusammen-
fassenden Darstellung gewagt habe! Vielleicht erméoglicht aber gerade
das Fehlen jeglicher ,,Belastung® durch eigene Versuchsergebnisse
eine um so groBere ,,Unbefangenheit” den andern gegeniiber.

So hoffe ich denn, daB dieses Buch bei aller gebotenen Be-
scheidenheit in der Kritik doch das Wesentliche klar heraushebt und
einen griindlichen Einblick in die Wuchsstofforschung gibt, und daf3
es vor allem denen, die sich neu in das Gebiet einarbeiten, als zuver-
lassiger Wegweiser eine brauchbare erste Orientierung bietet.

Kenner der Wuchsstoffliteratur mogen vielleicht auf den ersten
Blick eine neue zusammenfassende Darstellung fiir iiberfliissig halten,
da eine solche von berufener Seite ja schon vorliegt (Boysen-
Jensen, Die Wuchsstofftheorie, Jena 1935). Aber — ganz abgesehen
davon, daf} in den letzten zwei Jahren sehr wichtige neue Erkenntnisse
gewonnen wurden — eine neue Darstellung wird natiirlich auch
einen anderen Schwerpunkt haben: Hier steht die Analyse der
Wuchsstoffwirkung beim normalen Streckungswachstum im Vorder-
grund; ferner werden die bei Boysen-Jensen nur kurz erwihnten
sonstigen Wirkungen der Wuchsstoffe (Zellteilung, Entwicklungs-
hemmung, Wurzelbildung) eingehend erértert, und es wird der
Versuch gemacht, all diese verschiedenen Wirkungen einheitlich zu
verstehen. Beziiglich der Bedeutung der Wuchsstoffe fiir die Theorie
der Tropismen dagegen wird man hier nur die wichtigsten grund-
legenden Tatsachen finden; fiir ein tieferes Eindringen sei auler auf
die Spezialliteratur verwiesen auf Boysen-Jensen (1935) und be-



v Vorwort

ziiglich des Geotropismus auf die umfangreiche Monographie von
Rawitscher (1932). —

Mein Dank gilt auch an dieser Stelle meinem verehrten Lehrer,
Herrn Prof. Bavink in Bielefeld, der die Veroffentlichung dieser
aus einer Staatsexamensaufgabe hervorgegangenen Arbeit angeregt
hat; ferner danke ich Herrn Univ.-Prof. Hannig, Miinster, fiir
sein stets wohlwollendes und férderndes Interesse, sowie dem
Direktor des botanischen Instituts der Universitdt Miinster,
Herrn Prof. Mevius, der mir die Benutzung der Institutshibliothek
gestattete.

Miinster u. Brackwede (Westf.), im September 1937.

Karola Otte.
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Einleitung

,,3elbst in den Fillen, wo das Wachstum anscheinend rein
mechanisch begreiflich erscheint, kommen wir ohne die komplizierte
und im einzelnen nicht iibersehbare Mitwirkung des Protoplasmas
nicht aus‘‘; von ihm muB ,,die Direktion zum Wachsen und Nicht-
wachsen ausgehen; die Wachstumsprozesse werden vom lebenden
Organismus reguliert. So schreibt Jost 19231); inzwischen sind
entscheidende neue Erkenntnisse, die schon damals vorbereitet waren,
gesichert und vertieft worden. Zwar bestehen die angefiihrten Sitze
Josts auch heute noch zu Recht, aber sie miissen erginzt werden:
Wir haben in den Wuchsstoffen ein wichtiges Mittel kennengelernt,
dessen sich der Organismus bei der Regulation von Wachstums- und
Entwicklungsvorgéngen bedient. Diesen Satz wird die vorliegende
Darstellung der wesentlichen Ergebnisse der Wuchsstofforschung
zu erliutern und zu begriinden haben.

Zu Beginn mogen einige Definitionen stehen: Unter,,Wachstum*
verstehen wir zundchst ,,jede irreversible VolumenvergréBerung
einer Pflanze bzw. eines Organs oder einer Zelle; es ist aber zu be-
achten, ,,daB es sich dabei um einen vitalen ProzeB handelt, daf
nicht einfache Volumenvermehrung stattfindet, sondern dafl damit
Differenzierung in ganz bestimmte Bahnen verbunden ist, ,,und
zwar spezifisch fiir jede Pflanzenart*%?). Entsprechend bezeichnet
auch schon Pfeffer als Wachstum ,,diejenige Wachstumsbewegung,
durch deren regulatorische Leitung und Verwendung der spezifische
Entwicklungsgang der Pflanze erzielt wird“®). Wachstum und Ent-
wicklung sind also durchaus als Einheit zu sehen, wie es dem tat-
sichlichen Geschehen im Organismus entspricht. Trotzdem wird
man an diesem einheitlichen Vorgang die mehr quantitativen Ver-

1) Benecke-Jost II, S.13.
2) F. A.F.C. Went in Kostytschew-Went II, S. 254 u. 256.
3) W. Pfeffer, Pflanzenphysiologie II, S. 1, 1904.
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2 Einleitung

anderungen von den mehr qualitativen getrennt betrachten und
erstere vorwiegend als ,,Wachstum®, letztere als ,,Entwicklung*
bezeichnen diirfen, wie es auch in der pflanzenphysiologischen
Literatur mehr oder weniger ausdriicklich geschieht. Beim Wachstum
eines vielzelligen Organs haben wir dann noch Zellteslung und Zell-
streckung zu unterscheiden (vgl. unten S.23 und S. 60).

Was sind nun ,, Wuchsstoffe’“? Zunichst einmal sind sie streng
zu unterscheiden von jeglicher Art von Nihrstoffen; aber auch
dann ist ,,Wuchsstoff“ im weitesten Sinne noch ein Kollektiv-
begriff (K6gl, 1935a), der sidmtliche Stoffe umfaft, die, ohne
Nahrstoffe zu sein, meist in duBerst geringen Mengen schon das
Wachstum beeinflussen. Derartige Stoffe gibt .es viele, sowohl
anorganische als auch organische. Fitting (1936) nennt ,,Bor,
Zink, Mangan, Kupfer und noch andere Elemente‘, die bis zu
10-%-facher Verdiinnung entwicklungsstimulierend wirken. Ameri-
kanische Forscher haben bei Kohlenoxyd, Athylen und zahlreichen
organischen Siduren (Substitutionsprodukten kondensierter Ring-
systeme) Wuchsstoffwirkungen auf die verschiedensten Pflanzen
festgestellt!). SchlieBlich kann es aber fiir die Physiologie, der es
auf die Erfassung normaler Lebenszusammenhinge ankommt, nur
von nebensiichlichem Interesse sein, welche Wirkungen auf das
Wachstum sich unter unnatiirlichen Bedingungen mit irgendwelchen
Stoffen erzielen lassen. Wir werden daher unter Wuchsstoffen nur
solche Stoffe verstehen, die in den Pflanzen natiirlicherweise vor-
kommen?). Zur naheren Charakterisierung der fraglichen Stoffe
bietet sich der Begriff der ,,Phytohormone‘?), der weitgehend dem

1) Zimmermann u. Wilcoxon 1935 und weitere Arbeiten des Boyce-
Thompson-Instituts.

2) Damit befinden wir uns in Ubereinstimmung mit Koégl. Jost
meint (1937, 8. 112), die Grenze sei da ,,nicht so leicht zu ziehen‘‘ und eine
»Scheidung der korperfremden und der korpereigenen Stoffe* sei schon des-
halb nicht zu empfehlen, ,,weil ja jeder Tag eine Versetzung eines Stoffes aus
einer in die andere Klasse bringen kann*. Athylen z. B. kénne (nach Denny)
in vielen Pflanzen auftreten und wire somit ein Hormon!

3) F.A.F.C. Went 1933, S.7. Von ,,Hormonen‘ ist aber schon
frither in der Pflanzenphysiologie die Rede, z B. Fittings Pollenhormon
(1909, 1910) und Haberlandts Zellteilungshormone (1923).
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der ,,Zoohormone‘ entspricht. In beiden Fillen handelt es sich um
spezifische Stoffe, die vom Organismus selbst an gewissen Stellen
produziert, von dort aus weitergeleitet werden und in minimalen
Mengen das physiologische Geschehen entscheidend beeinflussen,
ja oft sogar als notwendige Bedingungen auftreten. K &gl definiert
die Phytohormone als ,,oligodynamische Stoffe organischer Natur,
deren sich der pflanzliche Organismus fiir den betreffenden physiologi-
schen Effekt selbst bedient*“ (1935a, S.839). Als ,,Wuchsstoff*
miiten wir demnach jedes Phytohormon bezeichnen, das von Einflufl
auf Wachstum und Entwicklung ist. Aber auch so kommen wir noch
nicht zu einer einheitlichen Stoffgruppe. Vielmehr miissen wir,
soweit heute ersichtlich, streng unterscheiden:

1. die sogenannten ,,Biosstoffe’, die von einzelligen Organismen,
z. B. einigen niederen Pilzen, produziert werden und fiir deren Wachs-
tum (bzw. Vermehrung) sich als notwendig erwiesen haben. Ko6gl
(1935b, S.16) und Went haben sie als ,,Phytohormone der Zell-
tetlung* gekennzeichnet. Unter den Biosstoffen scheint das von
Kogl (s. 1935Db) in kristalliner Form isolierte ,,Biotin‘ das eigentlich
entscheidende Hormon zu sein.

2. die sogenannten ,,duxine’, gewisse chemisch wohldefinierte
Substanzen, die zunidchst als spezifische Streckungswuchsstoffe
hoherer Pflanzen erkannt wurden.

Ein wichtiges Unterscheidungsmerkmal fiir die beiden Wuchs-
stoffgruppen besteht darin, daB in Ather die Biosstoffe praktisch
unléslich, die Auxine dagegen sehr gut 16slich sind. Die urspriingliche
strenge physiologische Unterscheidung in Teilungs- und Streckungs-
wuchsstoffe wird, wie wir unten sehen werden, durch das Verhalten
der Auxine in Frage gestellt. Es gibt aber Forscher, die noch mit
Nachdruck fiir sie eintreten (z. B. Rippel 1936). Auch eine ein-
deutige Zuordnung der beiden Wuchsstoffgruppen zu den hcheren
Pflanzen einerseits (Auxine) und zu den niederen Pflanzen, besonders
den Pilzen, andererseits (Bios) scheint heute nicht mehr méglich.
Nach den Untersuchungen von Dagys (1936) kommen in Knospen
und Blittern und im Kambium verschiedener Biaume reichlich Stoffe

1%
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mit Bioswirkung vor, und K 6gl (Mitt. 18, zit. nach Jost 1937, 8. 111)
fand, daB bei Erbsenkeimlingen, denen die Kotyledonen entfernt
wurden, mit Biotin und Zucker Trockengewichtszunahme und
Stengelverlingerung eintritt. —

Wir beschrinken uns in diesem Buche auf die Darstellung von
Wouchsstoffwirkungen in der héheren Pflanze. Da hier auler den eben
erwihnten Ansitzen keine Untersuchungen iiber eine mogliche Be-
deutung von Stoffen der Biosgruppe vorliegen (vgl. unten S. 98),
werden wir uns fast ausschlieflich mit den Auxinen zu beschiftigen
haben und infolgedessen auch das Wort ,,Wuchsstoff* in seinem
engsten Sinne als gleichbedeutend mat ,,Auxzin verwenden?).

1) Diese Gleichsetzung geschieht haufig stillschweigend und selbstver-
standlich. Vgl. z. B. K6gl 1935a, S. 839:,,Wenn in der botanischen Literatur
von ,dem Wuchsstoff* die Rede ist, so bezieht sich das auf ein Prinzip, das in
erster Linie bei der Zellstreckung wirksam ist.*



Erster Teil

Zur Kenntnis der Wuchsstoffe selbst

Wir haben die Wuchsstoffe als Phytohormone gekennzeichnet.
Noch ehe der Hormonbegriff in der Tierphysiologie aufgestellt wurde
(Starling 1905), hat J.-Sachs in seiner ,,Theorie der organbildenden
Substanzen® (1882) vermutet, daB in der Pflanze mit den iiberall
gleichartigen Stoffmassen ,,sehr kleine Quantititen gewisser Stoffe*
gemischt seien, ,,die in den Blattern erzeugt, in die Vegetationspunkte
einwandern und dort, wie Fermente wirkend, die Umbildung des
embryonalen Gewebes ... bewirken® (Sachs 1887, 8.522). In
dieser Theorie, fiir deren Sicherstellung Sachs selbst natiirlich noch
,,weitldufige Untersuchungen®* fiir notig hielt, kénnen wir gewisser-
maBen einen Vorldufer der spiteren Erkenntnisse itber die Wuchs-
stoffe sehen, wenn auch bei diesen die quantitative Beeinflussung
der Entwicklungsvorginge mehr als die qualitative im Vordergrund
steht (s. oben 8. 1). Der tatsichliche Weg der Forschung nahm einen
ganz anderen Verlauf; man. suchte nicht nach den Wuchsstoffen auf
Grund der Sachsschen Vorstellungen, sondern man fand sie gleich-
sam ,,nebenbei” in der Reizphysiologie.

Erstes Kapitel
Die Entdeckung der Wuchsstoffe

Ch. Darwin stellte bei seinen Versuchen iiber die phototropische
Empfindlichkeit von Graserkoleoptilen, dicotylen Keimpflanzen und
Keimwurzeln fest, daBl bei einseitiger Belichtung eines Keimlings
nur die duBerste 1,5 bis 2 mm lange Spitze den Reiz percipiert und
dann ,,ein gewisser Einfluff vom oberen Teil nach dem unteren hin-
geleitet wird, welcher die Ursache ist, daf sich der letztere biegt‘
(1881, S. 405). Rothert (1894) konnte dies im groBen und ganzen
bestétigen. Es folgten Untersuchungen iiber die Natur der Reiz-
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leitung von Fitting (1907), Boysen-Jensen (1910—1913) und
Padl (1914 und 1918), hauptsichlich an Avenakoleoptilen. Da man
schon wuBte, dal der Erfolg der Reizleitung, nimlich die Kriimmung,
stets nur in der Wachstumszone eintritt und in einem Wachstums-
unterschied zwischen Vorder- und Hinterseite besteht, mufBite der
von Darwin nicht niher bestimmte ,,gewisse EinfluB‘“ entweder
eine Wachstumshemmung auf der Vorderseite oder eine Wachstums-
beschleunigung auf der Hinterseite der Koleoptile oder eventuell
beides zugleich bewirken. Das muBite sich verhiltnismiBig leicht
entscheiden lassen, indem man auf der Vorder- bzw. Hinterseite
durch Einschieben eines Glimmerblittchens jeglichen Zusammenhang
von Spitze und wachsender Zone aufhob. Boysen-Jensen fafit
das Gesamtergebnis seiner damaligen Untersuchungen in folgende
,,einzig mogliche SchluBfolgerung® zusammen: ,,Unter der Ein-
wirkung des einseitigen Lichtes entsteht in der Koleoptilspitze eine
Polaritat, die mit einer ungleichen Verteilung eines Stoffes auf der
Vorder- und Hinterseite verkniipft ist. Der betreffende Stoff wandert
an der Hinterseite herab und ruft im Basalteil auf der Hinterseite
eine Wachstumsbeschleunigung hervor, wodurch die phototropische
Kriimmung entsteht (1935, S.12). Sehr deutlich sprechen auch
die Versuche Padls (1918) fiir die stoffliche Natur der Reizleitung.
Sie zeigen, daB fiir die Leitung ,,eine intakte Verbindung von Zellen
und von Plasma nicht nétig ist*‘, daBl der Reiz ,,auch durch einen
leblosen, fremden Kérper, nidmlich einen mit 109%iger Gelatine-
16sung getrinkten Calamusstengelquerschnitt geleitet wird, nicht
aber durch ein Glimmerblittchen; ferner, daBl elektrische Strome
nicht entscheidend sind, denn die Reizleitung wird auch durch eine
Platinzwischenlage verhindert. Pa4l folgert daraus, ,,da die photo-
tropische Reizleitung ... durch geldste diffundierende Stoffe ver-
mittelt wird® (1918, S. 431).

Derselbe Forscher macht dann schon den entscheidenden Ver-
such, einen Zusammenhang dieser Erschetnungen mit der normalen
Wachstumsregulation in der ungereizten Pflanze aufzufinden (1918,
S. 439ff.): Er erhielt auch an unbelichteten Keimpflanzen Kriim-
mungen, wenn er die abgetrennte Spitze dem Koleoptilstumpf ein-
seitig wieder aufsetzte (Versuche an Coix; 1924 von Niels Nielsen
an Avena bestitigt) oder die Schnittfliche zur Halfte mit Stanniol
bedeckte und erst dann die Spitze wieder in die urspriingliche Lage
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brachte. Daraus war zu schlieBen, ,,daB es eine korrelative Ver-
kniipfung zwischen Spitze und unteren Zonen geben muf . . ., deren
Ausschaltung eine Wachstumsverminderung zur Folge hat‘. Auf
Grund seiner gesamten Beobachtungen entwickelt Pa4l schlieBlich
folgende Vorstellung: ,,In der Spitze hat ein Regqulationszentrum fiir
das Wachstum seinen Sitz. Es wird dort ein Stoff (oder Stoffgemisch)
gebildet und innerlich ausgeschieden, der nach allen Seiten gleich-
miBig verteilt im lebenden Gewebe basalwirts wandert. Kommt
er in die Wachstumszone, so erregt er dort das Wachstum, und zwar
in ringsumher gleichem MaBe (1918, S. 443). Der Phototropismus
besteht ,,in einer entsprechenden Beeinflussung der Wachstums-
korrelation, wie es schon von Boysen-Jensen (s. oben S. 6) aus-
gesprochen wurde.

Der erste, der dann die von Pd 4l angenommene, fiir das Wachs-
tum bedeutsame korrelative Verkniipfung von Spitze und Basis
der Haferkoleoptile unabhingig von Phototropismus und Reizleitung
untersucht, ist S6ding. Dieser stellt 1923 fest, daf der durchschnitt-
liche Zuwachs dekapitierter Koleoptilen, die z. T. mit Wachs- oder
Kartoffelscheibchen bedeckt sind, nach 5 Std. nur etwa halb so gro
ist wie bei solchen, denen die Spitze kiinstlich wieder aufgesetzt
wird, Entsprechende Resultate erhielt Cholodny (1924) bei Zea-
Mais-Koleoptilen. Auf die weiteren Untersuchungen S6dings und
anderer Forscher, die nun, wenn wir dem Verlaufe der Forschung
folgen wiirden, hier anzufiihren wiiren, wird weiter unten im speziellen
Teil niher einzugehen sein. Hier bleiben nur noch die Versuche
Wents (1928) zu nennen, die den allerletzten Zweifel an der wirk-
lichen Existenz von Wuchsstoff in der Spitze jeder unbelichteten
Koleoptile besiegen muften: Went konnte mit Agarwiirfelchen,
auf denen eine Zeitlang Koleoptilspitzen gestanden hatten, die-
selben wachstumsbeschleunigenden Wirkungen an dekapitierten
Avenakoleoptilen erzielen, wie mit den Koleoptilspitzen selbst,
wihrend die unbehandelten Agarwiirfelchen vollkommen wirkungs-
los blieben.

Damit war es das erstemal gelungen, Wuchsstoff aus lebenden
Pflanzenteilen zu extrahieren, nachdem verschiedene Versuche, ihn
aus PrefBsiften der Spitzen zu gewinnen, fehlgeschlagen waren?).

1) Nielsen 1924; Seubert 1925.
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In derselben Arbeit fithrt Went endgiiltig den Namen ,,Wuchs-
stoff“ ein. Die Sodingsche Bezeichnung ,,Wuchshormon‘?) lehnt
er damals ab, weil er fiirchtet, daB damit ;,auch Nebenbegriffe und
weitere Einzelheiten“ aus der Tierphysiologie zum Nachteil der
Pflanzenphysiologie iibernommen werden kénnten. Diese Bedenken
haben sich aber doch nicht durchsetzen konnen, wie die spitere Ein-
reihung der Wuchsstoffe unter die Phytohormone durch Went
und K &gl zeigt (s. oben S.2). AuBerdem wird aus Uberlegungen,
wie sie Fitting (1936) anstellt, klar, daB, entgegen Wents Meinung,
eine Betrachtung von Phyto- und Zoohormonen unter einheitlichen
Gesichtspunkten sehr wohl zu fruchtbaren Fragestellungen fiihren
kann. —

Zweites Kapitel

Uber das Vorkommen von Wuchsstoffen

Damit spéter unniitze Wiederholungen vermieden werden,
will ich zuerst die gebriuchlichen Nachweismethoden kurz im Zu-
sammenhang beschreiben.

1. Nachweismethoden

Die Wuchsstoffe sind entdeckt worden als Stoffe, die das
Streckungswachstum der Koleoptile von Avena und einigen anderen
Gramineen férdern. Dementsprechend dient auch heute noch in
erster Linie die Wirkung auf die dekapitierte Avenakoleoptile als
Beweis fiir das Vorhandensein von Wuchsstoff; und zwar hat es sich
als vorteilhafter herausgestellt, nicht die Wachstumsbeschleunigung
der ganzen Koleoptile zu messen, sondern die durch einseitiges Auf-
setzen erreichte einseitige Wachstumsbeschleunigung, d.h. Kriim-
mung.

Die Aufzucht der Testobjekte und die Ausfithrung der Bestim-
mungen erfordert sorgfiltige Einhaltung konstanter AufBlenbedin-
gungen. In den einzelnen Laboratorien haben sich natiirlich ver-
schiedene Abweichungen in der Methode herausgebildet. Die Went-

1) S6ding 1923 und 1925. Vgl. auch die Arbeiten von Cholodny.



Die Wentsche Methode 9

sche Methode (1928, S.10 bis 27), die spiter durch van d. Weij
(1931), Dolk (1930), Kogl und Hagen-Smit (1931) noch einige
Verbesserungen betreffs Genauigkeit und bequemerer Anwendung
erfuhr), hat sich in quantitativer Hinsicht besonders bewéhrt
und wurde auch bei der Konstitutionsaufklirung der Auxine benutzt.
Die bei konstanter Temperatur (bis auf 0,1°!) und Luftfeuchtigkeit
(bis auf 19%!) in der Dunkelkammer unter genau vergleichbaren
Keimungsbedingungen herangezogenen Pflanzen werden, nachdem
sie 40 bis 60 mm lang geworden

sind, in folgender Weise deka- ; G
pitiert (vgl. Abb. 1):

Die Koleoptilen ,,werden 5
bis 8 mm von der Spitze mit einem
scharfen Messer einseitig einge-
schnitten. Die Spitze wird dann o

o s Abb.1 (Went 1928, 8.23). 1. Einseitiger
etwas umgebogen und mit einem  Einschnitt in die Koleoptile. 2. und 3. Ent
Ruck abgezogen® (Went 1928); Ierung det Spitze. 4. Herausulehen des pri-
nachdem dann noch das hervor- Agarwiirfels B
ragende Primérblatt etwa 5 mm
weit herausgezogen worden ist?), bleiben die Pflanzen 40 bis 50 Min.
lang ruhig stehen, damit solche, die sich etwa infolge der Dekapitation
kriimmen, entdeckt und ausgeschieden werden kénnen. Gebraucht
werden nur solche, die in ihrem oberen Teil (25 mm) vollkommen gerade
sind. Nun werden die auf Wuchsstoffgehalt zu untersuchenden Agar-
stiickchen oder Organteile den Koleoptilstiimpfen einseitig mit
159%,ger Gelatine aufgeklebt. Die Luftfeuchtigkeit muBl so reguliert
sein, daB die Pflanzen weder guttieren noch austrocknen. Nach
110 bis 120 Min. werden die Pflanzen photographiert, ,,indem mittels
einer Bogenlampe ein Schattenbild der Pflanze in natiirlicher Grofe
auf Bromsilberpapier geworfen wird*“ (Went 1928). Der Kriimmungs-
winkel (Durchschnittswert aus mindestens 12 Pflanzen) dient nun
als direktes Ma fiir die Wachstumsunterschiede der opponierten
Seiten.

1) Die neueste Umbildung der Wentschen ,,Standardmethode* erfolgte
durch Skoog (1937). Er arbeitet mit Koleoptilen, die vom Samen gelést
sind und kann bei seinen Versuchsbedingungen zehnmal so kleine Wuchs-
stoffkonzentrationen nachweisen als es mit Wents Methode méglich ist.

%) v.d. Weij (1931) dekapitiert vorher noch ein zweites Mal.
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Wie aus den Untersuchungen von Went (1928), Nielsen (1930)
und Dolk und Thimann (1932) hervorgeht, herrscht innerhalb
gewisser Grenzen direkte Proportionalitit zwischen Wuchsstoff-
gehalt und KriimmungsmaB. Darauf wird unten (S. 36) niher ein-
gegangen werden miissen; hier sei nur die Tatsache kurz erwihnt,
da sie die Grundlage fiir alle quantitativen Wuchsstoffbestimmungen
ist. Dabei ist es natiirlich nétig, stets bis auf solche Wuchsstoff-
konzentrationen zu verdiinnen, die innerhalb der Grenzen der Pro-
portionalitdt liegen.

Es sind verschiedene Evnheiten fiir die Wuchsstoffmenge im
Gebrauch:

1. Die Avena-Einheit, AE, des Utrechter Laboratoriums; man
versteht darunter ,,die Menge wirksamen Stoffes, die ein Agar-
wiirfelchen enthilt (Grofe 2 X 2 X 0,5 mm), wenn dieses, einseitig
auf eine dekapitierte Koleoptile gesetzt, eine Kriimmung von 10°
in 2 Std. bei 22 bis 23° C und 929, Feuchtigkeit hervorrufen kann*
(Boysen-Jensen 1935, S.24). Eine Avena-Einheit ist ungefihr
die Menge, die eine Haferkoleoptilspitze im Laufe einer Stunde an
Agar abgibt. Eine Maisspitze gibt etwa 1,3 AE pro Stunde ab
(Ko6gl und Mitarbeiter 1933a).

2. Die Wuchsstoff-A-Einheit, WAE, der dénischen Forscher;
darin wird nicht der Kriimmungswinkel gemessen, sondern der
,@-Wert“, d.i. die Lingendifferenz zwischen der konvexen und
konkaven Flanke. Eine WAE ist ,,di¢ Menge, die in 50 ccm Wasser
+ 50 com 3 Yigem Agar geldst . . . einen d-Wert von 1 mm hervor-
bringen kann, wenn die Kriimmung der Avenakoleoptile bei 21
bis 220 stattfindet und die Grofle der Kriimmung nach 3 Std. ge-
messen wird“ (Boysen-Jensen 1935, 8. 23).

3. Ein ,umit” ist diejenige Menge wirksamen Stoffes, ,,die in
1 cem Losung geldst, nach Vermischung mit 1 cem Agar eine Ab-
lenkung von 1° hervorruft“ (Dolk und Thimann 1932, S.33).

4. Fi lant unat 1 it
. m s plant unit” = 200 unit.

Ein wirklich einwandfreier quantitativer Vergleich dieser Ein-
heiten ist wegen der Verschiedenheit der zugrundeliegenden duBeren
Bedingungen nicht méglich.
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Die genauen quantitativen Bestimmungen sind nétig fiir die
Reindarstellung von Wuchsstoff, fiir die Kenntnis der abgestuften
Verteilung des Wuchsstoffs in der Pflanze und fiir genauere Unter-
suchungen des Mechanismus der Wuchsstoffwirkung. Fiir die bloe
Feststellung des Vorkommens von Wuchsstoff geniigt natiirlich
ein qualitativer Nachweis; auch wird man nicht in allen Fillen die
suBeren Bedingungen so sorgfiltig, wie oben geschildert, einzuhalten
brauchen.

So fiihrt z. B. S6ding (1935a) den Wentschen Test in be-
stimmter Weise bei Tageslicht aus; nur sind die Pflanzen wahrend
der eigentlichen Reaktionszeit mit Dunkelstiirzen bedeckt. S6-
ding meint, daB diese Methodik ,,in den meisten Fillen voll-
auf geniigt’, auBer ,,bei besonders subtilen Versuchen mit wenig
Material®.

Fiir den Nachweis von Wuchsstoff in Losungen haben Went
und Thimann (1934) die sehr einfache, ebenfalls nicht an die Dunkel-
kammer gebundene ,,halbquantitative* Pisummethode ausgearbeitet ;
sie ist ganz zufillig auf empirischem Wege gefunden worden. Man
verfihrt bei dieser Methode so: 5 bis 20 cm lange etiolierte Erbsen-
epikotyle werden etwa 5 mm hinter der Spitze dekapitiert und dann
durch einen medianen Lingsschnitt 1 bis 3 cm weit gespalten. Wegen
der aufgehobenen Gewebespannung kriimmen sich in Wasser die
Hilften auseinander. Falls in der Losung aber Auxin zugegen ist,
beginnt in der Hauptstreckungszone die Kriimmung nach 1 Std.
zuriickzugehen und nach 6 Std. ist eine durch Plasmolyse nicht
aufhebbare maximale Einwirtskriimmung erreicht. Went ver-
mutete ohne nihere experimentelle Begriindung, da8 diese Reaktion
auf einer aktiven Verkiirzung der an der Wundseite gelegenen Zellen
beruhe. Nun fanden aber neuerdings Jost und Reiss (1936) durch
Messungen an Taraxacumstengeln, die genau wie Pisum die ,,Went-
Reaktion‘ zeigen, daB auch die Markzellen in der Wuchsstofflosung
einen geringen Zuwachs erfahren. Die Rindenzellen dagegen wachsen
besonders stark, wodurch dann die Einwértskriimmung der Stengel-
hillften zustandekommt. Weshalb in der Wuchsstofflosung gerade
die Rinde das Mark im Wachstum iibertrifft, dariiber lassen sich
nur Vermutungen anstellen. In vergleichenden Versuchen fandWent,
daB die Minimalkonzentration des Wuchsstoffs, bei der die Pisum-
reaktion eintritt, etwa 480 AE pro ccm entspricht. Wihrend Went
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noch angibt, daBl Avena- und Erbsentest ganz die gleiche, streng
auf wenige Substanzen beschrinkte Spezifitit zeigen, sind nach
Kogl (1935a, S. 842) beim Erbsentest ,,noch zahlreiche Stoffe aktiv,
die nach dem alten Test als unwirksam befunden werden (Phenyl-
essigsidure, Phenyl-Propionsiure, allo-Zimtsiure), und solche, die
auf Avena nur schwach wirken, sollen mit dem Erbsentest viel deut-
licher nachweisbar sein. Wie dies mit dem von Went angegebenen
verhéltnisméBig hohen Schwellenwert von 480 AE pro ccm zu ver-
einbaren ist, wird nicht geagt. DaBl man durch Vergleich der Re-
aktionen des Erbsen- und Avenatestes ,,zu einer physiologischen

e
e

/
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v
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Abb. 2 (86ding 1935¢, S. 541). Wuchsstoffwirkung im Avena- und Cephalariatest.
Abszisse: Heteroauxinkonzentration. Ordinate: Durchschnittlicher Kriimmungs-
winkel der Testpflanzen
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Analyse der eigentlichen Auxinwirkung gelangen wird®, wie K gl
meint, ist bei der Undurchsichtigkeit der Pisumreaktion und bei den
vorhandenen Unstimmigkeiten kaum anzunehmen.

Die von Ké6gl (1935a) fiir den Erbsentest behauptete grofBiere
Empfindlichkeit scheint tatsichlich vorzuliegen bei S6dings Ce-
phalariatest. Schon 1932 hatte S6ding festgestellt, dafl der Hafertest
auf Stiicke aus dem Bliitenstiel der Dipsacee Cephalaria tartarica,
im Gegensatz zu anderen Infloreszenzstielen, nicht anspricht; ebenso
verhielten sich Praparate von Symphoricarpus racemosus und Cy-
clamen persicum (Bliittenknospen)!). Da in entsprechenden Pri-

1y S6ding 1935¢, S. 537.
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paraten von sehr vielen anderen Pflanzen Wuchsstoff mit dem
Avenatest nachgewiesen ist (vgl. d. folg. Abschn. u. S. 44), mufBte
man hier eher an ein Versagen des Testes als an tatséichliches Fehlen
des Wuchsstoffs denken. S6ding wihlte nun Cephalaria-Keimlinge
als Testobjekt; sie reagierten in ganz entsprechender Weise wie Hafer
auf Priparate der verschiedensten Pflanzen aus 14 Gattungen und
sehr deutlich auch auf diejenigen, die bei Avena unwirksam waren.
Nach vergleichenden Untersuchungen der Kriimmungsgrofen von
Avena und Cephalaria bei bestimmten Konzentrationen, dargestellt
in ,,Wirkungskurven®, ist es sehr wahrscheinlich, daB die Unter-
schiede zwischen Cephalaria und Avena auf der gréeren Empfindlich-
keit von Cephalaria gegeniiber geringeren Wuchsstoffkonzentrationen
beruhen (vgl. Abb. 2).

2. Die Verbreitung der Wuchsstoffe

DaB eine Pflanze bzw. ein Organ Wuchsstoff enthilt, gilt meistens
dann als sicher erwiesen, wenn erstens die fraglichen Pflanzenteile
bei mindestens einem der angefiihrten Testverfahren positive Re-
sultate liefern und zweitens dariiber hinaus sich womdglich diese
Pflanzenteile in ihrer normalen Wirkungsweise durch Avenaspitzen
oder wuchsstoffhaltigen Agar (bzw. Wuchsstoffpaste) ersetzen lassen.
Bis jetzt wurden Wuchsstoffe nachgewiesen

1. in héheren Pflanzen: Vermutlich kommt Wuchsstoff in
den Koleoptilen simtlicher Gramineen vor; Padl (1918) arbeitete
bereits auBer mit Avena auch mit der Mayadee Coix. Cholodny
(1924) wies wachstumsférdernde Stoffe in der Spitze der Mais-
koleoptile nach. Stark und Drechsel (1922) kombinierten in
mannigfacher Weise Spitzen und Stiimpfe von 11 verschiedenen
Getreidearten aus den Gattungen Avena, Hordeum, Secale, Triticum,
und erhielten trotz einiger quantitativer Unterschiede bei einseitiger
Belichtung qualitativ dieselben Kriimmungen wie bei Avena allein,
wenn nur der Stumpf mit irgendeiner Spitze versehen war. Den
Verfassern war es bei diesen Versuchen um die Analyse der Reiz-
leitung zu tun; aber wenn bei Avena Wuchsstoffe aus der Spitze
an der Leitung des phototropischen Reizes maBgebend beteiligt sind,
so lassen diese Versuche mit grofer Sicherheit darauf schliefen,
daB auch die Wirkung der Spitzen der anderen 10 Arten ebenso auf
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deren Wuchsstoffgehalt beruht. Zollikofer (1928) findet, daBl bet
den Paniceen Panicum und Andropogon Sorghum var. vulgaris der
obere Teil des Keimlings, die Koleoptile, das Wachstum des unteren
Teiles, des Mesokotyls, in derselben Weise beeinflult wie die Koleoptil-
spitze von Avena das Wachstum der unteren Koleoptilzonen; sie
schlieft daraus auf das Vorhandensein von ,,Wachstumsregu-
latoren®‘.

Abgesehen von den Gramineenkoleoptilen ist bei den Mono-
kotylen Wuchsstoff noch nachgewiesen worden in Wurzeln (Cho-
lodny 1928, 1934; Boysen-Jensen 1933; Thimann 1934), in
Infloreszenzschéften (S6ding 1933) und in jungen Internodien und
Knoten von Grashalmen (Schmitz 1933). Wahrscheinlich ist auch
das von Fitting (1909 u. 1910) aufgefundene Pollenhormon der
Orchideenbliite mit Wuchsstoff aus A venaspitzen identisch (Laibach
1932; Laibach u. Maschmann 1933).

Auch in dikotylen Pflanzen sind Wuchsstoffe sehr verbreitet.
Beyer (1925) und Fliry (1932) wiesen die wachstumsfoérdernde
Wirkung der Plumula von Helianthus-Keimlingen nach; Fliry
konnte daraus Wuchsstoff in Agar abfangen. Raphanus-Keimlinge
bilden Wuchsstoff in den Kotyledonen und in der Plumula (van
Overbeek 1933). Lupinus- (Dijkmann 1934, S. 415), Vicia faba-
(van d.Laan 1934, S.723) und Phaseolus-Keimlinge (Boysen-
Jensen 1935, S.37) enthalten Wuchsstoffe in allen wachsenden
Teilen; ein Wuchsstoffproduktionszentrum konnte nicht nach-
gewiesen werden (vgl. unten S.41). Nicht nur in Keimpflanzen,
sondern auch in wachsenden Teilen dlterer Pflanzen scheinen Wuchs-
stoffe eine Rolle zu spielen: nach Oosterhuis (1931) regulieren
Achsel- und Endknospen das Stengelwachstum bei Asparagus;
Czaja (1934) wies bei verschiedenen Holzpflanzen in den Sprof-
spitzen treibender Knospen Wuchsstoff nach, ebenso S6ding (1935¢)
bei zahlreichen Objekten; auch junge Bliitenknospen produzieren
Wuchsstoff (Uyldert 1927; Séding 1932). Maschmann und
Laibach (1933) fanden Wuchsstoff in Erbsen, Bohnen, Linsen,
Tomaten, Apfelsinen und Zitronen, Hafer- und Roggenkérnern usw.
In letzteren wird Wuchsstoff bei Gegenwart von Wasser besonders
vom Endosperm abgegeben und soll eine Rolle bei der Keimung
spielen (Cholodny 1935). Fiir Wurzeln gilt hier dasselbe wie schon
bei den Monokotylen (s. auch unten S.47f.).
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Noch weitere Einzeluntersuchungen anzufiihren, hitte wenig
Sinn; sie alle lassen sich zusammenfassen mit den Worten S6dings
(1935¢, S.553): ,,Wuchsstofflieferanten am Pflanzenkorper sind
vor allem junge Blatttriebe und Bliitenknospen, mitunter auch unreife
Friichte . .. Alte Blidtter und offene Bliiten geben nur sehr wenig
Wuchsstoff ab. In den ausgewachsenen Stengeln kann der Wuchsstoff
in reichlicher Menge vorhanden sein“. , All diese Ergebnisse . ..
deuten darauf hin, dal wohl ziemlich allgemein das SproBwachstum
durch ein Wuchshormon geleitet wird“ (1933, S. 632). —

2. In niederen Pflanzen: Nielsen beschreibt (1928 und
1930) die Gewinnung eines Wuchsstoffes, der in jeder Hinsicht dem
Avenawuchsstoff gleicht, aus der Kulturfliissigkeit zweier Pilze,
der Mucoraceen Rhizopus suinus und Absidia ramosa; dasselbe
fanden Boysen-Jensen (1931) bei 16 verschiedenen Bakterien
und andere Forscher bei zahlreichen weiteren Pilzenl). Dieser
Wuchsstoff der Pilze und Bakterien wirkt auf Avena, scheint aber
fiir die Entwicklung der produzierenden Organismen keine Bedeutung
zu haben. Boysen-Jensen (1932) bezeichnet ihn nach seinen
Untersuchungen an Aspergillus niger als ein ,,zufélliges Stoffwechsel-
produkt®, das je nach den Kulturbedingungen in wechselnden
Mengen entsteht. Auch Bonner (1932) findet, daf Rhizopus suinus
noch Wuchsstoff anhiduft, nachdem sein aktives Wachstum langst
aufgehort hat. Biinning (1934) sieht dagegen die Bedeutung des
Pilzwuchsstoffes darin, daB er, z. B. bei Aspergillus nlger, ,,die
Konidienbildung fordert oder sogar erst ermoglicht®, in Uberein-
stimmung mit der Beobachtung von Thimann und Dolk, daf} der
Wuchsstoff parallel mit der Sporangienbildung entsteht. Der Wuchs-
stoff soll primér die Atmung fordern; die dabei gewonnene Energie
benutzt Bonner zur Erklirung der Tatsache, daf der Pilz, der sonst
zu den ausgesprochenen ,, Ammoniakpilzen® z&hlt, in Gegenwart
von Wuchsstoff in erheblichem Mafe Nitrat zu assimilieren be-
ginnt, auch bei gleichzeitiger Gegenwart von Ammoniakstickstoff.
Dadurch wird die Loésung alkalischer, und eine Zunahme von py
fordert, wie schon frither bekannt, die Konidienbildung bei Asper-
gillus niger.

1) Zusammenfassung bei Boysen-Jensen 1935, S. 38.
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Nach der Reindarstellung und Konstitutionsaufklirung ver-
schiedener Auxine haben sich die auf Avena wirkenden Wuchsstoffe
der Pilze und Bakterien als nickt identisch mit den Wuchsstoffen der
hoheren Pflanzen herausgestellt (Niheres s. unten S. 20). Sie haben
aber auch nichts zu tun mit dem Faktor Bios. Zwar gibt Nielsen
(1930) an, daBl Rhizopin auch das Wachstum der Hefe beschleunigt;
aber spiter (1932) fanden Nielsen und Hartelius, daB in den
benutzten Rhizopinpraparaten eine nicht in Ather 16sliche, auf Hefe
wirkende Komponente B von der dtherldslichen, auf Avena wirkenden
Komponente 4 zu unterscheiden ist. AuBer bei Pilzen und Bakterien
ist Wuchsstoff in niederen Pflanzen nur noch bei der Alge Valonia
aufgefunden worden (v.d. Weij 1933). Bei Moosen hat man bis
jetzt vergeblich nach Wuchsstoff gesucht?).

3. In tierischen Geweben: AuBerhalb von Pflanzen wurde
Wuchsstoff zum ersten Male von Seubert (1925) im menschlichen
Speichel nachgewiesen. Kogl und Hagen-Smit (1931) zeigten
dann, daB menschlicher und tierischer Harn relativ viel Wuchsstoff
enthalten; sie fithrten das schon damals z. T. auf die Tatigkeit von
Darmbakterien zuriick. Aber auch im Blut und Organen wie Lunge,
Schilddriise, Muskeln, Thymus, Hoden, Ovarien, Pankreas, Niere
und in Krebsgeschwiilsten ist Wuchsstoff nachweisbar?). Nach den
Untersuchungen der Utrechter Forscher iiber die quantitativen Zu-
sammenhiinge zwischen Auxingehalt des Harns und bestimmten
Diidten in der Nahrung der Versuchspersonen stammt der Wuchsstoff
auBer von den Mikroorganismen des Darmtraktus wohl nur aus der
Nahrung. ,,Dem tierischen Organismus scheint also die Synthese
von Auxin nicht geliufig zu sein“ (Erxleben 1935). Auch ist es
nach Erxleben keineswegs ,,berechtigt, auf Grund der bisherigen
Befunde den pflanzlichen Wuchsstoff fiir die Bildung der Krebs-
zellen verantwortlich machen zu wollen, wie es Maschmann (1932)
versucht hat. Selbst wenn, wie dieser feststellte, ,,bosartige Ge-
schwiilste* mehr Wuchsstoff enthalten als die umgebenden Gewebe,
so darf man daraus noch keine weiteren Schliisse ziehen; denn sie
enthalten auch mehr Follikelhormon und mehr Bios (K6gl 1933).

1) Goedecke 1935 u. Overbeck 1934, S. 163ff.
2) Maschmann 1932; Maschmann u. Laibach 1932, 1933; Kogl u.

Mitarbeiter 1933.



Die chemische Natur der Wuchsstoffe 17

Drittes Kapitel
Die chemische Natur der Wuchsstoffe

Die allerersten Angaben iiber physikalische Eigenschaften des
Avenawuchsstoffs finden sich in der Arbeit von Went (1928). Dieser
stellte fest, daBl der in Agarwiirfeln enthaltene Wuchsstoff weder
durch starke Beleuchtung noch durch Erwirmen auf 90°C seine
Wirksamkeit verliert. Damit war erwiesen, dafl er nicht zu den
Enzymen zu rechnen ist, denn diese sind simtlich nicht thermo-
stabil. In der Annahme, daBl es sich in der Avenakoleoptile um
etnen Wuchsstoff, nicht um ein Stoffgemisch, handelt, versuchte
Went (1928) mit Hilfe des Diffusionskoeffizienten das Molekular-
gewicht zu bestimmen; er fand, dafl dieses zwischen 350 und 400
liegen miisse.

Die Reindarstellung und Konstitutionsaufklarung einiger Wuchs-
stoffe ist das Werk der Utrechter Forscher K6gl, Hagen-Smit
und Erxleben, die 1931 mit der Bearbeitung des Problems begannen.
Sie fuBten zunichst auf den Untersuchungen Nielsens (1931) iber
das Rhizopin; darin war festgestellt worden, daf der Wuchsstoff
thermostabil, oxydationsempfindlich und in Wasser, Alkohol, Aceton,
am besten aber in Ather 16slich ist. Nielsen hat bereits auf Grund
dieser Eigenschaften eine 7000fache Anreicherung des wirksamen
Prinzips erzielt und glaubte auch, dafl auf diesem Wege schlieflich
ein kristallisiertes Produkt zu erhalten sei. Auch Dolk und Thi-
mann (1932) versuchten die Reindarstellung aus Rhizopuskulturen.
Die hollindischen Forscher fanden dann aber im menschlichen Harn
eine ergiebigere Wuchsstoffquelle. Die Verarbeitung von Koleoptil-
spitzen hatte sich als génzlich aussichtlos herausgestellt, nachdem
aus etwa 100000 Maisspitzen, an deren Herrichtung 8 Arbeitskréifte
10 Tage arbeiten muBten, nur soviel Wuchsstoff mit Ather extrahiert
werden konnte, daf} sich gerade wenigstens seine Saurenatur fest-
stellen lie§ (K6gl 1933). Die Einzelheiten der Reindarstellung aus
dem Harn wie auch der Konstitutionsaufklirung und teilweisen
Synthese konnen hier nicht behandelt werden. Sie sind zusammen-
fassend dargestellt worden von K6gl (1933, 1935a und b) und Erx-
leben (1935); die Originaluntersuchungen sind niedergelegt in

Otte 2
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Hoppe-Seylers Zeitschrift fiir physiologische Chemie (Bde. 214 bis
heute). Hier sollen nur die fiir die biologischen Fragen wichtigen
Ergebnisse erwdhnt werden:

Nach etwa 21000 facher Anreicherung, unter stindiger Kontrolle
des Priparates mit dem quantitativen Avenatest, erhielten Kogl
und Mitarbeiter zunichst zwei wirksame Kristallisate vom Smp. 196°
und 173%; das erste, eine Siure, erhielt den Namen Auzin-a; das zweite
erwies sich als dessen J-Lacton. Die beiden Stoffe haben eine durch-
schnittliche Wirksamkeit!) von 50 Milliarden AE pro g, d. h. also,
daB ein fiinfzigmillionstel mg, d. h. etwa 36 Milliarden Molekiile im
Agarblockchen eine Kriimmung der Koleoptile um 10° hervorrufen,
wobei natiirlich nur ein Bruchteil dieser Menge wirklich in die Zellen
hineingelangt (K 6gl und Mitarbeiter 1933 a, S. 259). Zur Verdiinnung
des reinen Auxins wird nicht H,O benutzt, sondern eine Losung
von 160 mg KCl und 0,2 com Eisessig pro Liter Wasser; erst dann
erreicht man die maximale Wirksamkeit im Avenatest. Kogl
und Mitarbeiter vermuten, daf} derartige Losungsgenossen fiir den
Ubertritt des Auxins vom Agar zur Pflanze nétig sind (1933a). Ein
drittes Kristallisat von gleicher Aktivitit, Auxin-b, erhielt Erx-
leben neben Auxin-a bei der Aufarbeitung von Malz- und Mais
keimol.

Molekulargewichtsbestimmung (338 fiir Auxin-a) und Elementar-
analyse fithrten zu den Molekularformeln

C,sH;,0; fiir Auxin-a
und
C,sH,;,0, fiir Auxin-b.

Das Ergebnis der Konstitutionsforschungen zeigen die beiden
Konstitutionsformeln (Koégl und Erxleben 1934, 8. 61), die
durch Synthese eines wichtigen Abbauproduktes, der Auxinglutar-
sdure, so gut wie moglich gesichert sind, so dafl Kogl (1935a)

1) Im Utrechter Laboratorium zeigten sich iiberraschende ,,Standard-
schwankungen® (mehrere 1009,!) in der Aktivitat gleicher Mengen kristalli-
sierten Auxins. Die Ursachen dafiir sind noch giinzlich uniibersehbar. Nach-
dem verschiedene Vermutungen beziiglich atmosphirischer Einfliisse sich
nicht bestatigten, ist das Problem ,,wieder dunkler denn je** (Kogl 1935b,
S.23). Vgl. aber Anm. 1, S. 20!
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hochstens noch mit der Moglichkeit unwesentlicher Anderungen
rechnet.

Auxin-a

CH; CH, CH,

| N\ |
CH;—CH;—CH—GH CH—CH—CH,—CH,
H H
/ / H
CH=C—C—CHy—C(——C¢—COO0H
NoH  NOH NoH

Auxin-b
CH; CH, CH;

AN

CH,—CH,—CH—CH €H—CH—CH,—CH,
’ A
CH=C—C—CH,—C0—CH,—COO0H
NoH

Die kristallisierten Auxine verlieren durch Hydrierung der Doppel-
bindung und durch Veresterung ihre Wirksamkeit; nach lingerem
Aufbewahren tritt ,,Selbstinaktivierung® ein, die auf sterischen
Umlagerungen, Wanderung der Doppelbindung usw. beruht. Wie
neuere Untersuchungen zeigten (K6gl, Koningsberger und Erx-
leben 1936), wandert die Doppelbindung nicht, wie man zunichst
annehmen mochte, innerhalb des Fiinferringes, sondern es handelt
sich héchstwahrscheinlich um eine Verlagerung der OH-Gruppe
aus der 6-Stellung in den Ring hinein. Dabei ergiben sich folgende
Konstitutionsbilder fiir die ,,Pseudoauxine-a‘‘:

LN N

\/ und >2}i/ CH
OH H

L_0H—CH,—CH—CH—COOH
|
0H OH

Wihrend die Inaktivierung von Auxin-a und b nicht von auBen her
zu beeinflussen ist, wird das Lacton des Auxins-a durch Bestrahlung
inaktiv.

2%
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Bei dieser anscheinend so strengen Konstitutionsspezifitat der
Auxinwirkung war es, wie Kogl (1935a, S. 841) selbst sagt, ,,das
Uberraschendste bei den Arbeiten iiber die Auxine®, daB ein viertes,
aus Harn erhaltenes Kristallisat mit einer durchschnittlichen Aktivitiat
von 25 X 10° AE (also halb so grofl wie beim Auxin-a) als 5-Indolyl-
esstgséure identifiziert wurde!?)

CH
HeZ N¢— C—CH,—COOH

.

H CH
C\C H/C\NH/

Wie die Formel zeigt, besteht nicht die geringste Konstitutions-
verwandschaft zwischen diesem , Heteroauzin' und den Auxinen a
und b. Bei der Analyse der Wuchsstoffwirkung werden wir KEr-
klirungsversuche fiir diese merkwiirdige physiologische Gleich-
wertigkeit so verschiedener Stoffe kennenlernen?). —

Zunichst taucht jetzt die Frage auf: Wieviele natiirliche Wuchs-
stoffe gibt es? Mit welchem der isolierten Stoffe haben wir es in
hoheren Pflanzen und Pilzen zu tun, oder sind da etwa aber-
mals ganz abweichend konstituierte Verbindungen anzunehmen ?
Aus Hefe konnten Ko6gl und Kostermans (1934) Heteroauxin
nach 108-facher Anreicherung isolieren. Dariiber hinaus ist ein-
wandfrei festzustellen, dafl aller auf Avena wirkende Wuchsstoff,
der von Pilzen und Bakterien produziert wird, also auch das

1) Kogl, Hagen-Smit u. Erxleben 1934. Die oben (S. 18, Anm. 1)
erwiahnten ,,Standardschwankungen’ wurden kiirzlich von I. Juel (1936) im
Kopenhagener Institut fiir 8-Indolylessigsdure systematisch untersucht. Es
ergaben sich dabei Hochstschwankungen von nur etwa 359! Juel schlieBt
daraus, daBl die Schwankungen nicht, wie man in Utrecht meint, durch
Anderungen eines unbekannten duBeren Faktors bedingt sind, sondern nur
durch unvermeidliche Versuchsfehler. Zur Erklirung der groBen Differenzen
in den Ergebnissen von Utrecht und Kopenhagen wird auf die Unterschiede
in der Methodik hingewiesen. Ob diese aber dazu ausreichen, scheint doch
fraglich!

2) Die bislang meist stillschweigend angenommene physiologische
Gleichwertigkeit von Auxin bzw. natiirlichem, nicht extrahiertem Wuchsstoff
und Heteroauxin wird neuerdings von manchen Forschern ausdriicklich an-
gezweifelt. Vgl. Friedrich 1936, Pohl 1936, Leonian u. Lilly 1937;
ferner: unten S. 30 1f.
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Nielsensche Rhizopin (Thimann 1935) Heteroauxin ist! Man
erkennt das:

erstens an der Molekulargewichtsbestimmung mit Hilfe des
Diffusionskoeffizienten (s. oben 8. 17), die bei simtlichen derartigen
Préparaten Werte ergibt, die in der Néhe des fiir f-Indolylessigsiure
zutreffenden Wertes 175 liegen;

zwestens an charakteristischen Farbreaktionen der p-Indolyl-
essigsdure in etwas konzentrierteren Losungen;

drittens an dem Verhalten gegen Siuren und Alkalien (Erx-
leben 1935).
~ Auf dieselbe Weise 148t sich zeigen, daBl der Griserwuchsstoff
und wahrscheinlich aller Wuchsstoff hoherer Pflanzen sicher nicht
Heteroauxin ist. Die Molekulargewichtsbestimmung, wie sie schon
Went (1928) ausfithrte, liefert Werte, die ganz in der Nahe des fiir
Auxin-a gefundenen liegen. Tabelle 1 gibt einen Uberblick iiber die
Saure-Alkali-Empfindlichkeit der drei Auxine.

Tabelle 1 (nach Erxleben 1935)

Séure Lauge
Auxin-a . . . . . . . . stabil empfindlich
Auxin-b . . . . . . .. empfindlich ”
Heteroauxin . . . . . . ” stabil

Auch da verhalt sich Spitzenextrakt ganz eindeutig, wie wenn
er Auxin-a enthielte. So kann K &gl (1935a) feststellen: ,,Alles in
allem ist also kein Argument bekannt, das gegen die Identitit des
Graserwuchsstoffs mit Auxin-a spricht!“ Ein direkter Beweis durch
Isolierung des Wuchsstoffs aus Koleoptilspitzen scheitert an den
minimalen Mengen, ,,da der von 10 Arbeitskriften pro Tag zu ge-
winnende Rohextrakt aus Griserspitzen nur 1/,9, mg Auxin enthilt !
(Kogl 1935a).

Kogl bezeichnet es als besonders gliicklichen Zufall, daB aus
Harn, der ja Auxin-a und Heteroauxin enthilt, zuerst das ,,echte*
Auxin isoliert wurde, weil man sich im anderen Falle wahrscheinlich
nicht die Mithe gemacht hitte, ,,auch noch den in den Restsirupen
vorkommenden aktiven Stoff rein darzustellen*. Dieser Verlauf
der Entdeckung ist auch noch deshalb besonders merkwiirdig, weil
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die ersten Reinigungsversuche der hollindischen Forscher gerade
auf den von Nielsen an Rhizopin, also Heteroauxin, gefundenen
Eigenschaften beruhten!

Die von den Botanikern mehrfach aufgeworfene Frage nach der
Artspezifitit der Wuchsstoffel) ist durch die chemischen Unter-
suchungen wenigstens soweit geklart, daB wir den Unterschied des
Wuchsstoffs hoherer Pflanzen von dem der Pilze und Bakterien
kennen. Bei hoheren Pflanzen haben sich bis jetzt qualitative
Unterschiede auch von Familie zu Familie nicht feststellen lassen.
Alle vermeintlichen Verschiedenheiten in der Wirkung lassen sich
nach S6dings vergleichenden Untersuchungen mit dem Cephalaria-
test?) wahrscheinlich als Konzentrationsverschiedenheiten deuten.
Immerhin berechtigen uns aber vorliufig immer noch nur indirekte
Griinde, von dem Wuchsstoff der hoheren Pflanzen zu sprechen.

Nachdem wir die Konstitution einiger Wuchsstoffe kennen,
liegt die Frage nach der Art ihrer Bildung in der Pflanze nahe. Das
Heteroauxin der niederen Organismen diirfte wohl aus dem Trypto-
phan (= B-Indolylalanin) beim EiweiBabbau entstehen. ,,Uber die
Bildungsbedingungen des Wuchsstoffs in hoheren Pflanzen ist
ziemlich wenig bekannt“ (Boysen-Jensen 1935). Die Ergebnisse
von v. Overbeek (1933) und v. d. Laan (1934) deuten darauf hin,
daB es sich um einen enzymatischen, mit der Photosynthese ver-
bundenen Proze8 handelt (vgl. unten 8. 30).

1) Stark u. Drechsel 1922; S6ding 1935¢.
) Vgl. S.12.



Zweiter Teil

Die Bedeutung
der Wuchsstoffe fiir das Streckungswachstum

,Ohne Wuchsstoff kein Wachstum*1)!

Die bleibende Verlingerung héherer Pflanzen und ihrer Organe,
das, was gemeinhin als ihr Wachsen bezeichnet wird, beruht im
Gegensatz zum Tier zum weitaus groBten Teil auf der Streckung
von Zellen, die aus den Zellteilungen in der meist sehr kleinen meriste-
matischen Zone hervorgegangen sind. Dabei wird das Protoplasma
nicht merklich vermehrt; nur die Zellwand mull sich der durch
Wasseraufnahme eintretenden Volumenvergrofierung der Zelle mit
einer irreversiblen Flichenvergrofierung anschlieBen.

Um die Bedeutung der Wuchsstoffe fiir diesen Vorgang zu er-
kennen, werden wir zunichst feststellen miissen, daff Wuchsstoffe
entscheidend dabei beteiligt sind ; dann wird versucht werden miissen,
soweit es auf Grund der bisherigen Forschung méglich ist, eine Vor-
stellung von dem Wie dieser Wirkung zu gewinnen. —

Methoden der Wachstumsmessung

Fiir den Nachweis von Wuchsstoff werden ja, wie oben (S. 81f.)
angegeben, Kriimmungsmessungen bevorzugt. Aber fiir die Be-
arbeitung der in diesem Abschnitt zu behandelnden Probleme
sind Messungen des Gesamt- und zonalen Wachstums in Ab-
héngigkeit von organeigenem oder fremdem Wuchsstoffeinflufl
nicht zu umgehen. Deshalb sei eine kurze Beschreibung der hier
in Frage kommenden Methoden der Wachstumsmessung voraus-
geschickd.

1) Went 1928, S. 65 und 106.
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Obwohl bei der Messung des totalen Léngenwachstums auch
die embryonale Zone mitgemessen wird, erhilt man praktisch doch
die Grofe des Streckungswachstums, da die Lingendnderung der
embryonalen Teile anndhernd gleich Null ist (S6ding 1935d). Um
die Verteilung des Streckungswachstums auf einzelne Zonen der
Pflanze bzw. des Organs zu messen, miissen entweder am Pflanzen-
korper vorhandene (Blitter, Haare usw.) oder kiinstlich angebrachte
Marken ins Auge gefalt werden; als solche dienen feine Striche mit
Tusche oder Druckerschwirze, aufgeklebte Stanniol-, Papier- oder
Haarstiicke. In dem Auseinanderriicken der Marken hat man ein
MaB fiir das Wachstum der einzelnen Zonen. Zur Feststellung der
Léngenédnderungen geniigt hiufig das Anhalten eines Millimeter-
maBstabes (z. B. S6ding 1923). Fiir feinere Messungen in kurzen
Zeitabstinden wird ein Horizontalmikroskop mit Mikrometerokular
benutzt (z. B. Fliry 1932). Der Nachteil dieser verfeinerten Methode
besteht darin, dal man immer nur ein oder zwei Pflanzen gleichzeitig
beobachten kann, individuelle Schwankungen also eventuell sehr
storend werden koénnen. Deshalb benutzten z. B. Dolk (1930),
v.Overbeek (1933) und Dijkmann (1934) das Kathetometer;
dieses besteht aus einem gewohnlichen, aber in der horizontalen Ebene
auf einem Schlitten verschiebbaren Horizontalmikroskop und einer
auBerhalb des Instruments neben den zu beobachtenden Pflanzen
angebrachten Skala. Die Messung geschieht dadurch, daB der Null-
punkt der Okularmikrometerskala auf eine bestimmte Stelle des
Objekts eingestellt wird, worauf dann das Mikroskop horizontal ver-
schoben und die Stelle der AuBenskala abgelesen wird, auf die der
Nullpunkt dann zu liegen kommt. Auf diese Weise beobachtet
v. Overbeek eine ganze Serie von 12 nebeneinanderstehenden
Raphanus-Keimlingen (1933, S.554ff.). Sehr genau ist auch die
von Went (1928), Dolk (1930) und Nuernbergk und Du Buy
(1930 und 1932) benutzte kinematographische Registrierung; die
mit einer Zoneneinteilung versehenen Pflanzen werden in bestimmten
Zeitabstinden unter Benutzung von monochromatischem rotem Licht
photographiert, und die vergréferten Abbildungen werden aus-
gemessen. Diese Methode liefert besonders gute Resultate bei der
Messung des Zonalwachstums. Auch werden eventuell eintretende
Kriimmungen mitregistriert. —
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Viertes Kapitel

Die tatsdchliche Abhidngigkeit des Wachstums
von der Wuchsstoffzufuhr

Schon die Tatsache, daf in so vielen wachsenden Organen Wuchs-
stoffe nachgewiesen wurden (vgl. oben 8. 13ff.); 148t vermuten, daB
sie im normalen Verlauf des Streckungswachstums eine Rolle spielen.
Von vornherein ist aber zu betonen, daf auch noch eine Reihe anderer
duBerer und innerer Faktoren den WachstumsprozeB, wie das bei
jedem Lebensgeschehen der Fall ist, beeinflussen. Die Bedeutung
des Wuchsstoffs in diesem Ganzen wird vor allem daran zu erkennen
sein, in welchem MaBe er, bei sonst ausreichenden Bedingungen,
als begrenzender Faktor auftritt und wieweit Auxingehalt und
Wachstum in der Pflanze parallel verlaufen.

Wegen des zunichst ganz abweichenden Verhaltens sind Koleop-
tilen und Stengelorgane einerseits und Wurzeln andererseits gesondert
zu behandeln. —

1. Wuchsstoff und Wachstum bei Koleoptilen und Stengelorganen

Es liegen Untersuchungen vor iiber Griserkoleoptilen, Hypo-
und Epikotyle von dikotylen Pflanzen wund iiber verschiedene
wachsende SproBteile dlterer Pflanzen. Von all diesen Objekten ist

a) die Haferkoleoptile

wohl am griindlichsten untersucht worden, was aufler auf historischen
und mehr duBleren Griinden auch noch darauf beruhen mag, daB
hier, wie unten gezeigt wird, ein Objekt vorliegt, bei dem Wuchsstoff-
produktions- bzw. Aktivationszentrum und Wachstumszone riumlich
scharf getrennt sind, so daB die Moglichkeit einer Veranderung der
Wuchsstoffzufuhr und gleichzeitiger Beobachtung der Wachstums-
inderung um so leichter gegeben ist. Wir betrachten zunichst
kurz den

1. Bau der Koleoptile. Bei der Keimung des Haferkorns
tritt sie kurz nach Erscheinen der Wurzel auf als orthotropes,
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scheidenférmiges, auch bei Lichtzufuhr farbloses Organ, das das
primire Blatt und die Plumula umbhiillt; ihr Durchmesser ist etwa
1,5 mm, die Linge normalerweise 10 bis 20 mm, bei den meist be-
nutzten etiolierten Pflanzen aber bis zu 60 mm. AuBer den Paren-
chymzellen enthilt die Koleoptile zwei einander gegeniiberliegende
Leitstringe. Nach Tetley und Priestley (1927, S.172) besteht
das Wachstum der Koleoptile, sobald der Embryo bei der Keimung
Wasser aufgenommen hat, ausschlieflich in Zellstreckung, abgesehen
von den noch in der Differenzierung begriffenen Leitbiindeln?).
Sie besitzt auch an der Spitze kein Urmeristem, sondern kleine
plasmareiche isodiametrische Zellen, wie sie sonst in Stengeln unter-
halb des Urmeristems zu finden sind.

2. Das Wachstum der Koleoptile durchlduft die sogenannte
,,groBle Periode®; es ist beendet, kurz nachdem das Primérblatt
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Abb. 8. Wachstumsverteilung in der Haferkoleoptile (Went 1928, S.73)

durch einen Spalt in der Spitze hervorgebrochen ist. Die Ver-
teilung der Wachstumsintensitit auf die einzelnen Zonen ist nicht
bis zum SchluB dieselbe. Rothert (1894, S.28f.) bestimmte die
Verldngerung von 3 mm langen Zonen etiolierter Koleoptilen nach
24 Std. und fand folgendes: Bei 12 bis 15 mm langen Keimlingen
ist die Wachstumsintensitit um so groBer, je mehr basalwirts
die gemessene Zone liegt; bei lingeren, 18 bis 24 mm langen Pflanzen
nimmt die Wachstumsintensitit von der Spitze bis zum Maximum
(etwa 6 bis 10 mm von der Spitze) sehr schnell zu und fallt dann
nach der Basis zu ganz allmidhlich. Wohl alle zu Wuchsstoffver-

1) Nach Avery u. Burkholder (1936, gitiert nach Jost 1937, S. 96)
verlduft der Streckungsproze nur in der Epidermis der AuBenseite ganz ohne
Teilung. In den anderen Schichten findet sich gleichzeitig hochstens dreifache
Zellvermehrung.
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suchen benutzten Pflanzen sind so alt, daB der zweite Fall der
Wachstumsverteilung mit einem Intensititsmaximum vorliegt. So
wird die in Abb. 3 wiedergegebene Kurve von Went (1928, S. 73)
als ,,Prototyp der Wachstumsverteilung” in der Koleoptile be-
zeichnet.

3. Die Wuchsstoffverteilung auf die einzelnen Koleoptil-
zonen verlduft nun aber durchaus nicht der Wachstumsverteilung
parallel. Went (1928) fand mit seiner Agarmethode Wuchsstoff
nur in den &uBersten 0,7mm der Spitze. S6ding (1925, 1929)
setzte die Koleoptilstiickchen der einzelnen Zonen den Testpflanzen
direkt auf; er zieht aus der GroBe der erhaltenen Kriimmungen
folgenden SchluB iiber die Verteilung der Wuchsstoffe: ,,Im obersten
Millimeter sind sie in reichlicher Menge, etwas tiefer noch in ziem-
licher Menge vorhanden; 2,5 bis 5 mm unterhalb der Spitze be-
findet sich noch eine geringe Menge von ihnen, und in der Basis der
Koleoptile, etwas iiber dem Boden, waren sie nicht mehr nachzu-
weisen‘ (1929, S.192). Entsprechende Resultate erhielt Moisse-
jewa (1928) an etiolierten Maiskoleoptilen.

Etwas anders wurde das Bild, als Thimann (1934) zeigte, daf}
man beim Zerreiben pflanzlicher Gewebe mit angesduerter Chloroform-
16sung Wuchsstoff auch dort noch nachweisen kann, wo man ihn
mit Hilfe der Diffusion in Agar oder der Extraktion mit Wasserl)
nicht auffindet. Das MiBlingen der Extraktion mit Wasser fiihrt
Thimann auf die Wirkung oxydierender Fermente zuriick. Die
Diffusion von aktivem Wuchsstoff aus basalen Koleoptilteilen in
Agar oder direkt in die Testpflanze sollte deshalb nicht erfolgen,
weil nach Bonner (1934, S. 406ff.) Wuchsstoff in der Pflanze an-
scheinend auch in einer inaktiven Form vorhanden sein kann, aus
der die aktive erst durch Siurezusatz frei wird. Diese Erklirung
mit Hilfe der Bonnerschen Vorstellungen wird durch neuere Fest-
stellungen Sédings (1935b) wankend. Dieser setzte 6 mm lange
Zylinder aus der Koleoptilbasis 1 Std. lang auf Agar und priifte
dann mit dem Cephalariatest (s. oben S. 12) auf Wuchsstoffe. Dabei
erhielt er stets deutliche Reaktionen; geringe Kriimmungen von

1) Vgl. z. B. die Versuche von Seubert 1925, S. 52ff. Das Chloroform-
extraktionsverfahren wurde noch verfeinert durch Boysen-Jensen (1936
und 1937).
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0,4 bis 3,1° waren sogar beim Hafertest zu erreichen. Séding ver-
mutet, daB das negative Ergebnis der fritheren Diffusionsversuche
darauf beruht, daB die benutzten Koleoptilzylinder zu kurz waren,
so daBl die Wirkung ihres geringen Wuchsstoffgehaltes durch die
entgegengesetzte von Wundstoffen ganz verdeckt wurde. Aus seinen
neuen Versuchen errechnet S6ding, daB in der Basis von jungen
15 bis 26 mm langen Koleoptilen etwa 30 bis 509, der Spitzenmenge
an Wuchsstoff vorhanden ist, bei dlteren Pflanzen (35 bis 50 mm)
nur 10 bis 159, (1935b, S. 845). Dieser Unterschied entspricht dem
oben (8. 26) festgestellten Unterschied in der Wachstumsverteilung
alterer und junger Koleoptilen. Wuchsstoff scheint also in der Basis
nicht — wie Bonner und Thimann meinen — in einer anderen
Form vorzuliegen als in der Spitze, denn er ist ja aus der Basis
prinzipiell genau so durch
Diffusion zu extrahieren

wie aus der Spitze.
Trotz der verschiedenen
Vorstellungen und Metho-
den stimmen aber doch
die von Thimann und
Soding erhaltenen Werte
fiir die Wuchsstoffvertei-
lung zahlenmiBig gut iiber-
ein. Die Thimannschen
. Werte sind in Abb. 4 zu-

Abb. 4. Wuchsstoff- und Wachstumsverteilung . o .

in der Avenakoleoptile (Thimann 1934) gleich mit einer Wachstums-

kurve dargestellt.

Der Vergleich beider Kurven zeigt deutlich das Ergebnis unserer
bisherigen Betrachtung: Es besteht in der wachsenden Koleoptile
keine Parallelitit zwischen Wuchsstoffgehalt und Wachstums-
intensitit. AuBerdem konnte Du Buy aus den Spitzen etiolierter
Koleoptilen noch Wuchsstoff auffangen ,bis etwa 12 Std. nach
Beendigung allen Wachstums, nachdem das primire Blatt schon
vor 24 Std. durchgebrochen war“ (Du Buy-Nuernbergk I,
S.492). Aus alldem ist zu erkennen: die Anwesenheit von Wuchs-
stoff ist keine hinreichende Bedingung dafiir, daB Wachstum statt-
findet. Bevor wir betrachten, ob denn Wuchsstoff eine notwendige
Bedingung dafiir ist, wollen wir etwas iiber den



Der Wuchsstoffbildungsort 29

4. Wuchsstoff-Bildungsort erfahren. Schon die friiheren,
vom Reizleitungsproblem ausgehenden Autoren (Paal, Boysen-
Jensen u. a.) vermuteten, dal Wuchsstoff in der selbst kaum
wachsenden Koleoptilspitze gebildet wird und von dort nach unten
zur wachsenden Zone wandert. Aufler aus den Ergebnissen der
Dekapitationsversuche, auf die wir erst weiter unten zu sprechen
kommen, scheint die Richtigkeit dieser Annahme hervorzugehen aus
den bereits besprochenen Versuchen zur Bestimmung der Wuchs-
stoffverteilung, die stets ein stark ausgeprigtes Wuchsstoffmaxi-
mum in der duBlersten Spitze zeigen; ferner aus der Tatsache, dal}
isolierte Koleoptilspitzen etwa 8 Std. lang mit nahezu unver-
dnderter Intensitit Wuchsstoff abgeben konnen, wenn man nur die
aufnehmenden Agarblockchen alle 2 Std. erneuert. L&aBt man die
Spitzen lénger als 2 Std. auf demselben Agarblock, so nimmt die
Wuchsstoffkonzentration im Agar nach 2 Std. nicht mehr zu; es
ist anzunehmen, daf die Spitze aufhort, Wuchsstoff zu produzieren,
wenn dieser nicht mehr abgefiihrt wird!). Weiterhin konnte Du Buy
zeigen, dafl bei Entfernung von 200 bis 250 u langen Spitzenstiicken
die darunterliegenden Stiicke der Koleoptile zeitweilig?) keinen
Wuchsstoff an Agar abgeben kénnen3). Er nimmt deshalb an, dafl
die wie Sekretzellen anmutenden plasmareichen epidermalen Spitzen-
zellen das Wuchsstoffbildungszentrum sind. FEndlich stellte Thi-
mann (1934) fest, dal die Wuchsstoffmenge, die sich mit seiner
sehr ergiebigen Extraktionsmethode (s. oben 8. 27) aus Avenaspitzen
gewinnen li8t, ungefdhr dem entspricht, was in einer Stunde daraus
in Agar abzufangen ist; daB lebende Spitzen dieselbe Menge viele
Stunden hindurch erneut abgeben konnen, wurde schon gesagt.

Nach alldem scheint kein Zweifel an der Wuchsstoffproduktion
in der Spitze der Haferkoleoptile mehr méglich. Nun hat aber
Pohl (1935 und 1936) neuerdings einige Tatsachen herausgestellt,
wodurch die Verhéltnisse wieder bedeutend uniibersichtlicher werden.
Nach Pohl soll es sich in Wahrheit nicht um eine Wuchsstoff-
produktion in der Koleoptilspitze handeln, sondern héchstens um
eine ,,Aktivierung* des vom Samen in inaktiver Form zugeleiteten
Wuchsstoffs! Dall Samen verschiedener Pflanzen reichlich Wuchsstoff

1) DuBuy u. Nuernbergk I, S. 490.
2) Vgl. unten 8. 33 iiber Spitzenregeneration.
3) Du Buy u. Nuernbergk I, S. 493.
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enthalten, wurde bereits erwahnt (S. 14). Bei Gramineen ist er im
Endosperm lokalisiert (Cholodny 1935). Pohls entscheidende
Versuche bestanden nun darin, zu zeigen, daB das Wachstum der
Koleoptile von diesem Wuchsstoff abhéangt:

Wurde dem Samen auf verschiedene Weise der Wuchsstoff
entzogen (Diffusion in Wasser nach Verletzung der Schale, elektro-
lytische Extraktion), so zeigten die daraus erwachsenen Koleoptilen
starke Wachstumshemmung. Diese konnte fast ganz verhindert
werden durch ,,Fiitterung* der extrahierten Korner mit Wuchsstoff
(Methode: Die angeschnittenen Korner blieben eine Zeitlang in
Wuchsstofflésung liegen und wurden dann mit Wuchsstoffpaste
abgedichtet).

Nimmt man zu diesen Ergebnissen all die Tatsachen hinzu, die
die Spitze als Wuchsstoffzentrum erscheinen lassen, so liegt es nahe,
mit Pohl zu schlieBen: Die eigentliche Wuchsstoffquelle fiir die
Koleoptile ist das Endosperm des Samens. Von dort wird der Wuchs-
stoff ,,zunéchst in inaktiver Form zur Spitze transportiert, von wo
er alsdann in wirksamer Form abgegeben wird® (1936, S. 726). Eine
weitere wichtige Stiitze fiir seine Vermutung sieht Pohl wohl mit
Recht in dem, was wir iiber den EinfluBl des Lichtes auf die Wuchs-
stoffabgabe von griinen Pflanzenteilen (hauptsichlich Kotyledonen)
einerseits und von Koleoptilspitzen andererseits wissen. Wihrend
bei ersteren Belichtung die Wuchsstoffbildung fordert (v. Overbeek
1933, Navez 1933, Thimann und Skoog 1934, Avery 1935),
ja wohl erst ermdglicht, zeigt sich bei Koleoptilspitzen kein Einflufl
auf die Wuchsstoffabgabe oder vielleicht sogar eine geringe Ver-
minderung (Went 1928, Du Buy 1933, v. Dillewijn 1927). Es
kann sich also bei der ,,Wuchsstoffproduktion” griiner Pflanzen
und Koleoptilen nicht um die gleiche Erscheinung handeln. Die
eigentliche Wuchsstoffbildung scheint direkt oder indirekt mit der
Photosynthese zusammenzuhingen (— auch der Reservewuchsstoff
im Samen stammt ja aus solchen Prozessen! —), wihrend fiir die
bloBe ,,Aktivierung des Wuchsstoffs kein Licht notwendig ist.
Was nun im einzelnen zwischen Samen und Koleoptilspitze mit dem
Wuchsstoff vor sich geht, 148t sich natiirlich nicht sagen!). Die

1) Interessant ist die Feststellung Pohls, daB mit f-Indolylessigsiure
,.gefiitterte’ extrahierte Korner im Gegensatz zu den mit Auxin-a versehenen
kevne Forderung des Koleoptilwachstums zeigen. Aus diesem vélligen Ver-
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grofite Schwierigkeit fiir die sonst so plausible Annahme Pohls
scheint darin zu liegen, daB isolierte Koleoptilspitzen unter be-
stimmten Bedingungen so sehr lange Wuchsstoff abgeben kénnen
(vgl. oben 8. 29). Ist es moglich, daf solch auBlerordentliche Mengen
der inaktiven Form in der Spitze angehduft sind? —

Durch

5. Dekapitationsversuche muB sich nun zeigen lassen, ob
auBler der Spitze noch andere Koleoptilzonen Wuchsstoff produzieren
bzw. ,,aktivieren’ und ob die Zufuhr des Spitzenwuchsstoffs eine
notwendige Wachstumsbedingung ist.

Die Folgen der Dekapitation wurden schon von élteren Forschern
beobachtet:

Sachs (1873) sagt, daBl Dekapitation bei vielen Stengeln die
Wachstumsintensitit bedeutend vermindere. Wiesner (1881) beob-
achtet Verminderung bzw. Aufhéren des Wachstums je nach Linge
der abgeschnittenen Spitze.

Rothert (1894) teilt als Ergebnis von 5 Versuchen mit: Die
Verminderung der Wachstumsintensitit ,;ist am bedeutendsten in
den ersten (5) Stunden und fillt um so geringer aus, je spéter nach
der Dekapitation die Messung vollzogen wird (17 Std.); aber auch
in der ersten Zeit nach der Dekapitation ist das Wachstum des
Keimlings nie ganz sistiert” (1894, S. 194). Diese Worte geben schon
genau die Resultate wieder, die 30 Jahre spiter S6ding erhielt;
der Unterschied liegt nur in der Fragestellung: Rothert erstrebte
eine Erkldrung der phototropischen Wachstumsbewegung und wertete
seine Versuche nur in dieser Richtung aus; S6ding aber ging es
um die ,,Kenntnis der Wuchshormone in der Haferkoleoptile* (1925).
Er setzte, ankniipfend an Padl (vgl. oben 8. 6ff.) den Koleoptilen

sagen des sonst stets als ,,physiologisch gleichwertig® (siehe oben S. 20,
Anm. 2) betrachteten Heteroauxins scheint hervorzugehen, daf die 5-Indolyl-
essigsdure den natiirlichen Wuchsstoff nur direkt bei der Wirkung auf die
Zellstreckung (u. einige andere Vorginge, vgl. u. Teil IV!) vertreten kann,
daf sie aber nicht palt in den Kettenablauf der Entwicklung, wie er von der
Keimung des Korns bis zur Aktivierung des Wuchsstoffs in der Spitze verlauft.
Dagegen ist die stark positive Wirkung des Auxin-a ein weiterer Hinweis auf
seine Identitdt mit dem Haferwuchsstoff (vgl. oben 8. 21). DaB zwei so ver-
schiedene Stoffe wie f-Indolylessigsdure und Auxin-a nicht durch die gleichen
stofflichen Umsetzungen inaktiviert und wieder aktiviert werden kénnen, ist
ja Kklar!
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die abgeschnittenen Spitzen wieder auf und fand (1923), daf der
Koleoptilstumpf dann in den ersten 5 Std. um 49 %, schneller wichst,
wobei aber das Wachstum normaler unverletzter Koleoptilen nicht
wieder erreicht wird; nach weiteren 13 Std. ist das Wachstum derer,
denen die Spitze wieder aufgesetzt wurde, bedeutend hinter dem
der bloB dekapitierten zuriickgeblieben (1925, S. 591).

Die Wachstumsbeschleunigung in den ersten 5 Std. nach De-
kapitation 1aB8t sich auch mit wuchsstoffhaltigem Agar erreichen
(vgl. Abb. 5). Je nach der Wuchsstoffkonzentration iibertrifft das

Wachstum so behandelter Stiimpfe
sogar dasWachstum normaler Koleo-
ptilen. Die Untersuchung der durch
Entfernen des Wuchsstoffagars aus-
gelosten Reaktion ergibt, ,,dafl nach
Dekapitation das Wachstum sich in
gleicher Weise éindert wie nach Ent-
fernung des Agarwiirfels mit Wuchs-
stoff“ (Heyn 1931, 8. 146).
Bei Betrachtung der Dekapi-
tationsfolgen ist also zweierlel aus-
Abb. 5. Wachstum dekapitierter Koleo- einanderzuhalten:
ptilen mit und ohne Wuchsstoftzufuhr Erstens: Die etwa 5 Std. an-
(nach Heyn 1931, 8.143). Abszisse: Zeit haltende Wachstumskemmung, die

nach Dekapitation in Stunden. Ordinate: X X
Wachstum pro 1/, Std. in Einheiten von  durch Aufsetzen einer Koleoptil-

40 u. A. Normale Koleoptile. B. Deka- . . .

pitierte Koleoptile mit Wuchsstoff. C. De- Spltze In gewlssem MaBe und durch

kapitierte Koleoptile mit reinem Agar  Aufsetzen wuchsstoffhaltigen Agars
vollstidndig zu beheben ist.

Zweitens: Ein Wiederansteigen des Wachstums einige Stunden
nach Dekapitation; hierauf wirkt das sofortige Wiederaufsetzen der
Spitze ungiinstig.

Die erste Dekapitationsfolge ist seit S6ding (1923) stets durch
das Ausbleiben des von der Spitze gelieferten Wuchsstoffs erklart
worden und wird sich nach allem, was wir schon vorausgeschickt
haben, auch kaum anders erkliren lassen. Einzig Tetley und
Priestley (1927 und sonst) haben geglaubt, dal bei Dekapitation
und nachtriglichem Wiederaufsetzen der Spitze Wasserverlust und
WundverschluB das Entscheidende seien. Es ist heute nicht mehr
notig, naher auf diese Erklirung einzugehen, da sie, wie Boysen-
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Jensen (1935, S. 52) mit Recht sagt, ,,durch die spatere Entwicklung
der Wuchsstofftheorie widerlegt ist.

Die zweite Dekapitationsfolge, den Wiederanstieg des Wachs-
tums, haben S6ding (1925, 1929), Zollikofer (1928), Dolk (1926
und 1930) und Du Buy (1933) genauer untersucht. Von all den
interessanten Einzelergebnissen iiber Abhéngigkeit der Wachstums-
regeneration von der Linge der abgeschnittenen Spitze und vom
Alter der Pflanze usw. kann hier abgesehen werden. Abb. 6 zeigt,
daB ,,gekopfte Koleoptilen nach 10 bis 14 Std. wieder das volle
Wachstum gleichaltriger normaler Keimlinge erreichen, oder es
sogar iibertreffen (S6ding 1929, S.202).

H

| | 1 | | i
J% 7 % # 7% Z7

Abb. 6 (S6ding 1929). Wachstum a) der 1mm weit, b) der 3 mm
weit gekopften, ¢) der intakten Koleoptilen

Die schon von Rothert (1894) fiir diese von ihm gelegentlich
beobachteten Tatsachen gegebene Erkldrung ist so treffend, daf
sie wortlich in der 30 Jahre spiter erschienenen Arbeit Sédings,
der doch bereits iiber zahlreiche neu gewonnene Erkenntnisse ver-
fiigte, stehen konnte:

,,Bs erfolgt sozusagen eine Regeneration der physiologischen Spitze:
Das obere Ende des Stumpfes eines gekopften Keimlings nimmt die
physiologischen Eigenschaften der normalen Spitze an* (1894, S. 201).
D. h. — so ist nach S6ding (1925, S. 600) hinzuzufiigen — es bildet
,,nun seinerseits Wuchshormone, welche das Wachstum wieder auf
den normalen Wert ansteigen lassen”. Went konnte dann spiter
(1928) den Wuchsstoff ausden regenerierten Spitzen in Agar auffangen.

Otte 3
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Kiinstliches Wiederaufsetzen der Spitze hat ein auf die Dauer
geringeres Wachstum zur Folge, d. h. die Regeneration des Wuchs-
stoffbildungszentrums wird unterdriickt (Séding 1925, S.602).
Das ist sehr gut versténdlich, denn nach Wiederaufsetzen der Spitze
herrschen in den obersten Zellen des Stumpfes annshernd die gleichen
Wuchsstoffverhaltnisse wie in einer normalen Koleoptile, und es
besteht fiir die fraglichen Zellen keinerlei Veranlassung, die Spitzen-
funktion ihrerseits auszuiiben. —

Erst auf Grund dieser Erkenntnisse iiber die ,,physiologische
Spitzenregeneration® ist es méglich geworden, die zu Beginn dieses
Abschnittes (8. 31) aufgeworfenen Fragen nach der ausschlieBlichen
Wuchsstoff-,, Produktion‘ in der Spitze und nach der Notwendigkeit
des Wuchsstoffs fiir das Wachstum zu entscheiden.

Aus den bis jetzt mitgeteilten Dekapitationsversuchen, wie auch
aus den dem Avenatest zugrundeliegenden Kriimmungsversuchen

Wentsgeht ndmlich, wieDolk

Wachstumsgesowindipkert in 10 p pro St (1930) mit Recht betont, nur
720 ' hervor, daBl Wuchsstoffzu-
00 fuhr das Wachstum beschleu-
e | negtund daB Wuchsstoffentzug
w0 ¥ einefreilich starke Wachstums-
2 verminderung zur Folge hat.

60 20 160 290 00 360 420 Dolk (1930, S.11) macht

Miraten nun folgende Uberlegung: An-

Abb. 7. Wachstumsverlauf bei zweimaliger Deka - genommen, ‘Wuchsstoff sel
pitation (nach Dolk 1930, S.10). Die Pfeile geben . .

den Zeitpunkt der Dekapitation an notwendig fiir das Wachstum;

dann ist das nach Dekapi-

tation zwar verminderte, aber immerhin noch betrichtlicheWachstum

des Stumpfes durch den in der Koleoptile noch vorhandenen Wuchs-

stoff zu erkliren; ehe dieser ganz aufgebraucht ist, beginnt bereits

die Neubildung in der regenerierten Spitze, so daB das Wachstum

wieder ansteigt. ,,Verhindert man nun die Neubildung von Wuchs-

stoff dadurch, dal man nach 150 Min. zum zweiten Male dekapitiert,

dann wird der noch in der Koleoptile anwesende Wuchsstoff nahezu

ganz verbraucht sein. Wenn nun wirklich das Wachstum abhiingig

ist von der Wuchsstoffmenge, dann wird also auch das Wachstum

nahezu auf Null sinken miissen, wihrend stets ein gewisses ,,Rest*-

Wachstum tibrigbleiben muf}, wenn der Wuchsstoff nur beschleunigend
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wirkt* oder — so wird man hinzufiigen miissen — wenn auch in
den basalen Teilen aktiver Wuchsstoff gebildet wird. Abb. 7 stellt
ein Ergebnis der Dolkschen Versuche dar; im ganzen zeigte sich in 5
von 8 Fillen ein vollkommener Wachstumsstillstand nach der zweiten
Dekapitation. Da8 fiir diesen Stillstand nicht der sicherlich auch zu
beachtende Wundreiz das Entscheidende ist, geht aus folgendem
Versuch Dolks hervor: Wird gleich nach der zweiten Dekapitation
Wuchsstoffagar auf den Stumpf gesetzt, so nimmt das Wachstum
sofort wieder zu, obwohl der Wundreiz hier genau so gegeben ist wie
im ersten Fall.

Diese Versuche Dolks sind nur zu erkliren durch die am Anfang
seiner Uberlegungen stehende Annahme, daB aller Wuchsstoff der
Koleoptile aus der Spitze stammi und fir das Wachstum der Koleoptile
notwendig st.

Beyer (1928, S.412f.) dagegen kommt nach dhnlichen Ver-
suchen zu dem Ergebnis, dal Wuchsstoff nur eine Steigerung des
auch sonst moglichen Wachstums hervorruft. Dolk wendet gegen
diese Versuche ein (1930, S. 12), da dabei vermutlich noch Wuchs-
stoff in den Koleoptilstiimpfen anwesend war; denn erstens hat
Beyer mit jiingeren Koleoptilen gearbeitet, die in der Basis mehr
Wuchsstoff enthalten (s. oben S.28), und zweitens dekapitiert
Beyer nicht wie Dolk nach 2!/, Std., sondern schon nach 1 Std.
zum zweiten Male.

Man wird zu derartigen Versuchen sagen miissen, dal niemals
im einzelnen Falle vollkommene Sicherheit dariiber herrschen kann,
ob noch Wuchsstoff in den Stiitmpfen anwesend ist oder nicht. Jeden-
falls ist die Anwesenheit bei Dolk eher ausgeschlossen als bei Beyer.
Wenn also Dolk schlieit, ,,da das Wachstum direkt abhingig ist
von der Menge des anwesenden Wuchsstoffs und daB okne Wuchs-
stoff also auch kein Wachstum moglich st (1930, S.13; iibersetzt),
so ist das doch die vorliufig am besten gestiitzte Meinung. —

6. Weitere Untersuchungen iiber die quantitativen
Beziehungen zwischen Wuchsstoff und Wachstum bei
der Avenakoleoptile finden sich schon bei Went (1928). Dieser mif}t
nicht das allseitige Wachstum, sondern die bei einseitiger Wuchsstoff-
zufuhr auftretenden Kriimmungen. Indem er die aus einer bestimmten
Anzahl Spitzen in einen Agarwiirfel iibergegangene Wuchsstoff-

3%
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menge durch weitere Diffusion auf zwei oder mehr Wiirfel verteilt,
erhilt er bestimmte Verdiinnungen einer Ausgangskonzentration,
und indem er diese Wiirfel einseitig Koleoptilstiimpfen aufsetzt,
findet er, daB bis zu einer bestimmten Grenze ,der Kriimmungs-
winkel der Konzentration des Wuchsstoffs proportional ist* (1928, S. 34).

Thimann und Bonner (1933) finden entsprechend, da bei
allseitiger Wuchsstoffzufuhr bis zu einer Grenzkonzentration direkte
Proportionalitit zwischen der Menge des dargebotenen Wuchsstoffs
und dem Wachstum besteht (s. Abb. 8).

Bonner und Thimann (1935) bestimmen mit der Chloroform-
Extraktionsmethode (s. oben S.27) den Wuchsstoffverbrauch
wahrend des Wachstums, d. h. die Differenz zwischen dem Wuchs-

Abb. 8. Abhéngigkeit des Wachstums der dekapitierten Avenakoleoptile
von der Wuchsstoffkonzentration (nach Thimann und Bonner 1933, S.141)

stoffgehalt von Koleoptilen sofort nach Dekapitation und dem
Wuchsstoffgehalt vergleichbarer Koleoptilen, die aber nach der
Dekapitation noch 2 Std. weiter gewachsen sind. Sie finden einen
Unterschied von 2,7 units (s. oben S.10) pro Pflanze. Dieselben
Forscher fanden 1933, daf bei ihren Versuchsbedingungen etwa
349, des in Agar dargebotenen Wuchsstoffs in die Pflanze eintritt.
Bietet man nun dekapitierten Koleoptilen in Agar eine so groBe
Wuchsstoffmenge dar, daBl der von der Pflanze aufgenommene
Prozentsatz gerade etwa 2,7 units ausmacht, so erhilt man eine
Wachstumsbeschleunigung, die sehr gut iibereinstimmt mit dem
1935 von Bonner und Thimann beobachteten Zuwachs der de-
kapitierten Koleoptilen in 2 Std. Daraus ist zu schlieBen, daB8 aller
in die Pflanze eintretende Wuchsstoff beim Wachstum verbraucht
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wird (natiirlich immer nur innerhalb gewisser, durch das lebende
System bestimmter Grenzen). Da nun das Wachstum der dar-
gebotenen Wuchsstoffmenge, diese wiederum der in die Pflanze
eintretenden Wuchsstoffmenge proportional ist, folgt nun, daf auch
Wuchsstoffverbrauch und Wachstum parallel gehen (Bonner und Thi-
mann 1935). Demnach gibt Abb. 8 indirekt auch ein Bild des Zu-
sammenhanges zwischen Wuchsstoffverbrauch und Wachstum.

Dafl bei Zufuhr extrem hoher Wuchsstoffkonzentrationen die
Pflanze diese nicht mehr entsprechend ausnutzen kann, die Kurve
also horizontal wird, ist nicht weiter verwunderlich, da das Wachstum
ja noch von einer Reihe von anderen Faktoren abhingt (z. B. Zu-
stand der Zellen, Wasser- und Nihrstoffversorgung), die nun be-
schrinkend wirken.

Wie steht es nun aber mit der Erklirung der

7. Wachstumsverteilung in der Koleoptile auf Grund des
bisher Gesagten? KErinnern wir uns an Abb.3 (8. 26), an den
,,Prototyp der Wachstumsverteilung“! Went gibt (1928, S. 64ff.)
die erste Erklirung auf Grund der Wuchsstoffwirkung folgender-
maBen: Das Maximum in der Kurve beruht darauf, daB in der
betreffenden Koleoptilzone optimale Mengen sowohl von Wuchs-
stoff als auch von ,,Zellstreckungsmaterial“ (,,Faktor ZSM*“) zur
Verfiigung stehen, wiahrend in der Spitze wohl reichlich Wuchs-
stoff, aber zu wenig ZSM, und in der Basis wohl reichlich ZSM,
aber zu wenig Wuchsstoff vorhanden ist. Diese urspriingliche
Wentsche Vorstellung hat sich aber doch bald als zu einfach
und mechanisch herausgestellt. Zunichst einmal wissen wir jetat,
daB auch in der Koleoptilbasis noch aktiver Wuchsstoff vorhanden
ist (s. oben S.28). Zu der Annahme eines Mangels an ZSM in
der Spitze meint Boysen-Jensen (1935, S.53), dall bisher unter
sonst normalen Bedingungen ein Einflul von Nahrungsmangel auf
das Streckungswachstum gar nicht bewiesen sei. In etwa lieBe sich
dagegen und fiir Went anfithren, dal Du Buy eine Wachstums-
verzogerung nach Entfernung des Korns (d.h. Ausschaltung des
Néhrstoffstromes) beobachtete!); ferner dall bei Went die Kultur-

) DuBuy-Nuernbergk I, S. 516; oder sollte diese Wachstumsver-
minderung auf das Ausbleiben des nétigen Nachschubs von Endospermwuchs-
stoff zuriickzufithren sein?; vgl. oben S. 30!
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bedingungen einen deutlichen EinfluBl auf Wuchsstoffreaktion und
Wachstum haben (Unterschied zwischen ,,Erd‘- und , Wasser-
pflanzen®, 1928, 8. 74 und 77).

Zum SchluB seiner Uberlegungen, bei dem Versuch auch
die groBe Periode des Wachstums zu erkliren, kommt Went
dem wahren Sachverhalt wohl naher, indem er fiir méglich halt,
da, nachdem die Koleoptilen etwa 40 bis 50 mm lang ge-
worden sind, ,entweder die Bildung des Wuchsstoffs herabge-

setzt wird oder letzterer das
Wachstum nicht mehr gleich
stark beeinfluf3t*1),

JZ‘“’

g
A=Y
|

Reaktion i K7 Groden
b

| |

Abb.9 (Du Buy-Nuernbergk I, S.519).
Reaktionsvermdgen verschieden alter Avena-
koleoptilen auf gleiche Wuchsstoffmengen, be-
zogen- auf 4 Tage alte Pflanzen als Einheit
(= 100%). Der Pfeil bezeichnet den Durch-

& 0 mm 89

a
Lange obr obk A

Abb. 10. Das zonale Reaktionsvermogen

von gleich alten, verschieden weit de-

kapitierten Avenakoleoptilen auf gleiche

Wuchsstoffmengen (Du Buy-Nuern-
bergk I, S.519)

bruch des Primirblattes

Die letzte Annahme scheint nach den Untersuchungen Du Buys
iiber das ,,Alterwerden der Zellen die richtigste zu sein (Du Buy
und Nuernbergk I, S.518ff).

1) Went 1928, 8. 82. — Wenn DuBuy und Nuernbergk (1932, 8. 516)
sagen, Went verstehe unter ZSM nicht das ,,Baumaterial*‘, sondern die Ge-
samtheit aller Faktoren, die auBBer Wuchsstoff das Wachstum bestimmen, so
diirfte das eine reichlich willkiirliche Interpretation sein. Went spricht ganz
eindeutig von einem Transport des ZSM von Samen und Wurzeln zur wachsen-
den Zone (1928, S. 78) und 1935 bezeichnet er ihn einfach als ,,food factor.
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Abb. 9 zeigt, wie das Reaktionsvermégen der Koleoptile auf
gleiche Wuchsstoffmengen mit zunehmendem Alter abnimmt. Bei
dlteren, etwa 60 mm langen Koleoptilen zeigen auch die einzelnen
Zonen (wie aus Abb. 10 hervorgeht) in basaler Richtung eine Ab-
nahme der Fihigkeit auf Wuchsstoff zu reagieren. Sobald mehr
als etwa 30 mm von der Spitze abgenommen sind, reagieren die
Stiimpfe nicht mehr, obwohl Auxin aus den aufgelegten Agarblocken
verschwunden ist.

Bonner (1933) stellte mit einer anderen Methode dasselbe fest:
Aus dem oberen Teil der Koleoptile herausgeschnittene Stiicke
wachsen in einer Wuchsstofflésung bestimmter Konzentration
betrachtlich mehr als solche aus der Basis.

Es ist also nicht so, wie Went (1928, S.70) meinte, dal er-
wachsene Zellen keine absolute Endlinge haben und ,nur durch
eine gewisse Konjunktur nicht auswachsen! Vielmehr mufl man
annehmen, daB in der inneren Struktur der Zelle bzw. Zellwand
eine Anderung eingetreten ist, so daB durch noch so viel Wuchsstoff
und ZSM keine Zellstreckung mehr bewirkt werden kann'). Wenn
DuBuy und Nuernbergk (1932, S. 518) meinen, ,,da} prinzipiell
das Alterwerden von Zellen auf der Anhiufung von nach und nach
toxisch wirkenden Stoffwechselprodukten beruht®, so erscheint
diese Bestimmung im Hinblick auf die hier betrachteten Vorginge
doch allzu negativ. Abgesehen davon, dal in den &lteren Zellen die
Streckung erschwert ist durch die fortschreitende Verdickung der
Membranen?), sind Geschwindigkeit und Dauer des Wachstums
Artcharakteristika und hiingen als solche letzten Endes von der
Erbmasse der Pflanze ab. DaB dabei noch etwas mehr als , toxisch
wirkende Stoffwechselprodukte mitspielt, diirfte klar sein, und es
ist wohl besser, mit S6ding zu sagen, daB die ,,EndgroBe® der
Zellen ,,durch innere, uns unbekannte Faktoren festgelegt’ wird
(1935d, S. 351). Ahnliche Griinde werden dafiir bestehen, daB auch
die Gipfelzone der Koleoptile nicht wichst; Boysen-Jensen
spricht, nachdem er die Wentsche Vorstellung abgelehnt hat,

1) In einer neueren Verdffentlichung (1935b), die mir erst nach Abschlufl
dieser Arbeit zugénglich wurde, baut Went selbst die Erfahrungen iiber das
,,Altern“ der Zellen mit ein. Wesentliche Abweichungen von der hier ge-
gebenen Darstellung finden sich dabei nicht.

2) F. W. Went 1935b, S. 7541,



40 Wuchsstoff und Wachstum bei Stengeln

ganz allgemein von ,,Regulierungsvorgingen anderer Art“ (1935,
S. 53).

Zusammenfassend konnen wir am Schlufl unserer Betrachtungen
iiber die Untersuchungen an der Haferkoleoptile sagen, daf der
in der Spitze gebildete oder vielleicht nur ,aktivierte” Wuchsstoff
eine der fiir das Wachstum der Koleoptile notwendigen Bedingungen
ist, daB aber das Zustandekommen der normalen Wachstums-
verteilung zu einem bestimmten Zeitpunkt und erst recht ,,der groBen
Periode des Wachstums®” wesentlich von uns noch unbekannten
inneren Bedingungen abhingt. —

Uber die Verhiltnisse bei den Koleoptilen anderer Gramineen
liegen systematische Untersuchungen nicht vor; aus Kinzelbeob-
achtungen?!) und Analogiegriinden darf man aber wohl auf Uberein-
stimmung mit der Haferkoleoptile schlieBen. —

Wir betrachten nun die Untersuchungen iiber

b) Stengel

Sie sind ldngst nicht so umfangreich wie die iiber die Hafer-
koleoptile; die meisten befassen sich mit

1. Keimstengeln (Hypo- und Epikotylen) von Dikotylen. Die
Wachstumsverteilung dieser Objekte wurde von Rothert (1894)
beschrieben: Abgesehen von einigen Vicieen herrscht rein apikales
Wachstum; die iibrigen, noch in der Knospe eingeschlossenen
Internodien entwickeln sich erst, nachdem das erste Internodium
(= hypokotyler bzw. epikotyler Stengel) sein Wachstum abge-
schlossen hat. Junge, nicht iiber 2 cm lange Pflanzen wachsen in
ganzer Ausdehnung; bei den #lteren liegt das Maximum der Wachs-
tumsintensitdt nahe der Spitze; in basaler Richtung ist eine mehr
oder weniger schnelle Abnahme festzustellen. Das Raphanus-
Hypokotyl und das Vicia-Epikotyl stellen zwei extreme Typen
der Wachstumsverteilung dar, zwischen welche die anderen als Uber-
ginge einzuordnen sind: Beim Raphanus-Hypokotyl liegen die Ver-
hiltnisse dhnlich wie bei Avena; das Wachstum ist {iber das
ganze Hypokotyl verteilt; der obere Teil wichst relativ am stirksten.
Beim Vicia-Epikotyl dagegen wichst sehr bald ,,iiberhaupt nur

1) Rothert 1894; Cholodny; Zollikofer 1928; van Overbeek
1935.
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noch die Spitzenregion direkt unterhalb der Plumula® (Du Buy
und Nuernbergk I, S.383).

Beziiglich der Wuchsstoffverteilung haben wir schon oben (S. 14)
zwei Typen unterscheiden miissen, je nachdem ob ein apikales
Wuchsstoffzentrum vorhanden ist oder nicht. Die Frage, ob Wuchs-
stoff fiir das Wachstum notwendig ist, wird bei letzterem schwer zu
entscheiden sein, da zunichst anscheinend keine Moglichkeit besteht,
die Wuchsstoffwirkung in einem Versuche vollkommen auszuschalten.

Cholodny (1926) versuchte es folgendermaBlen: er entfernte
mit einem passenden Bohrer aus 3 cm langen Stengelstiicken von
Lupinus den Zentralzylinder, so da8 nur die Rinde iibrigblieb;
dafl der daraufhin zu beobachtende starke Abfall der Wachstums-
geschwindigkeit nicht nur auf dem sicher nicht unerheblichen Wund-
reiz beruhte, sondern vielmehr auf Wuchsstoffmangel, wurde dadurch
als wahrscheinlich erwiesen, dafl nach Einfithrung von Zeaspitzen
in den inneren Hohlraum das Wachstum fast wieder die normale
Intensitét erreichte. Cholodny zog aus seinen Befunden den Schluf,
daBl bei Lupinus plasmareiche Phloemzellen ein Wuchshormon aus-
scheiden, das Wachstum und geotropische Reaktion reguliert. In
Ubereinstimmung damit stellte spiter Dijkmann (1934, S.446)
fest: ., Wuchsstoff ist in allen wachsenden Teilen vorhanden, es ist
sehr wahrscheinlich, daB die Zellen selber imstande sind, ihn zu
bilden.” Wie fiir diesen Fall zu erwarten, hat Dekapitation keinen
EinfluB auf das Wachstum. Beim Vicia-Epikotyl dagegen, das (nach
v.d.Laan 1934, S.724) in seinen Wuchsstoffverhiltnissen voll-
kommen mit dem Lupinus-Hypokotyl iibereinstimmt, hért merk-
wiirdigerweise das Wachstum nach der Dekapitation ganz auf. Das
ist in diesem Falle aber nicht auf den Ausfall des Wuchsstoffs zuriick-
zufithren, sondern darauf, daBl beim Dekapitieren die streckungs-
fihige Zone ganz oder groftenteils mit entfernt wird?).

Einigen Aufschluf iiber die Bedeutung des Wuchsstoffs konnen
uns Dekapitationsversuche nur in dem ersten Falle eines apikalen
Wuchsstoffzentrums geben. Zwei hierin gehorige Objekte sind
genauer untersucht worden: Raphanus sativus (v. Overbeek 1933)
und Helianthus annuus (Beyer 1925 und Fliry 1932). Dabei hat

) Du Buy-Nuernbergk I, S.384. Vgl. das oben (8. 40) iiber die
Wachstumsverteilung von Vicia Gesagte.
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sich im Gegensatz zur Avenakoleoptile herausgestellt, dafl erstens
bei Entfernung der Wuchsstoffzentren das Wachstum wohl stark
absinkt, aber nicht ganz aufhért; zweitens, dal eine physiologische
Regeneration des Wuchsstoffzentrums (vgl. oben 8. 33) nicht statt-
findet). Die beigefiigte Abb. 11 veranschaulicht die Verhiltnisse
beim Raphanus-Hypokotyl.

Werden nur die Kotyledonen entfernt, so zeigt sich dort insofern
ein Anklang an Avena, als dann die normalerweise unbedeutende
Wuchsstoffproduktion in der Plumula entsprechend ansteigt; sie
betragt 15 bis 19 Std. nach Abschneiden der Kotyledonen etwa

viermal soviel wie 3 bis
7 Std. nach dem Ab-
schneiden?).

Es sind zwel Deu-
tungen dafiir moglich,
daf das Wachstum der
Keimpflanzen bei Ent

Abb.11. Wachstum normaler und dekapitierter Ra- fernung der Wuchsstoff-
phanus-Hypokotyle (nach v. Overbeek 1934, S. 558). . P
N: normale Hypokotyle, D: dekapitierte Hypokotyle zentren n‘wht a’Uthrt'

Entweder ist Wuchsstoff

hier keine notwendige Wachstumsbedingung oder die Wuchsstoff-
bildung ist auch bei diesen Keimlingen nicht so streng lokalisiert,
wie es zuniichst den Anschein hat. Fiir die letzte Vorstellung
sprechen folgende Griinde:

Erstens: Es liegt nahe anzunehmen, daBl innerhalb der Gruppe
der dikotylen Keimlinge, in der beziiglich der Wachstumsverteilung
ganz flieBende Ubergiinge anzutreffen sind, ahnliche Uberginge
auch in den Wuchsstoffverhiltnissen bestehen und nicht die Extreme
unvermittelt nebeneinander stehen.

Zweitens: Das Verhalten siamtlicher untersuchten dikotylen
Keimlinge gegen kiinstliche Wuchsstoffzufuhr zeigt vollkommene

1) Fliry 1932, 8. 181; Strugger 1932.

2) v. Overbeek 1933, S. 560. Die bei der Avenakoleoptile eingehend
diskutierte Frage, ob Wuchsstoffproduktion oder -aktivierung, scheint fiir
dikotyle Keimlinge in dem Sinne beantwortet werden zu miissen, dafl sehr
junge Pflanzen noch von einem Reservewuchsstoff der Kotyledonen zehren,
altere hingegen in den griinen Teilen selbst Wuchsstoff bilden. Vgl. v. Over-
beek 1933, Pohl 1935 und 1936.
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Ubereinstimmung mit dem oben ausfiihrlich besprochenen Verhalten
der Avenakoleoptile: Nach Dekapitation 148t sich die urspriingliche
Wachstumsintensitdt durch Wiederaufkleben des Wuchsstoff-
produktionszentrums oder durch sonstige Wuchsstoffzufuhr mehr
oder weniger vollstindig wiederherstellen (Fliry 1932); einseitiges
Aufsetzen von Wuchsstoffagar auf dekapitierte Raphanus-Keimlinge
ruft negative Kriimmungen hervor, deren Grofie bis zu einer Grenze
der Wuchsstoffkonzentration proportional ist (v. Overbeek 1933);
es bestehen dieselben Zusammenhinge zwischen Wuchsstoff und
geotropischer bzw. phototropischer Reaktion wie bei den Gramineen-

.
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Abb. 12. Wachstumsvermehrung eines Lupinus-Hypokotyls unter dem Einflu8
von Wuchsstoff. Eigenwachstum = 100 (Dijkmann 1934, S. 425)

koleoptilen') und schlieBlich: Abb. 12 zeigt, daB auch das Gesamt-
wachstum wie bei Avena (vgl. Abb.8, S.36) der Konzentration
des zugefiigten Wuchsstoffs proportional ist.

Nach alldem werden wir also sagen diirfen, daB kein Argument
dagegen spricht, dal auch bei den Kevmstengeln dikotyler Pflanzen
Wuchsstoffe mafgebend am Zustandekommen des normalen Streckungs-
wachstums beteiligt sind. —

Wir gehen iiber zur Betrachtung der Wuchsstoffverhéltnisse bei

2. wachsenden SprofBteilen dlterer Pflanzen, iiber die
nur sparliche Untersuchungen vorliegen. Meist haben wir es hier
nicht wie in den bis jetzt behandelten Fallen mit apikalem, sondern
mit interkalarem Wachstum zu tun. Da alle Untersuchungen rein

1) Dijkmann; v. Overbeek 1933; vgl. u. S. 831#f.
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qualitativer Art sind und lediglich das Totalwachstum betrachtet
wird, eriibrigt sich eine genauere Beschreibung der komplizierten
Wachstumsverteilung.

Schmitz konnte zeigen, ,,daBl bei Grashalmen iiberall da, wo
Wachstum stattfindet, und nur da, Wuchsstoff nachweisbar ist*
(1933, S.631). Wuchsstoff aus Koleoptilspitzen beschleunigt das
Wachstum junger Internodien. Noch mehr spricht fiir einen engen
ursdchlichen Zusammenhang zwischen Wuchsstoff und Wachstum
die Feststellung, dafl unter gewissen Umstinden (nach allseitiger
Schwerkraftreizung am Klinostaten) Wuchsstoff in ausgewachsenen
Knoten wieder in groBeren Mengen auftritt und diese auch wieder
zu wachsen beginnen. Bei ausgewachsenen Internodien dagegen 148t
sich nie das Wachstum durch Wuchsstoff wieder in Gang setzen?). —

Oosterhuis (1931) untersuchte das Stengelwachstum von zwes
Asparagusarten. Er kommt zu dem Resultat, daf dieses ,,unter dem
EinfluB der Endknospen und der Achselknospen stattfindet. Ent-
fernt man diese, so sinkt das Wachstum fast bis auf Null und die
geotropische Reizbarkeit geht verloren; diese wird wiederhergestellt,
wenn man die Stengelspitze (bzw. Gelatine, in der eine oder mehrere
Spitzen gesteckt haben) wieder aufsetzt. —

Séding (1932 und 1935b) hat mit Hilfe des Avena- und Ce-
phalariatestes an verschiedenen Objekten gezeigt, daBl die junge
Infloreszenz 'Wuchshormone bildet.  Dekapitation ruft starke
Wachstumsverminderung hervor, die durch Zufuhr von Avena-
wuchsstoff teilweise wieder aufgehoben wird (Uyldert 1927). Den-
selben Erfolg erzielte Nielsen (1930) mit Rhizopin (d. h. Hetero-
auxin, s. oben 8. 21). Wie zu erwarten, fiihrt einseitiges Aufsetzen
von Haferkoleoptilspitzen zu negativen Kriimmungen des Schaftes.

Uber die Wirkung des Wuchsstoffs auf das Wachstum der
Blattstiele machte G. Mai (1934) einige Beobachtungen gelegentlich
seiner Untersuchungen iiber die Korrelationen zwischen Blattspreite
und Stiel. Entspreitete Stiele von Phaseolus-Primérblittern (bzw.
Coleusbléttern), denen lebende Orchideenpollinien als Wuchsstoff-
quelle (s. oben 8. 14) aufgesetzt worden waren, zeigten gegeniiber

1) Schmitz 1933, S.629. Es ist nicht ausgeschlossen, daff mit der
Chloroform-Extraktionsmethode Thimanns (s. oben S. 27), die Schmitz
noch nicht kannte, doch auch Wuchsstoff in den nicht wachsenden Teilen zu
finden wire.
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nur entspreiteten Stielen ein bis auf das Doppelte verstirktes Lingen-
und Dickenwachstum. Abb. 13 stellt den Unterschied im Lingen-
wachstum eines behandelten und nichtbehandelten Stieles dar.
Erst vom dritten Tage an tritt er recht deutlich hervor; der Gesamt-
zuwachs in 8 Tagen betrigt beim Versuchsstiel 33 mm, beim Kontroll-
stiel nur 17,5 mm.

Obwohl es sich hier [wie auch in den Untersuchungen der Blatt-
bewegungen bei Wuchsstoffzufuhr von Fischnich (1935)] nur um
den Einflu} kiinstlich zugefiithrten Wuchsstoffs handelt, sind wir doch
wohl berechtigt, dies wenigstens als Hinweis zu betrachten auf die
Bedeutung, die Wuchsstoff auch normalerweise fiir das Wachstum
des Blattstieles hat, zumal ja in

Knospenund jungen Blidttern) 8

‘Wuchsstoff nachgewiesen wor- 7

den ist. — Versuchsstiel
Uber die Beziehungen EE N

zwischen  Wuchsstoff und <S4 71

Streckungswachstum von Blatt- § y / X

spreiten und Bliitenteilen ist 3 / \

nur wenig bekannt. Aus den ‘2.’,3 f \‘\ P \

Mitteilungen Averys (1935) ‘\2 // il

geht hervor, dafl im Tabak- / AN \

blatt die Wachstumsvertei- v/ 1 N

lung dem Wuchsstoffgehalt = 7%

proportional verlauft. Doll- ];,23
fuss (1936) fand, daB im Abb. 13 (G. Mai 1934).
Blatt von Podophyllum pelta-

tum die ,,Kuppe® das Produktions- bzw. Aktivationszentrum fiir
Wuchsstoff darstellt und dieser in den Blattnerven basipetal ge-
leitet wird. Von den Schwellungserscheinungen am Gynostemium
der Orchideenbliite wissen wir, daB8 sie hormonal induziert werden
(Fitting 1909 und 1910); sie beruhen auf Zellstreckung, und da
das fragliche Pollenhormon an Koleoptilen und anderen Objekten
dieselben Erscheinungen hervorruft wie die sonst gebriuchlichen
Wuchstoffpriparate, darf man vermuten, daB man es auch hier
mit Wuchsstoffwirkungen zu tun hat?). Ebenfalls auf Zellstreckung

1) V.d. Weij 1933; Thimann u. Skoog 1933, S. 715.
?) Laibach 1932; Laibach u. Maschmann 1933.

Erkldrung im Text
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beruht das Heranwachsen des Fruchtknotens zur Frucht nach der
Befruchtung. Die naheliegende Annahme einer Wuchsstoffwirkung
von den befruchteten Samenanlagen aus scheint sich in den Unter-
suchungen von Dollfuss (1936) zu bestitigen: Agar, auf dem eine
Zeitlang Stiicke aus der Fruchtknotenwand standen, gibt beim Hafer-
test keine oder sehr geringe Kriimmungen, ,,Samenknospenagar‘
dagegen sehr starke. Fruchtknoten, die an Stelle der Samenanlagen
mit Heteroauxinpaste versehen waren, ,hielten zwar im Wachstum
nicht Schritt mit unbehandelten, stellten es aber niemals véllig ein,
schrumpften nicht und behielten ihre frischen Farben bei®. Die
Versuche erstreckten sich iiber 6 verschiedene Pflanzenarten.

Zum Abschlufl der Betrachtungen iiber Wuchsstoff und Wachs-
tum bei Koleoptilen und Stengelorganen sei noch ein von v. Over-
beek (1935) untersuchter Fall erwédhnt, in dem gewissermallen die
Natur selbst uns in einem Experiment die Abhéingigkeit des Langen-
wachstums vom Wuchsstoff demonstriert: Zwei sehr nahe verwandte
Maisrassen unterscheiden sich dadurch voneinander, daf die eine
im Gegensatz zur anderen Zwergwuchs (in diesem Falle gehemmtes
Mesokotylwachstum) zeigt. Auf Grund exakter Versuche ergab sich,
daB bei der Zwergform die Ursache fiir die geringere Langsstreckung
vermutlich in einer gréBeren Inaktivierung des Wuchsstoffs in den
Koleoptilzellen zu suchen ist. Dies wiederum scheint auf erhohter
Aktivitdt oxydierender Fermente zu beruhen. Denn erstens stimmt
das Verhiltnis der Fermentaktivititen beider Rassen zahlenmifBig
sehr gut iiberein mit dem der Auxinzerstéorung in den Geweben
beider Formen, und zweitens gelang es v. Overbeek durch Warme-
behandlung, d.h. durch Steigerung der Katalasewirksamkeit, nor-
male Formen kiinstlich zu Zwergen zu machen, die genau das
gleiche physiologische Verhalten zeigten wie die natiirliche Zwerg-
rasse. —

Eine vorldufige Zusammenfassung alles dessen, was wir in diesem
Abschnitt iiber ,,Wuchsstoff und Wachstum bei Koleoptilen und
Stengelorganen‘‘ erfahren haben, 148t sich geben mit den Worten
F. W. Wents: ,,Bei der Verlingerung stengelihnlicher Organe
hoherer Pflanzen ist Awxin tmmer am Wachstumsprozefs beteiligt.
D. h. nicht, daB alle Wachstumsphinomene Auxinphénomene sind,
sondern nur, dal ein bestimmter Teil eines jeden Wachstumspro-
zesses durch Auxin reguliert wird“ (1935a, S. 176, iibersetzt).
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2. Wuchsstoff und Wachstum bei Wurzeln

Die Veranlassung, bei Wurzeln nach Wuchsstoff zu suchen,
ergab sich aus dem Wunsch, eine einheitliche Erklarung fir die
pflanzlichen Tropismen zu finden. So ist es vor allem Cholodny,
der 1924 beginnt, im Anschlufl an die seit Boysen-Jensen und
Pail geldufigen Anschauungen iiber die Natur der phototropischen
Kriimmung (s. oben 8. 6f. und unten S. 83) eine ,,hormonale Theorie*
des Wurzelgeotropismus aufzustellen. Wir folgen hier nicht dem
historischen Verlauf der Forschung, sondern bemiihen uns (wie im
vorhergehenden) um eine systematische Darstellung des bis jetzt
Bekannten. —

1. Die Wachstumsverteilung bei verschiedenen Wurzeln
sehen wir in Abb. 14; sie stimmt prinzipiell fiir alle iiberein.

Abb. 14, Wachstumsverteilung bei 10 bis 12 mm langen Keimwurzeln
(Du Buy-Nuernbergk ITI, 8. 342)

Die ziemlich kurze Streckungszone liegt dicht hinter der Spitze,
wie zum ersten Male von Du Hamel (1758) festgestellt wurde?).
Dort durchlaufen die aus den Teilungen im Spitzenmeristem hervor-
gegangenen Zellen ihre ,,grole Periode des Wachstums®; das Wachs-
tum der Wurzel als Ganzes ist nicht im eigentlichen Sinne be-
grenzt.

2. Die Wuchsstoffverteilung in der Wurzel stimmt im
groBen und ganzen mit der in der Gramineenkoleoptile iiberein.
Abb. 15 zeigt die von Thimann (1934) mit der Chloroformmethode

1) Du Buy-Nuernbergk III, S. 341.
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erhaltenen absoluten Werte fiir eine Avenawurzell). Die vor Thi-
mann von anderen Forschern, teilweise auch mit anderen Objekten
erhaltenen Daten fiigen sich gut in dieses Ergebnis ein; nur waren die

zur Verfiigung stehenden Methoden nicht aus-

J?.r }.Z‘; reichend, um ein klares Bild zu gewinnen.

1 ; So erhielt Cholodny (1928 und 1934) stets
Al nur mit Wurzelspitzen (Zea Mays, Cucurbita
g | }*’" pepo, Helianthus annuus) positive Resultate;

dicht hinter der Spitze gelegene Teile von
2| |17 Maiswurzeln riefen keine Kriimmungen der
Avenakoleoptile hervor. Fiir den Test wurden

immer die Pflanzenteile selbst benutzt, da die
26 Agarmethode nie zu Erfolg fithrte; nur Boysen-
Jensen konnte einmal mit Agar, auf dem Vicia
faba-Wurzelspitzen gestanden hatten, deutliche,
» \Jf wenn auch schwache Kritmmungen der Test-
pflanzen erhalten (1933b, S.350). Dabei fand
\ er dann, dafl Wuchsstoff aus Wurzeln sehr viel

70 \\ Vo7 ] N . .
besser in Agar iibergeht, wenn diesem eine
) 10%ige Dextroselosung beigemischt ist. Die
Ay i mann 1984 Dextrose ist durch Mannit ersetzbar; Salzzusatz
L‘L’iﬁeﬁ]nddﬁéuiﬁnfﬁﬁi'. in bestimmten Mengen wirkt giinstig. Auf
mm; rechts: plant units  diese Weise stellte Boysen-Jensen fest, daBl
der Wuchsstoffgehalt von der Spitze aus ab-
nimmt und in mehr als 6 mm Entfernung nicht mehr nachzu-
weisen ist (1933b, S.349). Wir sehen also eine fortschreitende
Anniherung an die zuletzt von Thimann erhaltenen Resultate?2).

1) Neuerdings fand Fiedler (1936) mit der gleichen Methode das
Wuchsstoffmaximum im zweiten Zentimeter. Beide Autoren haben aber nur
die relativ groBen 1-cm-Stiicke verglichen. Beziiglich der eigentlichen Spitze
fand Gorter (1936) mit der Diffusionsmethode ein deutliches Maximum.

%) Nur Gorter (1932) konnte in Wurzelspitzen von Zea Mays und Pisum
Wuchsstoff weder durch direktes Aufsetzen der Spitzen auf Avenakoleoptilen
noch mit Hilfe der Diffusion in Agar oder nassen Sand nachweisen. Cho-
lodny (1933) hat die Gorterschen Versuche einer ausfiihrlichen Kritik unter-
zogen und auf verschiedene methodische Fehler hingewiesen. Ein niheres
Eingehen auf die Gorterschen Versuche eriibrigt sich, da zahlreiche spitere
Untersuchungen das Vorhandensein — wenn auch nicht die Bildung! — von
Wuchsstoff in der Wurzelspitze der verschiedensten Pflanzen einwandfrei er-
wiesen haben (Cholodny, Boysen-Jensen, Thimann, Fiedler).
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Da man Wuchsstoff anfangs nur in der Wurzelspifze nachweisen
konnte und dort auch spiter stets die groBten Mengen fand, lag es
nahe, auch hier die Spitze als

3. Wuchsstoffbildungsort anzunehmen. Diese Meinung hat
vor allem Cholodny seit 1924 im Zusammenhang mit seiner
unten zu besprechenden Theorie des Wurzelgeotropismus vertreten.
Den eindeutigen Nachweis einer wirklichen Wuchsstoffbildung in
der Spitze hat er aber, wie Fiedler (1936) mit Recht betont,
nicht gebracht. So haben denn auch verschiedene Forscher die
Annahme einer Wuchsstoffversorgung der Wurzel vom Samen
aus zu stiitzen versucht. Da ist zunichst Gorter (1932) zu nennen
(s. Anm. 2, S. 48!), ferner F. W. Went (1932). Dieser findet, daB
ein basipetaler Wuchsstofftransport in der Wurzel nicht mit seinen
Polaritatsbetrachtungen in Einklang zu bringen sei. Wir werden
noch sehen, dafl die Wentsche Auffassung der pflanzlichen Pola-
ritit durchaus nicht so gut begriindet ist, daB man solch weit-
tragende Konsequenzen daraus ziehen diirfte. Auch gelingt es
Went nicht, die von Cholodny beobachtete (unten nédher zu er-
orternde) Wirkung der Dekapitation und kiinstlichen Wuchsstoff-
zufuhr auf das Wurzelwachstum durch ,,Wegdiffundieren® des
Wuchsstoffs und ,,Blockierung der Wundfldche” (1932, S.546)
zu erkliren'). Thimann (1934) bezweifelt die Wuchsstoffbildung
in der Wurzelspitze auf Grund folgender Uberlegung und Tatsachen:
Wenn die Wurzelspitze fortwéihrend Wuchsstoff produziert, so muf3
sich bei linger dauernder Diffusion in Dextroseagar mehr Wuchsstoff
aus einer bestimmten Spitzenanzahl gewinnen lassen als bei Ex-
traktion dieser Spitzen mit Chloroform, wobei ja nur die augenblick-
lich vorhandene Menge erfat wird?). Tatsichlich fand Thimann
nun aber bei Extraktion seiner Avenawurzeln mit Chloroform stets
grolere Wuchsstoffmengen als bei Diffusion in Dextroseagar. Er
schlo daraus, daB entweder gar keine Wuchsstoffproduktion in
der Wurzelspitze stattfindet oder doch unter ganz anderen Bedin-
gungen als in der Koleoptilspitze (1934, S. 34).

Die Versuche wurden von Boysen-Jensen (1936) wiederholt,
wobei sich merkwiirdigerweise genau das Gegenteil herausstellte:

1) Vgl. hierzu noch Cholodny 1934, S. 526.
2) Vgl. das auf S. 29 iiber die Koleoptilspitze Gesagte.
Otte 4
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Die Wuchsstoffmenge, die in 20 Std. aus den #uBersten 4 mm einer
Vicia-Wurzelspitze in Dextroseagar iiberging, war etwa 2lmal
so groB wie die mit Chloroform daraus extrahierbare!). Boysen-
Jensen gibt keine Erklidrung fiir die Verschiedenheit in den nach
der gleichen Methode gewonnenen Resultaten. Vielleicht ist sie,
abgesehen von der Verschiedenheit der benutzten Pflanzenart, in
folgendem zu suchen:

Boysen-Jensen teilte die 4 mm langen Spitzen in zwei Halften;
der Transportweg bis zum Agar war also hochstens 2mm lang.
Thimann dagegen benutzte 10 mm lange Spitzen; abgesehen
davon, daB der Transportweg so bedeutend verlingert wurde, ist
zu beachten, dafl isolierte Wurzelspitzen unter geeigneten Bedingungen
noch betrichtlich wachsen kdnnen?), wobei ein Wuchsstoffverbrauch
stattfinden wiirde. Leider gibt Thimann nur an, daB seine in der
feuchten dunklen Kammer bei 25° gehaltenen Spitzen auch nach
72 Std. noch nicht ausgetrocknet waren und in ,,good condition*
waren (1934, S. 32); eventuelle Zuwachse m6gen ihm entgangen sein.
Hier wire eine nochmalige Nachpriifung nétig.

Jedenfalls sprechen die letzten Ergebnisse Boysen-Jensens
sehr fiir eine Wuchsstoffbildung in der Wurzelspitze, und alles &hnelt
durchaus dem Befund an der Haferkoleoptile. Nur scheint der
absolute Betrag an Wuchsstoff in der Wurzel durchweg geringer
zu sein3),

Wie nun aber die scheinbare Wuchsstoffproduktion in der
Koleoptilspitze nach Pohl von der Zufuhr einer inaktiven Wuchsstoff-
form aus dem Samen abhiéngt, so scheint nach einer neueren Arbeit
von Fiedler (1936) auch die Wurzelspitze durchaus nicht unabhéngig
vom Samen bzw. den oberirdischen Teilen der Pflanze Wuchsstoff
produzieren zu kénnen! Fiedler arbeitete mit isolierten Wurzeln
in keimfreier Nahrlésung. 2 mm lange Maiswurzelspitzen wurden
teils mit der Dextroseagarmethode (Boysen-Jensen 1933, s. oben
S. 48) auf ihren Wuchsstoffgehalt gepriift, teils wurden sie in der
Néhrlosung weitergeziichtet. Der Wuchsstoff einer Ausgangsspitze
rief im Avenatest Kriimmungen von durchschnittlich 25° hervor.

1) Boysen-Jensen 1936, S. 20; bestitigt durch Nagao (1936).

2) Czaja 1935b, S. 222.

3) Dies wird ein Hauptgrund fiir den negativen Ausfall der Versuche
Gorters gewesen sein (s. oben S. 48, Anm. 2).
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Aus den weitergeziichteten Spitzen waren nach 6 Tagen 35 mm lange
Wurzeln geworden, deren Wachstum, falls sie in der Losung belassen
wurden, noch linger fortdauerte. Wurden nun von den 35 mm
langen Wurzeln 2 mm lange Spitzen mit derselben Methode wie die
Ausgangsspitzen auf Wuchsstoff gepriift, so zeigte sich, dal simtliche
Agarwiirfel wuchsstofffres blieben, obwohl bis zu 8 Spitzen auf je
einem Wiirfel gestanden hatten! Der in den Ausgangsspitzen vor-
handene Wuchsstoff war also — soweit nachweisbar!) — ver-
schwunden, ohne dafl neuer gebildet worden wire. Tabelle 2 (nach
Fiedler 1936, S.421, Tabelle 10) zeigt den Zeitpunkt des Ver-
schwindens des Wuchsstoffs an. Die Kriimmungsgrade sind Durch-
schnittswerte aus je 25 Testkoleoptilen.

Tabelle 2

Zeit Linge ‘Wuchsstoffgehalt
nach Beginn der von 2 Maiswurzelspitzen
der Kultur Wurzeln im Avenatest

Std. mm Grad

0 2 23,4

24 7 32

48 10 0,0

72 15 0,0

Parallelversuche an isolierten Pisum- und Vicia Faba-Wurzeln
zeigten, dafl auch bei diesen sowohl der Spitzenwuchsstoff als auch
der Gesamtwuchsstoff2) nach der Isolierung dauernd abnehmen
(bei Vicia in 9 Std. von 41° auf 4°). Fiedler zieht aus seinen Ver-
suchen den SchluB: ,,Die Wurzelspitze produziert keinen Wuchsstoff*
(S.421)3); dieser mull vielmehr aus dem Samen in die Wurzel
gelangt sein.

1) Vgl. unten S. 58.

2) Letzteres ist wichtig, denn das Verschwinden des Wuchsstoffs aus der
Spitze konnte ja eventuell darauf beruhen, daB er sich wihrend des Wachs-
tums auf das ganze Wurzelstiick verteilt.

3) Gegen die Beweisfithrung von Boysen-Jensen (1936) und Nagao
(1936) fithrt Fiedler — vielleicht mit Recht — an: Der ,,rein mengenméifige
Unterschied, wie er sich durch die verschiedenen Methoden der Extraktion
des Wuchsstoffs ergeben kann, kann nicht als Beweis fiir die Wuchsstoff-
produktion der Spitze herangezogen werden (S. 427), denn es ist weder er-

4%
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Bestiinde nun nicht aber doch noch die Maglichkeit, da die
Wurzelspitze, dhnlich wie oben fiir die Koleoptilspitze angenommen
wurde, wenigstens die Rolle eines Wuchsstoff-,, Aktivators*“ oder
dergleichen spielt? Anderenfalls wire der in Abb. 15 (8. 48) dar-
gestellte Wuchsstoffreichtum der Spitze nur durch eine Stauung
des Wuchsstoffs dort zu erkldren. Dieselbe Wuchsstoffanhdufung
miiite dann aber, wie Boysen-Jensen (1936) mit Recht bemerkt,
auch nach Dekapitation oberhalb der Wunde eintreten. In Wirk-
lichkeit nimmt aber der Wuchsstoffgehalt der auf die 2 mm weit
entfernte Spitze folgenden 4 mm im Laufe der Zeit fortschreitend
ab (1936, S. 21). Aus alldem — in Verbindung mit der weiter unten
zu betrachtenden Bedeutung der Wurzelspitze beim Geotropismus —
scheint hervorzugehen, dal die Wurzelspitze, wenn sie auch nicht
in der Lage ist, selbstindig Wuchsstoff zu produzieren, doch eine
ausgezeichnete Rolle bei der Versorgung der Wurzel mit aktivem
Wuchsstoff spielt. Dem wiirde die Feststellung Nagaos (1936)
einer vorzugsweise basipetalen Leitung von aktivem Wuchsstoff
in Wurzelzylindern von Vicia Faba sich gut einfiigen. — Wie steht
es nun mit der

4. Bedeutung des Wuchsstoffs fiir das Wachstum
der Wurzel ? In Anbetracht der besonderen Bedeutung der Spitze
fiir die Wuchsstoffversorgung der Wurzel, darf man, #hnlich wie
bei der Koleoptile, vermuten, dal bereits Dekapitationsversuche
dariiber einigen Aufschlul geben.

Die élteren Beobachtungen iiber den Einfluf der Dekapitation
auf das Wurzelwachstum?!) sind nicht eindeutig. Einige Forscher
fanden keinen Unterschied im Wachstum normaler und dekapitierter
Wurzeln [z. B. Prantl (1874)]; andere stellten Wachstumsverringe-
rung nach Entfernung der Spitze fest (Molisch 1883; Simon 1904
und Nemec 1905, sobald mehr als 0,75 mm der Spitze entfernt war);

wiesen, daB das Salzsdure-Chloroform-Gemisch den Wuchsstoff restlos aus-
zieht, noch da die Weiterverarbeitung quantitativ ist! Zu beachten bleibt
allerdings, daB die Chloroformmethode sich allgemein als besonders ergiebig
erwiesen hat. Fiedlers Feststellung, dal diese bei Maiswurzeln ganz versage,
konnte kiirzlich von Boysen-Jensen (1937) als falsch erwiesen werden.
Dieser fand einen Wuchsstoffgehalt von 0,4 bis 0,6 WAE (s. oben S. 10)
pro 100 g Trockensubstanz.
1) Zusammenstellung bei Du Buy-Nuernbergk III, S. 343f.
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Wiesner (1884) fand, daB dekapitierte Wurzeln in Luft langsamer,
in Wasser aber schneller wachsen als normale, hierbei ist zu be-
achten, daB die Wachstumsvermehrung einfach auf der erleichterten
Wasseraufnahme beruhen kann, so daf iiber den Spitzeneinflufl
hieraus nichts zu entnehmen ist. Cholodny (1926) lie§ dann die
Wurzeln in wasserdampfgesittigter Luft wachsen und fand, daB
1 bis 1,5 mm weit dekapitierte Wurzeln von Lupinus in 4 bis 5 Std.
einen 129, groferen Zuwachs haben als unverletzte Kontrollen.
Biinning (1928), Nielsen (1930) und Amlong (1933, S.235)
konnten dies bestdtigen!). Wie ist das zu erkliren ?

Bereits 1924 hatte Cholodny den Einflu von Koleoptil-
wuchsstoff auf 1 bis 1,5 mm weit dekapitierte 3 bis 6 cm lange Mais-
wurzeln untersucht und gefunden, dal dieser

erstens die durch Dekapitation verlorengegangene positive
geotropische Kriimmungsfahigkeit wiederherstellt und

zweitens das Wachstum des Wurzelstumpfes bedeutend ver-
ringert (in 3 bis 4 Std. um 369, gegeniiber den Kontrollen).

Daraus zog Cholodny den Schluf, daB die Wachstums-
beschleunigung nach Dekapitation auf dem Fortfall des von der
Spitze ausgehenden, das Wurzelwachstum hemmenden Wuchsstoff-
einflusses beruhe! Da die schon erwihnten weiteren Arbeiten Cho-
lodnys (1928 und 1934), Boysen-Jensens (1933) usw. eindeutig
das Vorkommen von Wuchsstoff in der Wurzelspitze nachgewiesen
haben, erhielt dieser anfangs rein hypothetische Schlufl immer
groBere Berechtigung, zumal dann Cholodny (1929) an dekapitierten
Wurzeln von Lupinus angustifolius auch mit Wurzelspitzen
Wachstumshemmung erzielte. Spétere Beobachtungen zeigten stets

1) Gorter (1932) fand bei Pisum- und Maiswurzeln keinen EinfluB
der Dekapitation (1 mm) auf das Wachstum. Man vergleiche die Kritik
dieser Versuche durch Cholodny (1933). Zur Erklirung der abweichenden
dlteren Befunde darf man vielleicht anfiihren,

1. daB die Wachstumsinderung immerhin ziemlich gering ist,

2. daB die dekapitierte Wurzel ein #uBerst empfindliches und ,,]launen-
haftes* Objekt ist (Cholodny 1929, S. 470) und . B. auf die Verwendung
eines weniger scharfen Messers mit ganz bedeutender Wachstumshemmung
reagiert (Nielsen 1930, S. 176),

3. vgl. S. 59.
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die gleiche Wirkung kiinstlicher Wuchsstoffzufuhr: Nielsen (1930)
studierte den Einflufl seiner Rhizopinlésung (s. oben S. 15) auf das
Wachstum dekapitierter und intakter Wurzeln. Bei beiden hérte
das Wachstum in der Losung nach 20 bis 30 Min. fast ganz auf;
bei schwécheren Konzentrationen war die Hemmung geringer, aber
ein Wirkungsumschlag zu schlieflicher Wachstumsférderung trat
nicht ein. Boysen-Jensen (1933) fand, dal die Wachstums-
geschwindigkeit intakter 3 bis 4 cm langer Vicia faba-Wurzeln
in der von ihm angewandten Losung (Wuchsstoff aus Aspergillus
niger-Kulturen, Konzentration 2 WAE pro 100 ccm) auf die Halfte
herabgedriickt wird. Um dieselbe Wirkung an dekapitierten Wurzeln
mit Wuchsstoffagar zu erzielen, ist eine etwa 25mal so grofe Kon-
zentration notig. Boysen-Jensen vermutet, daBl durch die Ver-
wundung das Eindringen des Wuchsstoffs erschwert ist. Nachdem
dann K 6gl und Mitarbeiter (1934, 12. Mitt.) auch noch den hemmen-
den Einfluf von reinem Auxin-a und Heteroauxin auf Avenawurzeln
gezeigt hatten, fand man sich ziemlich allgemein mit der merk-
wiirdigen Tatsache ab, dafl Wuchsstoff eben auf Wurzeln in genau
entgegengesetztem Sinne einwirke als auf Stengelorgane. Der
Wuchsstoff schien fiir die Wurzel ein ,,Hemmstoff*‘ zu sein! —

Den ausfiihrlichsten und gewagtesten theoretischen Versuch,
die Wuchsstoffwirkung auf Sprof- und Wurzelwachstum trotzdem
noch nach einheitlichen Gesichtspunkten zu erkliren, bringen die
Arbeiten Czajas aus dem Jahre 1935. Da die sich streckenden
Wurzelzellen nicht grundsitziich anders strukturiert sind als die
betreffenden Stengelzellen, miissen wir, so sagt Czaja, auf jeden
Fall zunéchst die Annahme einer an und fiir sich wachstumsférdernden
Wirkung des Wuchsstoffs auch auf das Wurzelwachstum iibertragen.
Der weitere Gedankengang ist kurz folgender:

Erstens: Es besteht kein Grund gegen die Annahme, da} auch
das erhebliche Wachstum dekapitierter Wurzeln auf der Wirkung
von Wuchsstoff beruht; dieser kann nur aus den oberirdischen Teilen
der Pflanze stammen.

Zuweitens: Auch die isolierte Wurzelspitze kann bei geeigneter
Ernshrung, vermutlich unter dem EinfluB des sicher erwiesenen
basipetalen Wuchsstoffstromes, zu ganz erstaunlicher Lénge heran-
wachsen; die normale ganze Wurzel fithrt also gewissermaBen ein
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,, Kompromidasein mit (im Vergleich zu den isolierten Teilen)
gehemmter Wachstumsgeschwindigkeit*.

Drittens: Das gesamte Verhalten der Wurzel beruht méglicher-
weise auf dem Vorhandensein zweier entgegengesetzt gerichteter
Wuchsstoffstréme, welche an und fiir sich beide das Wachstum
fordern, sich aber ,,gegenseitig in bestimmtem Grade in ihrer Wirkung
hemmen!*“ Der positive Geotropismus (vgl. unten, S. 93) kiime dann
dadurch zustande, da8 infolge der Wuchsstoffablenkung zur Unter-
seite der horizontal gelegten Wurzel die gegenseitize Hemmung der
beiden Wuchsstoffstrome sich dort verstiarkte, was ein verringertes
Wachstum der Unterseite, d. h. Abwértskriimmung zur Folge hat.

Da die Vorstellungen Czajas durch verschiedene sogleich zu
besprechende Arbeiten des folgenden Jahres (1936) iiberholt sind,
eriibrigt sich hier ein weiteres Eingehen auf die Schwierigkeiten der
Theorie sowie auf die Tatsachen, die Czaja zu ihrer Stiitze anfiihrt.
Zum Teil werden wir darauf noch in anderem Zusammenhang zuriick-
kommen (vgl. Kap. 10): — _

Die in den Arbeiten von Fiedler, Amlong und Geiger-Huber
und Burlet (samtlich 1936) unabhingig voneinander gelungene
vorlaufige experimentelle Klarung des Zustandekommens der doppel-
sinnigen Wuchsstoffwirkung in Sprol und Wurzel ist so wenig iiber-
raschend, daB man sich wundern muB, wie solch komplizierte
Theorien wie die von Czaja iiberhaupt aufgestellt werden konnten,
ehe nicht der von den genannten Forschern eingeschlagene Weg
erprobt war. Das ganze Problem ist, wie sich gezeigt hat, ,,eine Frage
der Quantitit” (Geiger-Huber und Burlet, S. 244)!

Bereits Nielsen (1930) fand, wie auf S.54 erwihnt, daf die
Hemmung des Wurzelwachstums bei niedrigeren Konzentrationen
kiinstlich zugefiihrten Wuchsstoffs geringer wird (vgl. auch Faber
1936). Spater sind dann verschiedentlich Schwellenwerte (meist
fiir Heteroauxin) bestimmt worden, bis zu denen herab noch eine
Wachstumshemmung zu beobachten war: Bei Avena 1 : 100 Millionen
durch K6gl und Mitarbeiter (1934¢, Korrektur der urspriinglichen
Angabe auf S.121) und 3:100 Millionen durch Lane (1936); fiir
Githago fand Meesters (1936) eine Hemmung noch bei einer Ver-
diinnung von 1:2 Milliarden (zit. nach Jost 1937, 8.98). Diese
Abnahme in der Intensitit der Wirkung mit der Konzentration ist
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etwas Selbstverstindliches und bei Wurzeln und Stengelorganen
gleichermafen, wenn auch natiirlich in entgegengesetztem Sinne,
zu beobachten. Boysen-Jensen (1936) warf nun die Frage auf,
ob nicht vielleicht die Wurzel eine so starke Empfindlichkeit fiir
Wuchsstoff besitze, daB bei ihr eine Wachstumsforderung erst
eintrete bei Konzentra-
tionen, die noch unter-
halb der fiir die Hem-
mungswirkung  gefun-
denen  Schwellenwerte
liegen!

Die Antwort auf diese
Frage gibt Abb. 16 (aus
A\ Geiger-Huber  und

\ Burlet 1936, Abb. 3):

100
%

g
ol

)

Die Kurve zeigt, dafl
tatsichlich  ,,zwischen
\ den Heteroauxinkonzen-
\\ trationen 2,86 X 10~
molar und 2,86 x 10-10
™~ molar die Ahemmende
% Wirkung nachlift und
m 0t g 0wt Tt 0t gbgelist wird durch eine
log Heteroauxin-Konz. i ¢ qe . .
Abb. 16. Abhiingigkeit der Wuchsstoffwirkung auf fordernde’, die ihr Maxi-
isolierte Maiswurzeln von der Wuchsstoffkonzentration ~10um, 100 %, Forderung,
erreicht be1 2,86 x 10-11
molar (= 0,005 y pro Liter)”. Bei noch geringeren Konzentrationen
148t die Wachstumsforderung wieder nach und ist schlieBlich hei einer
2,86 X 10~* molaren Loésung nicht mehr nachweisbar (Geiger-
Huber und Burlet 1936, S.241ff.). Diese Resultate wurden ge-
wonnen an isolierten, in steriler Nahrlosung gezogenen Zea Mais-
Wurzeln. Der Wuchsstoff wurde in der Nihrlosung geboten.
Ungeféhr gleichzeitig erhielt Fiedler (1936) an demselben Objekt
Forderung des Wurzelwachstums ‘durch 0,1y Heteroauxin pro Liter
sowie durch sehr schwach konzentrierte Extrakte aus wuchsstoff-
haltigen Pflanzenteilen bzw. Mikroorganismen. Die Konzentration
von 0,1y pro Liter entspricht in der GréBenordnung sehr gut den
von Geiger-Huber und Burlet angegebenen Werten. ,,Zwischen
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2,86 X 10-5 molar und 2,86 X 10-1° molar® ist, wie sich leicht
nachrechnen 1iBt (Molekulargewicht des Heteroauxins = 175),
gleichbedeutend mit: zwischen 5000y und 0,05y pro Liter!

Auch die mit ganz anderer Methodik von Amlong (1936) an
dekapitierten Vicia faba-Wurzeln durchgefithrte Untersuchung
ergab eine Wachstumsférderung bei Anwendung von 10-? normaler
p-Indolylessigséurelosung (= 175 X 10-° g pro Liter = 0,175y pro
Liter!).

Es darf also wohl als sicher!) gelten, daf kiinstliche Zufuhr
von Wuchsstoff in Konzentrationen, die in der Nahe von 0,1 y Hetero-
auxin pro Liter liegen, das Wurzelwachstum in gleicher Weise
férdernd beeinflullt, wie es bereits fiir Koleoptilen und Stengel-
organe bei Anwendung héherer Konzentrationen seit langem be-
kannt ist?2).

Was folgt nun daraus fiir die Bedeutung des organeigenen Wuchs-
stoffs fiir das Wachstum der Wurzel? Fiir die #ltere Theorie (Cho-
lodny usw.) war das Vorhandensein des wachstumshemmenden
,, Wuchsstoffs® in der trotzdem kriftig wachsenden Wurzel ein
im Grunde unlésbares Paradoxon. Jetzt aber darf man annehmen,
daB ,,die Wurzeln wachsen, weil sie den Wuchsstoff in einer
wachstumsfordernden Menge enthalten‘ (Geiger-Huberund Burlet
1936)! Aus den oben (S.47f., vgl. Abb. 15) erwéhnten Bestimmungen
Thimanns (1934) haben Geiger-Huber und Burlet berechnet,

1) Im Gegensatz zu den drei oben erwihnten quantitativ aufs beste iiber-
einstimmenden Ergebnissen fanden Jost und Reiss (1937) bei Lupinen- und
Maiswurzeln mit 107'° bzw. 10~ g (d.i. 0,0001 bzw. 0,00001 p) pro Liter
noch Wachstumshemmung! Sie beobachteten aber das Wachstum sofort nach
der Wuchsstoffgabe mit dem Horizontalmikroskop, withrend Fiedler und
Geiger-Huber und Burlet den Gesamtzuwachs nach mehreren Tagen ver-
glichen und Amlong die nach dreistiindiger einseitiger Wuchsstoffzufuhr auf-
tretenden Kriimmungen maB. Da Jost und Reiss von ,,Andeutungen
spaterer Forderung'* (1937, S. 86) und groBer Streuung der erhaltenen Werte
(1936, S. 357 bis 361) sprechen, scheint ein direkter Widerspruch zu den
iibrigen Autoren nicht zu bestehen.

2) Geiger-Huber und Burlet machen darauf aufmerksam, da8 viel-
leicht auch bei der Wuchsstoffwirkung auf die Koleoptile ein dhnlicher Um-
schlag wie bei der Wurzel eintreten wiirde, wenn man einen entsprechend
weiten Konzentrationsbereich verfolgte. Went (1928) variierte nur um das
10fache, Nielsen (1930) um das 500fache, Geiger-Huber und Burlet da-
gegen um das 500000000fache!
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daB in der Avenawurzelspitze auf 10 mm etwa 4,3 X 10~1° g Wuchs-
stoff (als Heteroauxin berechnet) kommen. Das stimmt in der
GroBenordnung auffallend iiberein mit den férdernden Konzen-
trationen in Abb. 161)! Dies, wie auch das Auftreten des ausge-
prigten Optimums in der Wirkungskurve bei geringsten Wuchsstoff-
konzentrationen, fithrt Geiger-Huber und Burlet zu dem Schlu},
daB der Wuchsstoff fiir das Wachstum der Wurzel genau so notwendug
sel wie fiir das Koleoptilwachstum (1936, S. 245).

Demgegeniiber steht die bereits mitgeteilte Feststellung Fiedlers
(1936, s. oben 8. 51), daB isolierte Maiswurzeln ohne jeden nachweis-
baren Wuchsstoffgehalt wachsen! Beziiglich der Bedeutung des
tatsdchlich in der Wurzel vorhandenen Wuchsstoffs kann Fiedler
nur sagen, daB sie ,,zuniichst ungeklart* sei (1936, S. 430). Wenn
man nun aber bedenkt, welch geringe Wuchsstoffmengen zur
Forderung des Wurzelwachstums ausreichen?), wird man gut daran
tun, in Fiedlers Feststellung den Ton auf das Wort ,,nachweisbar‘
zu legen! REs ist durchaus méglich, ja sogar wahrscheinlich, dafl
Fiedlers Wurzeln eben doch noch geniigend Wuchsstoff enthielten.
Die Wentsche Testmethode erlaubt nur den Nachweis von
4 x 1012 g Heteroauxin (falls iiberhaupt eine Kriimmung von 1°
noch festgestellt werden kann!), und die Wurzel reagiert nach Geiger-
Huber und Burlet noch auf 1 X 10-12 g mit Wachstumsférderung!
Selbst wenn der in der Wurzel enthaltene Wuchsstoff quantitativ
extrahiert worden wire und restlos im Test zur Wirkung kime,
wire also die Nachweisbarkeit der noch wachstumsférdernden Menge
unsicher3)!

1) DaBl es sich das eine Mal um absolute Mengen, das andere Mal um
Konzentrationen handelt, wird von Geiger-Huber und Burlet nicht weiter
beachtet.

2) Geiger-Huber und Burlet versuchen die ungeheuer grofe Emp-
findlichkeit der Wurzel fiir Wuchsstoff ein wenig anschaulich zu machen,
indem sie fragen, ,,wie gro8 die Wassermenge sein miilte, um ein Gramm
Heteroauxin bis zur Unwirksamkeit zu verdiinnen. Diese Wassermenge be-
trigt 200 Milliarden Liter und benostigte zur Herbeischaffung 400000 Eisen-
bahnziige zu je 50 Wagen, deren jeder mit 10 Tonnen Wasser beladen ist‘‘
(1936, S.247)!

3) Selbst die neueste Verfeinerung der Methode durch Skoog (1937)
wiirde hier wohl noch keine wesentliche Hilfe bringen! Vgl. oben 8.9,
Anm. 1.
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Zum SchluB unserer Betrachtungen itber Wuchsstoff und Wurzel-
wachstum sei noch eine Bemerkung von Geiger-Huber und
Burlet (1936, S.247) erwihnt: Die Kurve in Abb. 16 zeigt, da8
kleine Anderungen in der Wuchsstoffmenge groBe Wachstums-
anderungen zur Folge haben. Das konnte vielleicht mit ein Grund
sein fiir die vielfachen Widerspriiche, die sich bei der Untersuchung
der Beziehung zwischen Wuchsstoff und Wurzelwachstum speziell
bei Dekapitationsversuchen ergeben haben.

Zusammenfassend 138t sich sagen: Obwohl auch heute noch
manche Schwierigkeiten in der Deutung einzelner Tatsachen be-
stehen, ist doch das iiber 10 Jahre dauernde Problem einer grund-
sitzlich verschiedenen Wirkung des Wuchsstoffs in Sprof und Wurzel
beseitigt. Es gibt auch fiir die Wurzel einen grofen Konzentrations-
bereich, innerhalb dessen der Wuchsstoff das Wachstum fordert.
Es scheint, daB die in der Wurzel tatsichlich vorhandene, vermutlich
von der Spitze in aktiver Form bereitgestellte Wuchsstoffmenge
innerhalb dieses Bereiches liegt, allerdings — wie auch die geringe
Wachstumsférderung nach Dekapitation vermuten 14t — wohl
ein wenig #ber dem Optimum. Es besteht kein Grund gegen die
Annahme, daB Wuchsstoff am Wurzelwachstum genau so ent-
scheidend beteiligt ist wie am Wachstum der SproBorgane.

Fiinftes Kapitel
Der ,,Mechanismus®“ der Wuchsstoffwirkung

Die rechte Vorstellung vom eigentlichen Wesen der Wuchsstoff-
wirkung ist eng verkniipft mit einer entsprechenden Kenntnis der
Ordnung der Teilvorginge beim Streckungswachstum der Zelle.
Wenn wir wiiiten, welcher Teilvorgang der primére ist und die
anderen nach sich zieht, so wiiten wir damit, wo die Wuchsstoff-
wirkung einsetzt, denn das Streckungswachstum wird ja vom
Wuchsstoff induziert. Aus demselben Grunde kann aber anderer-
seits auch eine direkte Untersuchung der primér in der Zelle durch
Wuchsstoffzufuhr hervorgerufenen Verinderung uns zur Erkenntnis
des priméren Teilvorgangs beim Wachstum fithren. Beide Wege
sind in der Forschung beschritten worden; wir werden sie in ihren
wichtigsten Schritten verfolgen miissen, selbstverstéindlich nicht im
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Sinne einer auch nur einigermaBen vollstindigen geschichtlichen
Ubersicht tiber die seit Sachs!) vertretenen Theorien iiber die
,,Mechanik des Wachsens*, sondern in systematischer Darstellung
der sachlich wichtigsten Zusammenhiinge.

Wir wollen uns deshalb zuniichst auf Grund der oben (S.23)
gegebenen kurzen Charakteristik des Streckungswachstums die
denkbaren Méglichkeiten seines Zustandekommens vergegenwértigen;
alle diese sind irgendwie zu Theorien ausgebaut worden. Weiterhin
werden wir aus der groBen Zahl experimenteller Untersuchungen
einige betrachten, die fiir eine Entscheidung zwischen den ver-
schiedenen Moglichkeiten am wichtigsten sind. Ein ganz klares
Endergebnis sehen wir zwar heute noch nicht, aber einen etwas
tieferen Einblick als zur Zeit der ersten Wachstumstheorien haben
wir doch gewonnen.

In diesem Kapitel werden nicht — wie im vorigen — Stengel-
organe einerseits und Wurzeln andererseits gesondert behandelt.
Es werden lediglich zum SchluB einige besondere Bemerkungen
iiber die Wurzeln nétig sein. Die Untersuchungen iiber den Mechanis-
mus des Wachstums im allgemeinen wie der Wuchsstoffwirkung
im besonderen sind entweder angestellt worden unter der nahe-
liegenden Voraussetzung, daf bei Stengelorganen und Wurzeln
keine prinzipiellen Unterschiede bestehen — alle alteren Unter-
suchungen —, oder aber man sah von den Wurzeln ausdriicklich ab
und beschrinkte sich auf Stengelorgane.

1. Die denkbaren Mioglichkeiten des Zellstreckungsmechanismus

Die entscheidenden Veréinderungen einer Zelle beim Streckungs-
wachstum bestehen — abgesehen von den experimentell kaum faB3-
baren des lebenden Protoplasmas, unter dessen Leitung ja das ganze
‘Wachstum vor sich geht — in Oberflichenvergréferung und Substanz-
vermehrung?) der Membran einerseits und Wasseraufnahme des

1) 8. und 4. Aufl. d. Lehrb. f. Botanik 1872 und 1874.

%) Auf die Frage, ob die Substanzvermehrung durch Intussuszeption oder
Apposition stattfindet, kann hier nicht weiter eingegangen werden. Wihrend
die Apposition mehr der Verdickung der Membranen dient, scheint bei der
Streckung jugendlicher Zellhaute die Intussuszeption die Hauptrolle zu
spielen, so daf} in der Wuchsstoffliteratur nur von ihr die Rede ist.
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Zellinhalts andererseits. Jeder dieser Teilvorginge konnte der
primire!) sein, so dafl sich folgende Moglichkeiten ergeben:

Erstens: Angenommen, die fiir das Wachstum nétige Wasser-
aufnahme der Zelle werde erméglicht durch eine Anderung der Eigen-
schaften des Zellinkaltes. Hier kann entweder

a) das Plasma [Anderung der kolloidalen Eigenschaften im
Sinne zunehmender Hydratation?)],

b) der Zellsaft [Erhéhung des osmotischen Wertes und damit
der Saugkraft der Zelle3)]

der Haupttrager der ersten Verinderung sein; diese hitte in jedem
Falle Wasseraufnahme und damit Erhohung des Binnendruckes
zur Folge. Dadurch wiirde die Membran entweder reversibel
(elastisch) oder irreversibel (plastisch) gedehnt. Intussuszeption
wiirde im ersteren Falle die Dehnung fixieren und im letzteren Falle
die iiberdehnte Wand entspannen und weitere Dehnung erméglichen
miissen?).

Zweitens: Es wire aber auch moglich, da8 sich primér der
Zustand der Membran sndert. Dabei kdnnte

a) Intussuszeption,
b) Erhohung der plastischen Dehnbarkeit,
c) Erhéhung der elastischen Dehnbarkeit

das Entscheidende sein. In jedem Falle wiirde bei unverindertem
Zellinhalt [nach der Gleichung: Saugkraft der Zelle = Saugung
des Zellinhaltes — Wanddruck?®)] die Saugkraft der Zelle steigen,
so daf Wasseraufnahme erfolgen miiite.

1) Von ,,primérem Teilvorgang' ist hier stets in demselben Sinne die
Rede wie tiberall in der diesbeziiglichen Literatur. Streng genommen wire der
Ausdruck nicht zuléssig, da die fraglichen Einzelvorginge beim Wachsen als
Lebensvorginge irgendwie vom lebenden Plasma induziert und daher stets
sekundér sind. Es handelt sich also hier und im folgenden gewissermaflen
um den ,,priméren‘’‘ unter den zahlreichen sekundiren Vorgingen.

2) Borowikow 1913 und 1914; Strugger 1932, 1933, 1934,

%) De Vries 1879—1888, Op. coll. I, 8. 510.

4) Sachs 1874, S. 762.

5) Ursprung und Blum 1920.
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Drittens: SchlieBlich kénnten auch die unter erstens und zweitens
getrennt angefiihrten Vorgénge, z. B. Binnendrucksteigerung und
Dehnbarkeitserh6hung, gleichzeitig zusammenwirken.

2. Experimentelle Untersuchungen

Zur Priifung der soeben angefiihrten Moglichkeiten sind seit
De Vries!) zwei Wege eingeschlagen worden: Einmal die ,,Ver-
gleichung der WachstumsgréBe der aufeinanderfolgenden Zonen
des wachsenden Teiles mit den anderen Eigenschaften derselben
Zonen*“ (Heyn 1931) und zweitens Beobachtung der bei kiinstlich
erzeugten Wachstumsunterschieden (Wuchsstoffzufuhr, Beeinflussung
durch Temperaturdnderung usw. oder auch tropistische Reizung)
auftretenden sonstigen Unterschiede (in Dehnung, Turgor, Plasma-
viskositdt usw.). ,,Der wichtigste, freilich auch am schwierigsten
zu fassende Punkt‘ (Overbeck 1926) bei derartigen Untersuchungen
ist die Feststellung, welche von den beim Wachstum stets gleich-
zeitig und nebeneinander auftretenden Verdnderungen des Zell-
inhaltes und der Membran als Ursache und welche als Folge des
sichtbaren Wachstums aufzufassen sind.

a) Die Anderung der Eigenschaften des Zellinhaltes

Der Grundgedanke der Sachsschen Theorie, daBl die Grofle
der Dehnung der Zellmembran primér das Wachstum bestimme,
wird von De Vries dahin erweitert und naher bestimmt, daf diese
Dehnung zustande komme durch eine ,,stetige Produktion osmotisch
wirksamer Stoffe im Safte der Zellen* (Op. coll. I, S. 510) und daBl
wachstumsbeschleunigende #duBere und innere Ursachen diese Pro-
duktion osmotisch wirksamer Stoffe beschleunigen.

Diese Vorstellung ist u. a. von Pfeffer (1893) und Borowikow
(1913/14) kritisiert und zuletzt von Ursprung und Blum (1924)
endgiiltig als unrichtig erwiesen worden. Nach den Untersuchungen
dieser Forscher an geraden und geotropisch sich kriimmenden Vicia
faba-Wurzeln und anderen Objekten zeigt der osmotische Wert
,keine Beziehung 2ur Streckungszome . . ., wihrend Saugkraft und

1) De Vries, Op. coll. T u. II, 1874—1888.
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Turgordruck?) eine ganz andere Verteilung aufweisen. Die hochsten
Saugkrifte zeigen jene Zellen, die im stérksten Lingenwachstum
sich befinden ... Im Gegensatz zur Saugkraft weist der Turgor-
druck tm Streckungsmaximum seine kleinsten Werte — meist unter
3 atm. — auf, wihrend er an schwach wachsenden Stellen bis gegen
10 atm. ansteigen kann‘‘?)! Richtig bleibt, wie schon Sachs und
De Vries?) wulten, daB das Maximum der tatsichlichen Gedehntheit
der Zellen mit dem Maximum der Wachstumsintensitit zusammen-
fallt. Da nun aber diese gréBere Dehnung nach den eindeutigen
Ergebnissen von Ursprung und Blum nicht durch eine Vergroflerung
der dehnenden Turgorkraft zustande kommt, muB eine Anderung
in der Dehnbarkeit der Winde eingetreten sein, wie sie auch schon
von De Vries ins Auge gefaBt wurde trotz seiner starken Betonung
der Rolle des dehnenden Turgordruckes?). Auf die Dehnbarkeit
werden wir unten néher einzugehen haben.

Hier sollen zunichst noch einige Untersuchungen iiber die
Anderung von Protoplasmaeigenschaften im Zusammenhang mit
dem Wachstumsvorgang betrachtet werden:

Ausgehend von gewissen Unzulinglichkeiten der osmotischen
Wachstumstheorie erinnert Borowikow (1913/14) daran, daB die
fiir das Streckungswachstum notwendige Wasseraufnahme der Zellen
statt durch osmotische Zustandsinderungen auch durch stirkere
Kolloidquellung erreicht werden kann. Er a8t Helianthus-Keimlinge
in verschiedenen Siurelésungen (0,001 normal) wachsen und stellt
dabei in den ersten 3 Std. — spéter treten schidliche Sekundir-
wirkungen auf — deutliche Wachstumsbeschleunigung fest; diese
geht vollig parallel der in vitro zu beobachtenden giinstigen Wirkung
der betreffenden Ionen auf den Hydratationsprozel bei Eiweifl
und anderen Kolloiden. Wenn man die Keimlinge unter solche Be-
dingungen bringt, daf gleichzeitig Turgor und Kolloidquellung sich

1) Zur Bedeutung der Ausdriicke ,,0smotischer Wert‘, ,, Turgordruck‘,
,»Saugkraft* vgl. Ursprung und Blum 1920, S. 202f. Im gleichen Sinne
sind die Begriffe auch in den modernen Lehrbiichern (StraB8burger,
Kostytschew, Went) gebraucht.

?) Ursprung und Blum 1924, S. 107; bestétigt durch Overbeck 1926,
S. 449.

3) De Vries, Op. coll. I, S. 287 und 471.

%) De Vries, Op. coll. I, S.271ff. und 475ff., vgl. auch Du Buy-
Nuernbergk I, S. 524f.
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in verschiedener Weise dndern, so entspricht die Wachstumsinderung
nicht der Turgorinderung, sondern der Quellungsinderung!

In dieselbe Richtung weisen neuere Untersuchungen Struggers
(1932 bis 1934) an Helianthus-Keimlingen und Blittern und Wurzeln
anderer Pflanzen. Strugger sucht direkt den Unterschied zwischen
dem plasmatischen Zustand wachsender und ausgewachsener Zellen
zu beobachten. Als Indikator benutzt er die mit der Weberschen
,,Plasmolysezeitmethode festzustellende Plasmaviskositit, da diese
in eindeutigem Zusammenhang mit Quellung und Tonisation der
Biokolloide steht. Dabei stellte sich bis jetzt folgendes heraus:

Erstens: In normal in die Lénge wachsenden Organen besteht
ein deutlicher ,,protoplasmatischer Longitudinalgradient in dem
Sinne, dal die am stirksten wachsenden Zellen die gripte Plasma-
viskosttit aufweisen; wenige Stunden nach Dekapitation verschwindet
mit dem Wachstum auch das plasmatische Gefélle. Nach geotropi-
scher Reizung treten ,,plasmatische Radialgradienten gleicher Natur
auf, die... sicher ursichlich mit dem verschiedenen Wachstum
der beiden Seiten verkniipft sind“ (1934, S. 426).

Zweitens: Da die bestehenden Unterschiede im viskosen Ver-
halten des Cytoplasmas nach den Erfahrungen der Kolloidchemie
als Gefille der elektrischen Aufladungen der Plasmakolloide auf-
gefafit werden miissen!), mul es moglich sein, durch Behandlung
mit Elektrolyten das viskose Verhalten des Cytoplasmas willkiirlich
zu verdndern, d. h. (entsprechend den obigen Feststellungen) nicht
wachsenden Zellen den Kolloidzustand wachsender Zellen aufzuzwingen.
Dies gelang Strugger in zahlreichen Versuchen an ausgewachsenen
Zellen alterer Helianthus-Hypokotyle (1934, S. 434).

Drittens: Dieselben Elektrolytlosungen, die in nicht wachsenden
Zellen den Kolloidzustand wachsender Zellen hervorrufen, haben
auch deutlich fordernden Einfluf3 auf das Wachstum?).

Auf Grund dieser hier nur in aller Kiirze angedeuteten Tatsachen
kommt Strugger zu der Auffassung, ,,da8 als primére Wachstums-

1) Die Viskositit besitzt ihr Minimum im isoelektrischen Punkt des be-
treffenden Kolloids und hingt infolgedessen in Form einer zweigipfeligen
Kurve von dem py des Mediums ab (elektroviskoser Effekt). Strugger 1934,
S. 428.

2) Versuche an Wurzeln 1932; ,,Sdurekriimmungen‘‘ 1932 und 1934.
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ursache jeder Faktor in Frage kommt, der imstande ist, den Ioni-
sationsgrad der Plasmakolloide zu #ndern“, wodurch dann der
Quellungsdruck steigt und ,,in den Zellen eine anosmotisch bedingte
Turgorsteigerung entsteht (1934, S.455). Die Moglichkeit einer
Anderung der Membraneigenschaften durch das in seinem Kolloid-
zustand beeinflufite Plasma zieht Strugger auch in Erwigung,
hilt sie aber fiir weniger gut experimentell fundiert.

Dazu ist folgendes zu sagen:

Zwar 1ist eine anosmotische Binnendrucksteigerung durch
H-Tonen schon lingst experimentell bekannt im Phénomen der
,.Siure-Plasmoptyse“?). Aber aus der Tatsache, dafl eine solche
Erscheinung sich kiinstlich erzeugen 148t, folgt noch nicht, dafl sie
auch am Wachstumsproze8 beteiligt ist. Merkwiirdigerweise be-
achtet Strugger gar nicht, daB nach den von Overbeck (1926)
bestiitigten Feststellungen von Ursprung und Blum (1924) die
wachsenden Zellen gerade einen besonders geringen Turgor auf-
weisen, wobei unter Turgor der gesamte Innendruck (nicht bloB
der osmotisch bedingte!) verstanden ist. Fiir eine Theorie des
Wachstums bzw. der Wuchsstoffwirkung werden also nur die experi-
mentellen Befunde Struggers, nicht aber seine Ausdeutungen
zu gebrauchen sein.

Fassen wir noch einmal zusammen, was aus den unter a) be-
trachteten Untersuchungen fiir das Gesamtbild des Wachstums-
mechanismus wichtig ist:

1. Anderungen des osmotischen Wertes wie iiberhaupt des
Innendruckes der Zellen sind nicht mafgebend fiir das Wachstum.

2. Eine Anderung des Plasmazustandes, die sich in erhéhter
Viskositiat duBert, steht mit dem Wachstum irgendwie in urséch-
lichem Zusammenhang.

Nach diesen Ergebnissen ist weitere Aufklirung iiber den un-
mittelbar die ZellvergréBerung bedingenden Teilvorgang zu erwarten
von einem Vergleich der Membraneigenschaften wachsender und
nichtwachsender Zellen, und zwar kommt es da vor allem an auf

die Dehnbarkeit.

1) Einzelheiten und Literatur bei Strugger 1934, S. 460.
Otte 5
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b) Die Anderung der Membraneigenschaften beim Streckungswachstum

Derartige Untersuchungen wurden zum ersten Male von Sachs
(1874,8.753ff.) undDe Vries(Op.coll. 1, 8. 271 ; 1874) angestellt. Seit-
dem werden dabei stets prinzipiell die gleichen Methoden angewandt:

Entweder man verdndert den Innendruck der Zellen in kon-
trollierbarer Weise (Plasmolyse, Wassersittigung) und bestimmt
die dabei eintretenden Verdnderungen der ZellgroBe; oder aber
man benutzt dufere Zugkrifte; zu diesem Zwecke wird ein senkrecht
aufgehingtes Koleoptil- oder Stengelstiick unten mit einem Gewicht
(2 bis 10 g bei Heyn 1931) belastet und die Verlingerung fest-
gestellt (Dehnungsversuch), oder man bringt das zu untersuchende,
an einer Seite fixierte Organ in horizontale Lage, setzt auf dem
freien Ende ein Reiterchen (z. B. 2560 mg, Heyn 1931) auf und be-
stimmt mit dem Horizontalmikroskop die Durchbeugung (Biegungs-
versuch). Sowohl beim Dehnungs- wie auch beim Biegungsversuch
sind nach Entfernung des belastenden Gewichtes ein riickgingiger
und ein bleibender Teil der Verinderung zu unterscheiden!); die
riickgingige Dehnung beruht auf der Elastizitit und die bleibende
auf der Plastizitit der Membranen. —

1. Dehnbarkeitsinderungen als Folge von Wuchs-
stoffzufuhr. Die Sachssche Theorie setzt voraus, daB in wachsen-
den Zellen der Turgor die Zellwinde bis an die Klastizititsgrenze
oder sogar dariiber hinaus zu dehnen vermag. Pfeffer dagegen
glaubte erwiesen zu haben, dafl (abgesehen von einigen Sonder-
fallen, z. B. Oedogonium) ,.die Zellwand durch die Turgorenergie
nicht bis  zur Elastizititsgrenze in Anspruch genommen ist*
(Pflanzenphysiologie II, S.31). Dies schien sich auch noch in den
Untersuchungen von Ursprung und Blum (1924) zu bestiitigen.
Durch die Arbeiten Ziegenspecks (1920 u. a.) war inzwischen aber
schon der endgiiltige Sieg der gegenteiligen Auffassung vorbereitet
worden: Dieser Forscher hatte gefunden, daf}

1. jugendliche Membranen einen von ihm als ,,Amyloid*“ be-

zeichneten Stoff (eine Art Hydrozellulose) in groBeren Mengen ent-
halten und daf

1) Vgl. schon Sachs 1874, S. 752ff. und De Vries 1874, Op. coll. I,
S. 288.
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2. dieses ,,Amyloid*‘ eine im Vergleich zu Zellulose besonders
groBle Plastizitit besitzt. Daraus schloB er, dal das Wachstum
vermutlich auf plastischer Dehnung der Membran durch den Innen-
druck beruhe.

Daraufhin stellte Overbeck direkte Plastizitdtsuntersuchungen
an wachsenden Zellen an (1926, S.433ff.). Er zeigte an Schnitten
aus der Wachstumszone einer Vicia faba-Wurzel bzw. an ganzen
Wurzelspitzen (10 mm), dafl die Zellen bei Plasmolyse nach vorauf-
gegangener vollstindiger Wassersdttigung sich nicht so weit zu-
sammenziehen, als wenn man sie direkt aus dem normalen in den
plasmolysierten Zustand bringt; d.h. der erhohte Innendruck hat
eine irreversible, plastische Dehnung hervorgerufen. Wie es kommt,
daB ,,diese plastischen Eigenschaften der Zellhdute bisher iibersehen
werden konnten, vermag auch Overbeck nicht zu erkliren;
jedenfalls wurden seine Befunde spéter noch in verschiedenen Unter-
suchungen bestétigt?).

Aus der Tatsache, dafl die Zellwand durch den Turgor plastisch
gedehnt werden kanm, folgt nun noch nicht, daf beim normalen
Wachstum diese Eigenschaft auch wirklich ausgenutzt wird, zumal
auch ausgewachsene Zellwéinde sich als plastisch dehnbar erwiesen
haben (Pringsheim 1931, S. 752ff.) und die dehnende Kraft nach
den Untersuchungen von Ursprung und Blum (vgl. oben S. 63)
gerade in der Wachstumszone ein Minimum aufweist. Wenn wirklich
die Plastizitidt der Wand von Bedeutung fiir das Streckungswachstum
sein soll, dann muB} sie bei wachsenden Zellen sehr viel grofler sein
als bei nichtwachsenden, so daB sogar ein erniedrigter Turgor fiir
die Dehnung ausreicht.

An dieser Stelle setzt der erste Versuch ein, den Wuchsstoff
in die Theorie einzubauen: Unter Berufung auf die Feststellung
Ursprungs und Blums, daB in der Umgebung des Streckungs-
maximums der elastische Widerstand der Wande ein Minimum,
die Plastizitit also ein Maximum aufweist, kommt Went (1928, S. 38)
dazu, den Wuchsstoff als Ursache einer Plastitizitserhohung der
Membran anzunehmen. FEinen #hnlichen Gedanken haben lange
vor Entdeckung der Wuchsstoffe Schwendener und Krabbe
(1893) gedubert: Sie meinten, daB noch vor Beginn des Wachstums

1) Pringsheim 1931; Heyn 1931.
5%
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eine ,,Strukturverinderung® der Zellwinde durch Fermente, die
das Plasma ausscheidet, hervorgerufen werden konntel). Auch
Pfeffer spricht von ,,vitalen Operationen . .., durch die entweder
Intussuszeption bewirkt oder die Kohision der Zellwand soweit
herabgesetzt wird, dall durch die herrschende Turgorspannung
plastische Dehnung ermoglicht ist; denn eine solche ist zumeist
ohne einen erweichenden Einfluf unmdéglich*“ (1904, S. 31).

Es galt nun, die Annahme Wents zu beweisen; zu dem Zwecke
verglich Horreus de Haas (1929) die Dehnung normaler und ge-
kopfter Haferkoleoptilen, die durch ein Gewicht von 15 g erzielt
wurde. Die gekopften zeigten 769, der normalen Dehnung. Weil
in solchen Versuchen aber nicht nur die Membran, sondern auch
der Zellturgor der Lingsdehnung widersteht und eindeutige Schliisse
sich deshalb nicht ziehen lassen, arbeiten S6ding (1931 und spéter)
und Heyn (1931 und spéter), dem Beispiele von De Vries folgend,
mit plasmolysierten Organen. Beide stellten eindeutig eine Zu-
nakme der Dehnbarkeit bei natiirlicher oder kiinstlicher Wuchsstoff-
wufuhr fest?).

Damit war das Problem aber keineswegs geklirt, sondern es
muBte '

1. zwischen dem Anteil der plastischen und der elastischen
Dehnung unterschieden werden, und

2. bestand die Moglichkeit, dal die in Abhéngigkeit vom Wuchs-
stoff beobachteten Dehnbarkeitsinderungen nicht eine Vorstufe,
sondern erst eine Folge des bereits eingetretenen Wachstums waren.
Ferner mufite

3. der Zusammenhang der Substanzvermehrung der Membran
mit den Dehnbarkeitsinderungen geklirt werden.

In diesen Punkten bestehen zwischen den Auffassungen von
S6ding und Heyn wesentliche Unterschiede, die wir kurz betrachten
miissen. Am Schluf werden wir sehen, wie in den neuesten Unter-
suchungen von Bonner (1935) dem Streit in etwa ein Ende gemacht
wird. Allerdings stellt Boysen-Jensen in seiner zusammen-

1) Zitiert bei Du Buy-Nuernbergk I, S. 525.

2) S6ding 1931, S. 136 und Heyn 1931, S. 160, 164, 167 fiir Avena;
S6ding 1933, S. 632ff. und Heyn 1934, S. 7781f. fiir Infloreszenzschifte und
andere Objekte.
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fassenden Darstellung (1935, S. 63ff.) die verschiedenen Auffassungen
noch getrennt und ohne Versuch einer Entscheidung dar, und
S6ding meint (1935d), es kénnte in verschiedenen Gruppen des
Pflanzenreiches je eine verschiedene Art der Wachstumsmechanik
verwirklicht sein. —

2. Plastische oder elastische Dehnung? Séding legt
— entsprechend seiner unten zu besprechenden Auffassung von der
Rolle der Intussuszeption — auf die Unterscheidung zwischen plasti-
scher und elastischer Dehnbarkeit keinen allzu grofen Wert. 1931
(S. 149) sagt er: ,,Meine Versuche beweisen mit Sicherheit weder
eine Uberschreitung noch eine Unterschreitung der Elastizitéits-
grenze®, und spéter ist er der Ansicht, ,,daB es bei der Haferkoleoptile
eine Elastizititsgrenze im strengen Sinne der Elastizitdtslehre gar
nicht gibt® (1932, S.121). Heyn dagegen findet sehr deutliche
Unterschiede zwischen riickgingigem und bleibendem Teil der
Dehnung (1931, S. 161); dies mag z. T. daran liegen, daf er grofere
Gewichte als S6ding benutzt und so die Unterschiede besser hervor-
treten. Beziiglich der Abhingigkeit von der Wuchsstoffzufuhr
ergibt sich zunichst fiir beide Arten der Dehnbarkeit dasselbe:
Eine durch Dekapitation hervorgerufene erhebliche Verringerung
wird durch kiinstliche Wuchsstoffzufuhr wieder aufgehoben, aber
nur dann — und das ist die entscheidende Erkenntnis Heyns —,
wenn unter dem Einflul des Wuchsstoffs auch wirklich ein Wachstum
stattgefunden hat. Wenn Heyn das Wachstum verhinderte, indem
er die Koleoptilen abschnitt und eine Zeitlang in den Loéchern eines
Paraffinblockes stehen lieB, wodurch die fiir die Streckung not-
wendige Wasseraufnahme unméglich gemacht war, so wurde durch
Dekapitation oder kiinstliche Wuchsstoffzufuhr wohl die Plastizitét
aber nicht die Elastizitit beeinfluffit (1931, S.169ff). Demnach
kann evne Elastizititsinderung der Membran nicht die fir das Wachstum
mafgebende Folge der Wuchsstoffwirkung sein. Heyn schlieBt, daB
sie eine Folge des bereits vollendeten Wachstums ist; denn nicht-
wachsende Koleoptilen — einerlei, ob mit oder ohne Wuchsstoff —
zeigen stets eine geringere Elastizitit als wachsende.

Wie es dagegen auch bei verhindertem Wachstum mit dem
EinfluB des Wuchsstoffs auf die Plastizitit steht, zeigen die in
Tabelle 3 dargestellten Ergebnisse eines Biegungsversuches:
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Tabelle 3 (nach Heyn 1931, Tabelle 42).

Zeit zwischen Dauer der Plastizitiit
Anzahl Dekapitation und | Wuebsstoff- | Dauer der
der Abschneiden zufuhr Beugung -
Pflanzen mit ohne
Std. Std. Std. Wuchsstoff | Wuchsstoff
7—7 2 2 4 { 38°+6,9 | 5,50 +1,8
7—1 1, 2 2 | 199451 | 7,004+31

Wuchsstoff erhoht also die Plastizitit der Membran, auch bel am
Wachstum gehinderten Zellen. Diese ,,Erweichung® der Membran
kann gewissermaflen noch nachtriglich ausgenutzt werden, sobald
wieder Wasser fiir die Streckung zur Verfiigung steht; denn — so
konnte Heyn (1931, S.154) zeigen — legt man abgeschnittene
dekapitierte Koleoptilen, nachdem ein Teil 2 Std. mit Wuchsstoff-
agar versehen war, in Wasser, so ist die nachtriglich in weiteren
2 Std. erreichte Verlingerung bei den Wuchsstoffpflanzen sehr viel
groBer als bei den wuchsstofffreien Pflanzen (Verhiltnis 34 : 13,4). —

3. Die Rolle der Intussuszeption. Wenn nun auch —
wie aus dem Vorigen hervorgeht — die vom Wuchsstoff abhéngige
Plastizititserhohung der sichtbaren Verlingerung vorausgeht, so
koénnte sie doch ihrerseits die Folge von noch fritheren, vom Wuchsstoff
(auf dem Wege iiber das Plasma) induzierten Verdnderungen der
Membran sein. Damit stoBen wir auf die Ansicht S6dings, daf
zunichst der Intussuszeptionsvorgang gefordert werde und dies
erst die erhohte Plastizitit der Membran bedinge. Die Griinde,
die S6ding dafiir anfithrt, sind mehr indirekt:

Die bei Infloreszenzschiften beobachtete Plastizitdtsabnahme
nach dem K&pfen sei zu gering im Vergleich mit der sehr bedeutenden
Wachstumsverringerung; aulerdem seien die Plastizitdtsinderungen
zu ,,Jauniseh* und individuell schwankend. Ferner verweist S6ding
auf einige Angaben in der dlteren Literatur, z. B. Pfeffers Versuch
mit eingegipsten Wurzeln, bei denen der Turgordruck vollkommer:
kompensiert ist und trotzdem — vermutlich auf Grund der bei der
Intussuszeption wirksamen Molekularkrifte — Wachstum statt-
findet. Als besonders schlagendes Beispiel werden die geotropischen
Kriimmungen schrig stehender Baumstdmme angefiihrt, ,,zu deren
Aufrechterhaltung bedeutend gréBlere Drucke notig sind, als der
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Turgor mit seinen wenigen Atmosphiren®. Und schlieBlich sind —
nach Séding — auch sdmtliche Versuche Heyns zu erkliren mit
der Annahme, daB der Wuchsstoff die Intermicellarsubstanz der
Membran zur Bildung neuer Micelle anregt, d. h. sie in den ,,Wachs-
tumszustand‘ bringt, der sich physikalisch in erh6hter Plastizitét
auBert (Soding 1933, S. 651ff.).

DaB jedenfalls Substanzeinlagerung und Plastizitdtserh6hung
eng miteinander verbunden sind, geht deutlich hervor aus einer
neueren Arbeit von Bonner (1935). Dieser untersucht die Zellwand
mit optischen Hilfsmitteln. In jungen Zellwénden sind nach Thimann

A /)
Abb. 18. Schematische Darstellung der
Abb. 17. Maschen eines lockeren Micellargefiiges
bei Dehnung. 4 = ungedehnt (Rohren-

struktur); B = gedehnt (faserdhnliche
Struktur) (Bonner 1935, S.400)

Zellulosegeriist der jungen Zellwand
(Bonner 1935, 8. 380)

und Bonner (1933) nur etwa 429, Zellulose enthalten; Abb. 17
zeigt, wie Bonner sie sich auf Grund der bisherigen Erkenntnisse
angeordnet denkt.

Da die Zellulosemicellen optisch anisotrop sind, kann man ihre
Orientierung in der Membran mit dem Polarisationsmikroskop
ermitteln. Es zeigt sich, da8 sie alle parallel zur Wandoberfliche,
im iibrigen aber mehr oder weniger parallel oder quer zur Léngs-
achse liegen; dabei besitzen Zellen mit starker Lingsstreckung vor-
wiegend ,,Rohrenstruktur”, d.h. die Micelle sind quer gerichtet.
Diese Struktur ist — entgegen der fritheren Ansicht Sodings (1933,
8. 650) — fiir eine Turgordehnung in der Léngsrichtung besonders
,,vorteilhaft”, denn durch vergleichende Untersuchungen an Cello-
phanstreifen konnte Bonner zeigen, daBl bei Querrichtung der
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Micelle bei weitem die stirkere Streckung méglich ist. Wie aus
Abb. 18 ersichtlich, ist bei Lingsdehnung eine Umorientierung der
Micelle zu erwarten.

Diesen ,,Richtungseffekt®, der sich optisch in einer Anderung
der Doppelbrechung deutlich zu erkennen gibt, hat Bonner bei
kdinstlicher Dehnung von Zellwinden stets beobachtet, niemals aber
— und das ist das Entscheidende — bei natiirlicher Dehnung durch
Wachstum, obwohl diese weit stdrker war!) und z. T. bei 2° statt-
gefunden hatte (1935, S. 394f.). In fritheren Wuchsstoffversuchen
hatte Bonner (1934) gefunden, daf} bei tiefer Temperatur trotz be-

triachtlicher Zellstreckung die Wand-
™ bildung fast ganz unterdriickt wird;
“  daraus hatte er auf rein plastisches

Wachstum geschlossen und die Intus-
n  suszeption fiir einen sekundéren Vor-
gang gehalten. Nun ist aber er-
wiesen, daf auch bei tiefer Tem-
peratur . die Wachstumsstreckung
keineswegs als einfache plastische
Dehnung der Zellmembran zu deuten
1st‘! Zu demselben Ergebnis kommt

10

o

Abb. 19. Wanddehnbarkeit und

Wachstum des Helianthus-Hypo- Gessner (1934) auf anderem Wege:
kotyls bei verschiedenen Tempe- . . .

rataren. E  Elastizitt, P Pla- Abb. 19 zeigt, daB bei steigender
stizitdit (Gessner 1934, S.147) Temperatur Wachstum und Wand-

dehnbarkeit durchaus nicht parallel
gehen; Gessner nimmt an, da mit der Hemmung der Dehnbarkeit
Forderung eines anderen Faktors verbunden sei, so daB es zunichst
nicht zu einer Wachstumshemmung komme; diese trete erst dann
hervor, wenn die Verhiltnisse auch fiir den anderen Faktor nicht
mehr giinstig seien; so z. B. zeigen Pflanzen, die 17 bzw. 40 Std.
lang einer Temperatur von 38° ausgesetzt und so im Wachstum
gefordert waren, bei 16° eine verminderte Wachstumsintensitit
gegeniiber unvorbehandelten Kontrollen.

1) Die Verlangerung der Zellwéinde der Seta des Mooses Pellia epiphylla
betragt (nach F. Overbeck 1934) im Laufe der dreitigigen Streckungs-
periode 2000 bis 90009%,! Auch in diesem Objekt bleibt die Réhrenstruktur
der Parenchymzellwinde wéihrend der Streckung erhalten! (Van Iterson
1935, zitiert nach Frey-Wyssling 1936, S. 447.)
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Wenn die Gessnersche Erklirung dieser Versuche richtig
wire, was wir hier nicht entscheiden wollen?), so konnte man etwa
unter dem ,,anderen Faktor“ die Intussuszeption verstehen.

So sieht denn auch Bonner als einzige Moglichkeit zur Er-
klarung seiner Krgebnisse die Einlagerung neuer, quer gerichteter
Micelle, die den Richtungseffekt kompensieren (1935, S. 406).

Danach 1st also die Intussuszeption unlosbar mit der Plastizitits-
erhhung verbunden ), und wir haben in beiden die fiir das Zustande-
kommen der Zellstreckung wichtigsten, durch Wuchsstoffzufuhr
hervorgerufenen Verdnderungen vor uns. Allerdings scheint eine
erhebliche Substanzvermehrung bei tieferen Temperaturen nicht
stattzufinden®). Der Fehler der &lteren Arbeiten liegt darin, dafl
sie daraus sofort schlossen, die Intussuszeption sei ganz sekundir
und unabhiéngig von der Wuchsstoffwirkung [so z. B. Heyn 1931,
8. 1934)].

1) Es mufte sich dann auch bei langerem Aufenthalt in héherer Tempe-
ratur eine Wachstumsverminderung geltend machen; ferner konnte das ver-
minderte Wachstum darauf beruhen, daBl in der Vorbehandlungszeit (mit
verstarktem Wachstum!) bereits ein erheblicher Teil der im ganzen iiberhaupt
,,vorgesehenen’‘ Streckung ,,vorweggenommen‘‘ ist und die Zellen schon das
‘nde ihrer ,,groBen Periode’‘ erreicht haben.

%) Es ist nicht recht verstandlich, wie Soding (1935d, S. 344) sagen
kann: ,,Das ist im wesentlichen eine Bestidtigung der alten Ansicht von
Sachs’! Denn wenn auch nach unserer heutigen Ansicht ,,das Wachstum
eine durch Einlagerung neuer Substanz unterstiitzte bestandige plastische
Dehnung . . . genannt werden darf“ (fast wortlich nach Sachs), so unter-
scheidet sich doch die heutige Auffassung von der Sachsschen wesentlich
dadurch, daB wir wissen, daf3 die Dehnung nicht durch eine Turgorerhshung,
sondern durch Plastizitdtserhohung der Membran unter dem EinfluB des
Wuchsstoffs zustande kommt. Ferner ist es nicht in erster Linie die Intus-
suszeption — wie Sachs meinte —, die die gedehnte Wand entspannt und so
weitere Dehnung erméglicht, sondern die Plastizitétserhchung durch den
Wuchsstoff (Heyn 1931, S. 196).

3) Vgl. dazu Bonner 1934 und Heyn 1931, S. 185ff.

4) Kiirzlich hat Frey-Wyssling in den Gramineenfilamenten ein Ob-
jekt gefunden, in dem — im Gegensatz zu den Ergebnissen Bonners und
v. Itersons (s. Anm. 1, S.72) — tatsichlich eine ,,Umorientierung des
Micellarsystems durch natiirliche Wuchskrifte stattfindet. Dies ist aber ein
Sonderfall und hat vermutlich seinen Grund in der ganz auBergewdhnlich
raschen Streckung der Filamentzellen (in 2 Std. 500 bis 8009%!). Es ist
anzunehmen, daf3 die Intussuszeption mit diesem Tempo nicht Schritt halten
kann und deshalb zunichst nur passive Dehnung der Membran eintritt.
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Die Standpunkte S6dings und Heyns sind also heute weitgehend
versohnt; schon 1934 waren sie sich bedeutend niher gekommen,
indem Heyn zuletzt die Frage der Verkniipfung von Plastizitéts-
erh6hung und Intussuszeption ausdriicklich offen 148t und Séding
Plastizitdtserhhung wnd Intussuszeption aus einem gemeinsamen,
vom Wuchsstoff induzierten Vorbereitungsstadium hervorgehen
1a8t. Wenn trotz allem Heyn mehr die ,,passive plastische Dehnung
unter dem EinfluB des Turgors” betont (1934, 8. 755) und Séding
mehr die ,,verwickelte Lebenserscheinung’ mit ihren ,harmonisch
aufeinander abgestimmten Einzelvorgingen (1934, 8. 253), so
liegt das wohl leizten Endes an einem tieferen Unterschied in der
Gesamtauffassung der Lebensvorginge iiberhaupt, wie er z. B.
auch in der verschiedenen Stellungnahme S6dings und der Ut-
rechter Schule zum ,,Reizbegriff zum Ausdruck kommt. Auf der
einen Seite haben wir das Bestreben nach méglichst restloser Zuriick-
fithrung der Lebensprozesse auf Chemie und Physik, auf der anderen
Seite mehr die Betonung jenes ,,nun einmal gegebenen Unbekannten,
durch welches die physiologischen Effekte so ganz anders ausfallen
als die rein physikalischen® (Sachs 1874, S. 745).

3. Abschliefende Betrachtungen iiber den Mechanismus
der Wuchsstoffwirkung beim Streckungswachstum

Die fiir das Zustandekommen der Zellstreckung entscheidende
Wirkung des Wuchsstoffs besteht — nach den Ergebnissen des vorigen
Abschnitts — in einer Beeinflussung der Membran, so daB deren
Plastizitit erh6ht und die Bildung neuer Micelle angeregt wird.

1. Auf welche Weise kommt diese Membranbeein-
flussung zustande? Wir haben schon Versuchsergebnisse erwiahnt
(s. oben S.64f), nach denen die Zellstreckung ursichlich mit Ande-
rungen des Plasmazustandes verkniipft zu sein scheint. In Anbetracht
der duflerst geringen Mengen, in denen die Wuchsstoffe wirksam sind
(vgl. oben 8. 18), ist eine entscheidende Mittlerrolle des Plasmas von
vornherein wahrscheinlich. So konnten denn auch Bonner und Thi-
mann (1933, S.145ff) zeigen, dal} irgendeine stochiometrische Be-
teiligung des Wuchsstoffs an den Vorgéingen in der Zellmembran
nicht in Frage kommt. Nach ihren Berechnungen hat die Einwirkung
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von einem Wuchsstoffmolekiil den Aufbau von 3-10° Glucose-
resten (die ja die Grundkorper der Zellulose sind) und von etwa 140 Mi-
cellen zur Folge!). Die fiir eine Wachstumsbeschleunigung notige
Anzahl Wuchsstoffmolekiile reicht auch bei weitem nicht aus, um die
Oberfliche der Winde zu iiberdecken. Das haben kiirzlich wieder
Geiger-Huber und Burlet speziell fiir die Wurzel berechnet (1936,
8. 248) und daraus geschlossen, dall der Wuchsstoff offenbar nicht
auf die ,,ganze Zelle”, sondern nur an ,,bestimmten Reaktionsorten‘
einwirke.

Einen direkten Hinweis auf die Wuchsstoffwirkung im Plasma
sieht Cholodny (1931, S.148) in der Beobachtung, daBl Mikrotom-
schnitte von mit Wuchsstoff behandelten Pflanzen bei Farbung
anomale Farbnuancen zeigen und iiberhaupt Farbstoffe nur schwierig
aufnehmen.

So ist denn die iibereinstimmende Meinung fast aller Forscher,
daB die primdre Wuchsstoffwirkung vm Plasma erfolge?).

1) Solche Berechnungen wirken etwas phantastisch; aber jedenfalls
haben Thimann und Bonner ihre Abschétzungen so eingerichtet, daB die
erhaltenen Werte nicht zu groB3 wurden. Ein Fehler, der aber damals noch
nicht zu vermeiden war, besteht darin, daf sie fiir das benutzte Rhizopin das
von Kogl fiir Auxin bestimmte Molekulargewicht 341 zugrunde legten. Das
Rhizopin enthilt ja Heteroauxin mit dem Molekulargewicht 175. Deshalb
sind die oben angegebenen Werte durch etwa 2 zu dividieren, was an der
GréB8enordnung, auf die es hier zunichst einmal ankommt, nichts dndert.

2) Vgl. z. B. Went 1933, S. 4; Soding 1933, S. (14); Gessner 1934,
S. 156f. — Ganz neuerdings hat Ruge (1937) die Meinung vertreten, ,,dafl
der Wuchsstoff ohne Mitwirkung des lebenden Protoplasten die Dehnungs-
eigenschaften der Membran zu steigern vermag'* (S. 41). Er fand némlich
Plastizititserhohung nach Heteroauxinzufuhr auch an plasmolysiertem, ab-
getotetem und narkotisiertem Material. Bestimmungen des pg-Wertes der
Membran (mit Bromkresolpurpur, Methylorange und Kongorot als Indika-
toren) ergaben den Wert 3, wihrend f-Indolylessigsdure in der angewandten
wasserigen Losung pg 8,48 bedingt. Deshalb nimmt Ruge an, daB der
Wuchsstoff in der Membran in hoherer Konzentration angereichert wird und
so direkt Ansduerung und Quellung der Intermicellarsubstanz hervorruft.
Als weitere Stiitze fiir seine Auffassung fiilhrt Ruge an, da bei Hetero-
auxinzufuhr erst nach 18 Std. meBbare Veranderungen im Plasma (Viskosi-
tat, Permeabilitiat usw.) festzustellen sind, ,,obwohl das Wachstum bereits in
der ersten Stunde gefordert wird*‘. Gegen die Auffassung Ruges lassen sich
erstens die oben erwahnten Berechnungen anfithren, wonach eine direkte
Anséuerung auch bei ,,Anreicherung’* des Wuchsstoffs in der Membran wohl
kaum in Frage kommt. Ferner ist, wie Ruge auf S. 16 selbst zugibt, ,,der
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Wir miissen nun weiter fragen:

2. Worin besteht die Beeinflussung des Plasmas ge-
nauer? Zunichst einmal kann es sich nicht im strengen Sinne der
Chemie um eine Katalysatorwirkung handeln, denn Wuchsstoff wird
in der Pflanze verbraucht (Bonner und Thimann 1935), und unter
gewissen Bedingungen sind Wuchsstoffverbrauch und Wachstum
(vgl. 8. 36) proportionall).

Unter den weiteren Antworten auf unsere Frage sind zwei prin-
zipiell verschiedene Arten zu unterscheiden: Die einen sagen mit
Bonner (1935, 8. 377): ,,Die unmittelbare Einwirkung des Wuchsstoffs
muf} auf irgendeiner sehr allgemeinen Eigenschaft der Zelle beruhen®,
und zwar handelt es sich um einen Reizvorgang (S6ding 1933, S. 14).
Dies wurde zuletzt besonders nachdriicklich von Fitting (1936)
vertreten.

Andere Forscher aber bemiihen sich, den Vorgang chemisch zu
fassen. So soll nach Strugger (1933) Wuchsstoff die Aziditat des

Zustand des Protoplasten sicher nicht durch Viskositdt, Permeabilitét . . .
ausreichend bestimmt‘‘, so daf3 eine indirekte Wuchsstoffwirkung auf die Mem-
bran auf dem Wege iiber das Plasma auch nach Ruges Ergebnissen moglich
ist. Die Dehnbarkeitserhshung bei plasmolysierten usw. Zellen darf wohl
nicht ohne weiteres mit der Dehnbarkeitserh6hung wachsender Membranen
verglichen werden, denn dabei sind, wie Bonner gezeigt hat, Lebensvorginge
wie die Intussuszeption mitbeteiligt. — Nach der ginzlich abweichenden
Vorstellung von Czaja (1935b, S. 236) wiirde der Wuchsstoff gar nicht zu-
néchst in der Zelle wirken, sondern von aulen mit Hilfe seiner leicht adsorbier-
baren H-Ionen die Membran positiv aufladen ; die dadurch negativ gewordenen
TFlussigkeitsfaden in der Membran sollen dann durch die abstoBende Kraft der
ebenfalls negativen Wuchsstoff-Anionen in die Zelle hineingepre8t werden
(,,negative Osmose'*), womit die zur Streckung erforderliche Wasseraufnahme
gegeben wire. Diese Vorstellung ist ganz aus elektrophysiologischen und
polaritétstheoretischen Zusammenhingen heraus entwickelt worden (vgl.
unten S. 108ff.) und wird den Ergebnissen der iibrigen Forscher in keiner
Weise gerecht; vor allem ist die fiir das Streckungswachstum entscheidende
Dehnbarkeitserhéhung durch Wuchsstoff auf die Czajasche Weise kaum zu
erkldren.

1) Diese Tatsache konnte man gegen den Vorschlag von Mittasch (1935)
anfithren, der die pflanzlichen Wuchsstoffe unter die Biokatalysatoren ein-
reiht. Mittasch legt in seinen Ausfithrungen besonderen Wert auf ,,das
MiBverhaltnis der geringen Stoffmengen zu der GréBe der erreichten Wirkung**
(S. 32) und sieht darin ,,die wichtigste Andeutung fiir das Vorliegen kata-
lytischer Wirkungen‘‘ (S. 34).
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Plasmas beeinflussen; aufler auf seine schon behandelten Versuche
(s. oben 8. 64f.), in denen ein ,,Sdurewachstum nachgewiesen wurde,
stiitzt er sich dabei (1934, S.456) auf Ergebnisse von Gustavson
(1924), Pfeiffer (1926) und Gundel (1933), die fiir ein Zusammen-
fallen von Wachstums- und Sauregefille in der Pflanze sprechen.
Diese Parallelitat konnte Bonner (1934) nicht bestitigen. Auch a8t
sich aus der Tatsache, da Siuren in #dhnlicher Weise wachstums-
fordernd wirken wie Wuchsstoff und das Plasma nach Siurebehandlung
einen dhnlichen Kolloidzustand annimmt wie beim normalen Wachstum,
nicht ohne weiteres schliefen, daBl eine Sdurewirkung auch beim nor-
malen Wachstum beteiligt ist. Brecht hilt es neuerdings fiir richtiger,
anzunehmen, ,,dafl Wuchsstoff und Séure unter normalen Umstidnden
getrennt und beziehungslos auf das Wachstum wirken® (1936, S. 608).

An dieser Stelle ist auch die Frage wichtig, wie alle die anderen
Chemikalien (vgl. Einleitung: Wuchsstoffe im weitesten Sinne!),
von denen eine wachstumsbeschleunigende Wirkung nachgewiesen
wurde, das Plasma beeinflussen. Es iiberrascht zunichst, daf fast
alle diese Stoffe Sduren sind. Dal die Wuchsstoffwirkung aber keines-
falls an die Saurenatur gebunden ist, geht daraus hervor, dafl auch
Co, C,H,, C,H, und C;Hg in bestimmten Konzentrationen das
Wachstum férdern?). Ferner ist zu beachten, daB nach Kogl die
Selbstinaktivierung des Wuchsstoffs (s. oben S.19) vermutlich auf
einer Wanderung der Doppelbindung und sterischen Umlagerungen
beruht und daB auch durch Hydrierung der Doppelbindung, wie schon
erwihnt, die Wirkung verlorengeht. Wenn derartige Konstitutions-
besonderheiten so wichtig sind, dann muB doch wohl etwas anderes
als die Saurewirkung entscheidend sein?).

SchlieBlich ist noch die von Bonner (1933a und b) vertretene
Meinung, Wuchsstoff beeinflusse zunichst die Atmung der Zelle, zu
erwihnen. Zwar konnte K6gl (1935b) bei Wiederholung der Bonner-

1) Crocker und Mitarbeiter 1935; eine Zusammenstellung der bis jetzt
bekannten ,,kiinstlichen Wuchsstoffe‘‘ findet sich bei Jost 1937, S. 1091.

%) Fitting wirft die Frage auf, ob den gleichen Endreaktionen ver-
schiedener Hormone ,,gleiche oder verschiedene Sensibilititen im Plasma zu-
grunde liegen‘‘ (1936, S.82). Man konnte das durch Untersuchung der
wechselseitigen ,,Abstumpfungen verschiedener Reizstoffe feststellen.
Kogl und Mitarbeiter lieBen ein Gemisch von Heteroauxin und Auxin-a
(bzw. -b) auf Avena wirken und fanden dabei keine Abweichungen von einer
rein additiven Zusammensetzung.
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schen Versuche mit reinem Auxin eine atmungssteigernde Wirkung
des Wuchsstoffs nicht feststellen. Wenn sie aber bestiinde, so wire
das doch nicht weiter verwunderlich, denn vor allem fiir die Substanz-
vermehrung der Membran beim Wachstum sind erhebliche Energien,
Stoffumwandlungen usw. nétig?).

Wir miissen also wohl bis jetzt den Versuch, irgendwie Genaueres
oder sogar Chemisches iiber die Art der Plasmabeeinflussung durch
Wuchsstoffe zu erfahren, als nicht gelungen betrachten und — min-
destens vorldufig — zu der Séding-Fittingschen Ansicht zuriick-
kehren, wonach die Wuchsstoffe Reizsioffe sind, deren , Beziehungen
zu den von ihnen veranlaften Reaktionen gleich sind denen zwischen
einem Reizanlal und der zugehorigen Reizreaktion” (Fitting 1936,
S.70), d.h. nach dem klassischen Reizbegriff von Pfeffer?): Die
Wuchsstoffwirkung trigt den Charakter der ,,Auslésung®; es besteht
eine wesentliche Inkongruenz zwischen der von auflen einwirkenden
Energie, dem inneren Vorgang und dem Endeffekt; iiber den Reiz-
erfolg entscheiden in erster Linie Bedingungen und Energien, die im
lebenden System als solchem gegeben sind. Letzteres wird noch be-
sonders deutlich werden, wenn wir im dritten Teil dieser Arbeit all
die anderen Wirkungen kennenlernen, die nach Wuchsstoffzufuhr
zu beobachten sind3).

Die hollindische Schule hat diese Anwendung des Reizbegriffes
in der Wuchsstofforschung und iiberhaupt in der Pflanzenphysiologie
scharf abgelehnt (vgl. DuBuy und Nuernbergk 1932 und kiirzlich
Went 1936 als Antwort auf Fitting 1936), weil er fiir eine exakte
Forschung iiberfliissig sei; nur zu leicht wiirde dieser Begriff benutzt,
um Liicken auszufiillen in unserer tatsichlichen Kenntnis der Vor-
ginge, und er konne deshalb fiir den Fortgang der Forschung direkt
hinderlich sein. Boysen-Jensen hat bereits vor zwei Jahren am
SchluB seiner zusammenfassenden Darstellung gegen diese Auffassung

1) Neuerdings (1936) findet Bonner selbst, daf Wuchsstoff keinen
EinfluB auf den Atmungsquotienten hat.

%) Vgl. Pflanzenphysiologie I, 1904, S. 9ff.

3) Letzten Endes laufen doch auch die Annahmen einer Azidifizierung usw.
schlieBlich auf eine ,,Reizung* des Plasmas hinaus! Denn die héchst mini-
malen Wuchsstoffmengen kénnen selbst nicht das Plasma ,,ansduern‘‘, sondern
héchstens durch eine Umschaltung des Stoffwechsels dies erreichen. Das ist
wohl auch die Meinung von Strugger (1933, S. 208).
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ausfithrlich Stellung genommen. Tatséchlich ist, wie wir gesehen haben,
der Reizbegriff in der Pfefferschen Fassung ein Mittel, mit dessen
Hilfe gerade das Charakteristische an der eigenartigen Wirkung
minimaler Wuchsstoffmengen im Plasma durchaus zutreffend be-
schrieben werden kann. Selbstverstindlich ist mit der Anwendung
des Reizbegriffs nicht das Bestehen eindeutiger kausaler Zusammen-
héinge verneint! Nur tritt uns gerade dort, wo wir von einer ,,Reiz-
wirkung® zu sprechen gezwungen sind, die Kigenart des Lebendigen
besonders eindringlich entgegen.

3. Die Vorginge in der Membran. Ein Ubergang der Plasma-
reizung auf die Intermicellarsubstanz, die S6ding (1934) als ,,Organ
des Plasmas‘ bezeichnet, ist nicht allzu schwer denkbar. Es ist aber
wohl nicht so, wie S6ding (1932 u. 1933) meinte, daB die Plastizitiit
der Membran direkt von der Intermicellarsubstanz abhiingt. Bonner
(1935) konnte vielmehr zeigen, dal junge wachsende Parenchymwinde
ein festes, gleichmifBig zusammenhéngendes Zelluloseskelett besitzen,
und es deshalb nicht anders moglich ist, als ,,daB gerade die Zellulose
die elastischen und plastischen Eigenschaften der jugendlichen Membran
bedingt* (8. 385). Bonner stellt die Hypothese auf, dafl die Erhshung
der Dehnbarkeit in einer ,, Haftpunktlockerung® bestehe, d. h. ,,Spaltung
von Hauptvalenzketten, wo sie von einem Micell in ein anderes iiber-
gehen (8. 402). Solche Spaltungen sind unter dem Einflu} quellender
Reagenzien von Staudinger und Schweizer (1930)1) bereits fest-
gestellt worden. In welchem Zusammenhang eine eventuelle Quellung
der Membran mit der Haftpunktlockerung steht, 156t Bonner offen.
Er mift ihr — wohl zu Unrecht — keine besondere Bedeutung bei,
sondern betrachtet die Haftpunktlockerung durchaus als das Primiire.
Wie Bonner (1935, S. 403) selbst zugibt, ist dann aber ,,nur teilweise
zu begreifen, warum so oft Beziehungen zwischen ,Hydrophilie‘ und
Quellungsfahigkeit einerseits und Wachstum andererseits gefunden
oder vermutet worden sind“. Man wird vielmehr auf Grund der Er-
gebnisse Struggers (s. oben 8. 64f) annehmen diirfen, daB die
Anderung des Kolloidzustandes vom Plasma auf die Membran iiber-
greift und die gequollene Intermicellarsubstanz gewissermaBen die
Micelle an den Haftpunkten auseinandertreibt. Dies alles ist aber,
wie gesagt, bloBe Hypothese! Wie dann die Intermicellarsubstanz

1) Zitiert nach Bonner 1935, S. 400.
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dazu kommt, neue quergerichtete Micelle zu bilden, ist nach Bonner
heute nicht zu erkléren, sondern nur teleologisch zu verstehen (1935,
S. 407).

Hier kommt uns die schon von Wiesner (1886) vertretene Auf-
fassung entgegen, wonach ,,die Zellhaut ... als ein lebendiges Glied
der Zelle zu betrachten ist“1). Zwar ist Eiweil bis heute nur in
gelegentlichen Spuren in der Membran nachgewlesen, dafiir aber
kommen nach den Ergebnissen verschiedener Forscher Phosphatide,
die nach Bonner (1935, S. 382) ebenso gut wie die Eiweile als ,,Lebens-
substanz® anzusprechen sind, in der Plasmagrenzschicht vor und
breiten sich wahrscheinlich ,,als feine Phosphatidhdutchen wenigstens
iiber einen Teil der Micelle des Zellulosegeriistes aus®. Heute vertreten
S6dingund Bonner ganz entschieden den Standpunkt, dafl wenigstens
in jugendlichen Membranen die Intermicellarsubstanz lebendig ist;
damit wire dann der Vorgang der Substanzvermehrung der Membran
zuriickgefithrt auf die Frage nach dem Wachstum des Plasmas, d. h.
,;auf eine Grundfrage alles Lebens iiberhaupt” (S6ding 1934, S. 254).

4. Die Wuchsstoffwirkung in der Wurzel. Es wirkt eigen-
tiimlich, wenn man bei Bonner (1935), nachdem die Plastizitéts-
dnderung der Membran behandelt worden ist, plotzlich liest: ,,bei
Waurzeln st es aber umgekehrt“! Gewil ist es — vor allem, wenn der
‘Wuchsstoff wie ein ,,Reiz‘‘ wirkt — ,,nicht unannehmbar, daB bei einem
Organ Verfestigung, bei einem anderen Lockerung der Haftpunkte
auf die Wuchsstoffeinwirkung folgt“ (S.408); aber gliicklicherweise
sind wir heute, nachdem sich die seltsam gegensiitzliche Wirkung des
Wuchsstoffs auf Sprof und Wurzel als eine Frage der Quantitit
entpuppt hat, nicht mehr zu solch unbefriedigenden Annahmen ge-
zwungen. Wir miissen vermuten, dal bei den fiir die Wurzel optimalen
Konzentrationen der ,Mechanismus der Wuchsstoffwirkung in der
‘Wourzel der gleiche ist wie im Sprofl. Worin im einzelnen die wachstums-
hemmende Wirkung der hoheren Konzentrationen besteht, ist noch
nicht zu erkennen. Amlong (1936a) hat gefunden, daB Vicia faba-
Wurzeln 2 Std. nach Dekapitation (1 mm), zu einem Zeitpunkt also,
wo nach Biinning u. a. (vgl. oben 8. 53) sicher Wachstumsbeschleuns-
gung eingesetzt hat, eine deutlich geringere Dehnbarkeit aufweisen

1) Zitiert bei Went 1928, S. 215,
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als intakte Wurzeln. Amlong fiihrt dies auf den Fortfall des Spitzen-
wuchsstoffs zuriick und zieht den naheliegenden Schluf}, da Wuchs-
stoff in jedem Falle, auch wenn er das Wachstum hemmt, die Dehnbar-
keit erhoht, daf also bei der Wachstumshemmung in der Wurzel etwas
anderes als die Dehnbarkeitsbeeinflussung maBgebend sein miisse.
Dies wire ja durchaus denkbar, da das Wachstum eben doch noch sehr
viel mehr ist als eine Dehnbarkeitszunahme.

Nun haben aber kiirzlich die Amerikaner Robbins und Jackson
(1937) SproB- und Wurzelgewebe verschiedenster Art mit 0,2%iger
B-Indolylessigsdure (in Lanolinpaste) behandelt und in darauffolgenden
Dehnungs- oder Biegungsversuchen festgestellt, da im Vergleich zu
den nur mit Lanolin bestrichenen Kontrollen die Sprofigewebe stets
eine erhohte und die Wurzelgewebe stets eine erniedrigte Dehnbarkeit
besaBen! Hieraus miilte man also den SchluBl ziehen, daB hohere
Wuchsstoffkonzentrationen die Dehnbarkeit der Wurzelzellwinde
erniedrigen.

Weitere experimentelle Untersuchungen miissen zeigen, wie die
Befunde von Amlong mit denen von Robbins und Jackson zu
vereinbaren sind. Ks bleibt zu beachten, dafl derart hohe Wuchsstoff-
konzentrationen, wie sie von den amerikanischen Forschern verwandt
wurden, in der Wurzel nicht vorkommen. Andererseits aber ist es
bei Amlong nicht ausgeschlossen, da§ die Dehnbarkeitsabnahme eine
vom Wuchsstoffgehalt der Spitze unabhingige Wundwirkung ist. Man
miiflte versuchen, ob durch Wiederaufsetzen der Spitze oder kiinstliche
Wuchsstoffzufuhr (in entsprechenden Konzentrationen) die Dehnbarkeit
wieder zunimmt. —

Zusammenfassung der Ergebnisse des II. Teiles

In der Avenakoleoptile und vermutlich in allen sich streckenden
Organen hoherer Pflanzen ist die Anwesenheit von Wuchsstoff eine
notwendige Bedingung dafiir, daB die wachstumsfihige Zelle auch
tatsichlich wichst (S. 35, 43, 46, 59). Infolge der Reizwirkung des
Wuchsstoffs éndert sich der Zustand des lebenden Plasmas (s. S. 74 ff.).
Dies beeinflu3t seinerseits in nicht naher bekannter Weise die Membran
(S.79), vermutlich zunichst die Intermicellarsubstanz, die als Organ
des Protoplasten zu betrachten ist. Der so herbeigefiihrte ,,Wachstums-
zustand® der Membran &ufert sich in Erhohung der plastischen Dehn-

Otte 6
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barkeit und Einlagerung neuer Teilchen (8. 691f.). Diese Verminderung
des Wanddruckes hat eine Erhohung der Saugkraft und somit
Wasseraufnahme in die Zelle zur Folge; damit ist der Streckungs-
vorgang vollendet.

Die alte Streitfrage, ob die Streckung passiv durch Turgor-
dehnung oder aktiv durch Intussuszeption erfolge, ist dahin gelést,
daB beide beteiligt sind (S. 73), dafl aber die Reaktion wesentlich
,,durch Spannkrifte betrieben wird, die im lebenden System ge-
speichert waren* (Fitting 1936, S.73) und durch den Wuchsstoff
ausgelost worden sind.

Ob es noch andere ,,Mechanismen der Zellstreckung gibt,
und vor allem ob Zellstreckung auch ohne Wuchsstoff in einzelnen
Pflanzengruppen stattfinden kann, bleibt offen. Overbeck (1934)
hat bei der Streckung des Sporogonstiels von Pellia epiphylla genau
das gleiche Zusammenwirken von plastischem und Intussuszeptions-
wachstum beobachtet, konnte aber die Anwesenheit von Wuchsstoff
nicht nachweisen. Er selbst hilt es nicht fiir sicher, dal Wuchsstoff
dort wirklich vollkommen fehlt; man miifte seine Versuche mit den
inzwischen verbesserten Extraktionsmethoden (s. oben S. 27) wieder-
holen.



Dritter Teil

Die Bedeutung
der Wuchsstoffe fiir tropistische Kriimmungen

Die Wuchsstofforschung ist hervorgegangen aus Untersuchungen
iiber den positiven Phototropismus. Aber selbst wenn diese urspriing-
liche Beziehung nicht besténde, hatte man das Verhalten der Wuchs-
stoffe beim Zustandekommen tropistischer Kriimmungen studieren
miissen. Denn die tropistischen Kriimmungen sind einseitige
Wachstumséinderungen, und solche werden — nach allem, was wir
iiber die Beteiligung des Wuchsstoffs beim normalen Wachstum
wissen — vermutlich zustandekommen durch qualitative oder
quantitative Veranderungen des Wuchsstoffs selbst oder durch ein
verdndertes Verhalten der durch den Auflenreiz verschieden be-
troffenen Pflanzenteile dem Wuchsstoff gegeniiber. Sicherlich wird
sich jede Theorie der pflanzlichen Tropismen irgendwie mit dem
Wuchsstoffproblem auseinandersetzen miissen.

Sehen wir nun zu, welche Beziehungen zwischen Wuchsstoff
und tropistischen Kritmmungen die Forschung tatsichlich heraus-
gestellt hat?).

Sechstes Kapitel

Der positive Phototropismus

Es ist hier nicht der Ort, genauer auf Verbreitung, Art und
Verlauf phototropischer Reaktionen einzugehen. Wir betrachten
nur kurz die im Rahmen der Wuchsstofftheorie wichtigsten Tat-
sachen.

Die iltesten hierhergehdrigen Untersuchungen haben wir
bereits im 1. Kapitel bei der Entdeckungsgeschichte der Wuchsstoffe
erwihnt. Es handelt sich dort hauptsichlich um zwei Probleme:
Die Verteilung der Lichtempfindlichkeit in der Gramineenkoleoptile
und anderen Keimpflanzen und die Reszleitung.

1) Vgl. das Vorwort!
6 *
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Darwin (1881) schlol aus seinen Versuchen auf eine strenge
Lokalisation der phototropischen Empfindlichkeit in der selbst
nicht kriimmungsfihigen Spitze von Gramineenkoleoptilen und
einigen dicotylen Keimlingen. Spitere Untersuchungen (Rothert
1894, Sierp und Seybold 1926) zeigten aber, da in vielen Fillen
wohl ein ausgesprochenes Empfindlichkeitsmaximum besteht, im
iibrigen aber alle Uberginge bis zu mehr oder weniger gleichmiBiger
Verteilung iiber den ganzen Keimstengel (z. B. bei Tropaeolum und
Solanum) vorkommen. Sehr streng ist nach Rothert die Trennung
von Perzeptions- und Reaktionszone bei einigen Paniceenkeimlingen:
nur die Koleoptile ist lichtempfindlich, und nur das hypocotyle
Glied kriitmmungsfihig. Derselbe Forscher fand hei Avena die
stirkste Empfindlichkeit ,,in der #uBersten Spitze von nicht mehr
als 1 bis 1,5 mm Lénge”. Sierp und Seybold (1926) stellten dann
auch innerhalb dieser ,dullersten Spitze” noch bedeutende Unter-
schiede fest. Mit Hilfe verstellbarer Blenden variierten sie die Liinge
des verdunkelten Spitzenteils und beobachteten das Anwachsen
der Présentationszeit. Dabel ergab sich, daBl im obersten ,,'/, mm
die Lichtempfindlichkeit am groften ist. Von hier féllt sie rapid ab.
Schon in der direkt unter dieser liegenden Zone, die von '/, bis !/, mm
reicht, ist sie nur der 40. Teil dieser. In 2 mm Entfernung von der
Spitze ist sie auf einen Wert herabgesunken, der nach unseren Be-
rechnungen nur den 36000. Teil der obersten Zone betrigt. Von
hier bleibt die Empfindlichkeit weiter nach unten hin konstant‘
(zit. nach Boysen-Jensen 1935, S.74). Die letzte Verfeinerung
der Ergebnisse brachte die Arbeit von Lange (1927), wonach das
Empfindlichkeitsmaximum in den obersten 50 u der Spitze liegt.
Das bedeutet etwa eine Zellenbreite! Wie zu erwarten ist und schon
von Darwin gezeigt wurde, geht bei Entfernung der Spitze die photo-
tropische Reaktionsfahigkeit fast ganz verloren, bis nach einiger
Zeit die (von uns bei der Betrachtung des normalen Wachstums
bereits behandelte) ,,physiologische Spitzenregeneration erfolgt ist.
Dieser Regenerationsvorgang ist im Hinblick auf den Phototropismus
von Dolk (1926) und Reiders (1934) untersucht worden.

In allen Fillen, wo die Lichtempfindlichkeit vollstindig oder
wenigstens vorwiegend auf selbst nicht wachstums- und kriimmungs-
fahige Zonen beschrinkt ist, mufl notwendig eine Leitung des photo-
tropischen Reizes bis zur Reaktionszone angenommen werden.
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Bereits Rothert hat untersucht, ob etwa die beiden Leitbiindel der
Avenakoleoptile auch die Reizleitung besorgen. Da auch nach
Durchschneiden der Leitbiindel bei einseitiger Spitzenbeleuchtung
eine Kritmmung im verdunkelten Basalteil entstand, schlo Rothert,
,,daf der heliotropische Reiz sich im Parenchym des Grundgewebes
fortpflanzt*“. Die Versuche Boysen-Jensens und Pails, in denen
die stoffliche Natur der Reizlevtung erwiesen wurde, haben wir bereits
im 1. Kapitel besprochen. Boysen-Jensen fand gleichzeitig, da8
die Reizleitung auf der unbelichteten Seite der Koleoptile statt-
findet. Dieses Ergebnis wurde durch spitere Untersuchungen dahin
korrigiert, daBl auch die belichtete Seite, allerdings in geringerem
MaBe, an der Reizleitung beteiligt ist (Purdy 1921, Beyer 1928b,
Reinhard und Bro 1933). In den Versuchen Purdys betrug der
d-Wert (vgl. oben 8. 10) der phototropischen Kriimmung 0,61 mm,
wenn der Leitungszusammenhang auf der belichteten Seite unter-
brochen war, und nur 0,10 mm, wenn der Einschnitt auf der Dunkel-
seite lag.

Die bis jetzt mitgeteilten Tatsachen fiigen sich simtlich sehr gut
in die von Boysen-Jensen bereits 1911 ausgesprochene Theorie,
daB der einseitige Lichteinfall in der Pflanze eine ungleiche Ver-
teilung eines wachstumsbeschleunigenden Stoffes auf der Licht-
und Dunkelflanke und somit das verschiedene Wachstum der beiden
Seiten hervorrufe. Paal zeigte dann, daB dieser wachstums-
beschleunigende Stoff auch in der ungereizten Koleoptile vorhanden
ist. Auf Grund dessen konnte er als erster die auch heute noch in
der ,,Wuchsstofftheorie der Tropismen* enthaltene Grundannahme
aussprechen, daB die phototropische Reaktion auf einer ent-
sprechenden Beeinflussung der durch Wuchsstoffe vermittelten
normalen Wachstumskorrelation beruhen miisse. Padl nahm an,
dafl der Wuchsstoff auf der Lichtseite zerstort oder in der Wanderung
gehemmt werde. Das vertridgt sich aber nicht mit der spiteren Er-
kenntnis, daf die unbelichtete Koleoptilseite die Hauptrolle bei
der Reizleitung spielt. AuBerdem fand Went (1928), dafl ,,Wuchsstoff
Licht jeder Intensitdt und Zusammensetzung gegeniiber vollkommen
stabil ist“ (S.63)'). Zur Erklirung der Tatsachen im Rahmen

1) Vgl. aber die auf S.19 erwihnte Mitteilung Kogls, wonach das
Lacton des Auxins-a durch Bestrahlung physiologisch inaktiv wird.
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der Padlschen Grundannahme blieben demnach folgende Moglich-
keiten:

1. Auf der Hinterseite wird mehr Wuchsstoff gebildet als in
der ungereizten Pflanze.

2. Die Gesamtmenge des Wuchsstoffs ist in der einseitig be-
lichteten Pflanze dieselbe wie in der ungereizten, aber es kommt
irgendwie eine ungleiche Wuchsstoffverteilung zustande.

3. Es werden bei phototropischer Reizung auBier den normalen
Wuchsstoffen noch besondere (von Cholodny so genannte) ,,Tropo-
hormone® gebildet, die die Wuchsstoffwirkung auf der Lichtseite
abschwichen oder auf der Dunkelseite verstirken. Diese Meinung
haben Stark und Drechsel (1922) und Beyer (1928b) auf Grund
threr Versuchsergebnisse vertreten.

Gegen die erste und dritte Annahme spricht zunichst die Tat-
sache, daB die Gesamtwachstumsgeschwindigkeit der Koleoptile
wiahrend der phototropischen Kriimmung unverindert ist (Cho-
lodny 1927 und 1930, Wachstumsmessung mit dem Mikropoto-
meter. DuBuy und Nuernbergk). AuBlerdem konnte Went
(1928a) direkt feststellen, daBl die Gesamtwuchsstoffmenge, die aus
Koleoptilspitzen in Agar diffundiert, bei einseitiger und allseitiger
Belichtung ungefahr die gleiche ist. Es bleibt also am wahr-
scheinlichsten die zweite Moglichkeit, und die einfachste Erklirung
des Zustandekommens der ungleichen Wuchsstoffverteilung besteht
in der Annahme, daf in der Koleoptile eine éransversale Wuchsstoff-
verschiebung erfolgt. Dies ist zuerst von Cholodny (1927) unter
Hinweis auf die Ergebnisse von Boysen-Jensen und Nielsen
(1925) und Brauner (1922) ausgesprochen worden. Cholodny
meint (1927, S. 610), ,,daB die Zellen ... unter dem EinfluB der
ungleichméfigen Belichtung zunichst polarisiert werden, und daB
dadurch die sich hier fortwihrend bildenden Wuchshormone viel
schneller von der Licht- nach der Schattenflanke als in irgendeiner
anderen Richtung diffundieren konnen. Verschiedene Forscher
haben daraufhin versucht, die Wuchsstoffverschiebung durch ge-
trenntes Abfangen des Wuchsstoffs aus den Spitzenhilften gereizter
Koleoptilen direkt nachzuweisen, zuerst Went (1928a). Seine
Resultate sind allerdings hochstens als Andeutung und nicht als
ausreichender Beweis einer Wuchsstoffverschiebung zu bewerten.



Il

Der positive Phototropismus 87

Boysen-Jensen meint (1935, S. 96), daB ein solcher fiir die Spitze
schon wegen der fortgesetzten Wuchsstoffproduktion nicht leicht
zu erbringen sei. Etwas besser sind die Ergebnisse fiir dicotyle
Keimpflanzen: v. Overbeek (1933) konnte bei allseitig natiirlich
oder kiinstlich mit Wuchsstoff versorgten Raphanushypocotyl-
zylindern nach einseitiger Belichtung aus der Schattenseite 639,
und aus der Lichtseite 379, Wuchsstoff in Agar abfangen. Ein
shnliches Resultat (62:389%, bzw. 68:329,) erhielt Boysen-
Jensen (1936) mit der Chloroformmethode aus den obersten 2 oder
4cm einseitig belichteter Phaseolusepicotyle. Neuerdings hat
Gessner (1936) noch fiir die Cholodny-Wentschen Annahmen
angefiihrt, daBl bei einseitiger Belichtung die Plastizitat der Licht-
seite abnimmt und die der Schattenseite zunimmt?).

Die nichste Frage wire die, auf welche Weise das Licht die
Wuchsstoffverschiebung zustande bringt. Aus Untersuchungen
von Blaauw (1909) iiber die Giiltigkeit des Reizmengengesetzes
bei der phototropischen Reaktion geht hervor, dal bei geniigender
Lichtintensitiit bereits eine Beleuchtungsdauer von !/,g99 Sek. eine
Kriimmung hervorruft. So schnell wird die Wuchsstoffverschiebung
wohl kaum vor sich gehen kénnen, und es ist anzunehmen, dafl sie
erst als Folge von primir durch das Licht in dem Organ hervor-
gerufenen Verdnderungen eintritt. Bereits Cholodny (1927) weist
in diesem Zusammenhang auf Ergebnisse von Waller (1903) und
Bose (1907) hin, wonach bei einseitiger Belichtung eines Organs
in diesem eine elektrische Polarisation zu beobachten ist derart,
daBl die belichtete Flanke elektronegativ gegen die unbelichtete
wird (bestitigt durch Brauner 1927). Dies muf}, wie wir nach Er-
kenntnis der Saurenatur des Wuchsstoffs nun sagen kdnnen, eine
Verschiebung des Wuchsstoffanions zur Schattenseite zur Folge
haben! Wohl mit Recht warnt aber Boysen-Jensen (1935) vor
dieser allzu einfachen Auffassung der Vorgénge. Denn erstens ist
es nicht sicher, ob die beobachteten Potentialdifferenzen fiir die
erforderliche Wuchsstoffverschiebung grofl genug sind, und zweitens
reagieren auch nicht alle wuchsstoffhaltigen Organe in gleicher
Weise phototropisch. —

1) Vgl. das auf S. 70 iiber den Zusammenhang zwischen Wuchsstoff und
Plastizitit Gesagte!
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Riickblickend wird man sagen diirfen, daB mit Hilfe der hier
in aller Kiirze skizzierten Wuchsstofftheorie der Phototropismus
wenigstens im groBen und ganzen begreiflich erscheint. Vor der
ersten groflen Theorie des Phototropismus, die von Blaauw seit
1914 im Anschluf an De Candolle (1832) ausgebaut worden ist,
hat sie vor allem den Vorzug, daf sie die Reizlettung und das einheit-
liche Reagieren des Organs beriicksichtigt. Die Blaauwsche Theorie
versucht die phototropische Kriimmung als zusammengesetzt aus
den ,,Lichtwachstumsreaktionen der einzelnen Teile eines Organs
darzustellen. ,,Jeder Pflanzenteil wichst separat gemi der Licht-
menge, von der er getroffen wird“ (Boysen-Jensen 1935, S. 84).
Tatsichlich haben manche Untersuchungen hinreichende Uberein-
stimmungen zwischen theoretischen Berechnungen und beobachteten
Kriimmungen ergeben (z. B. van Dillewijn 1927). Andere aber
fanden die Unterschiede in der Lichtwachstumsreaktion bei ver-
schieden starker Belichtung bedeutend geringer als die Wachstums-
unterschiede zwischen Licht- und Dunkelflanke eines phototropisch
gekriimmten Organs (vgl. bes. Pisek 1926, 1928a; das Hauptergebnis
ist dargestellt bei Boysen-Jensen 1935 in Tabelle 9, S. 86).
Jedenfalls ist anzunehmen, daf3 auch in der Blaauwschen Theorie
etne Seite des Phototropismus erfaBt ist, denn es ist nicht einzusehen,
wieso die bei allseitiger Belichtung eintretenden Lichtwachstums-
reaktionen (Niheres dariiber in den Lehrbiichern der Pflanzen-
physiologie) bei einseitiger Belichtung ganz ausbleiben sollten.
Fiir das Raphanushypocotyl konnte v. Overbeek (1933) denn auch
direkt zeigen, dafl nicht nur die als Folge der einseitigen Belichtung
entstandene Wuchsstoffverschiebung, sondern auch die durch Be-
lichtung tiberhaupt bedingte Erniedrigung des Reaktionsvermdgens
auf Wuchsstoff!) zusammen die phototropische Kriimmung hervor-

1) Die Vermutung v. Overbeeks, daB es sich dabei um eine Verringe-
rung der Zellwanddehnbarkeit durch das Licht handle, scheint sich in neueren
Untersuchungen Gessners iiber ,,Phototropismus und Wanddehnbarkeit‘
zu bestitigen. Man braucht jedoch daraus nicht auf eine direkte Beeinflussung
der Wande durch das Licht zu schlieBen. Dieses konnte nach dem, was wir
oben (8. 741f.) tiber den Mechanismus der Wuchsstoffwirkung gesagt haben,
vielmehr schon im Plasma eine geringere Empfindlichkeit dem Wuchsstoff
gegeniiber bewirken. Das miiite dann auch eine geringere Membrandehnbar-
keit zur Folge haben, als nach der urspriinglich zugefithrten Wuchsstoffmenge
zZu erwarten wire.
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rufen. ,,Die Blaauwsche Theorie und die Theorie von Went sind
also keine Antithesen, sondern die Grundgedanken beider Theorien
erginzen einander bei der Erklirung des Phototropismus der Ra-
phanushypocotyle” (1933, S. 617). Demnach wird man auch wohl
nicht, wie Boysen-Jensen (1935, S. 88), von der Avenakoleoptile
behaupten diirfen, dafl Lichtwachstumsreaktion und Phototropismus
,,zwel grundsitzlich verschiedene Vorginge seien. — Ein weiterer
Versuch, die Vorstellungen der Cholodny-Wentschen Theorie zu
erginzen, findet sich in zwei Arbeiten von Laibach und Cordes
aus dem Jahre 1936. Dort wird auf Grund verschiedener Versuche
vermutet, dall Belichtung die Entstehung eines vorzugsweise im
Dunkeln gebildeten Stoffes verhindert, der das Reaktionsvermogen
gegeniiber dem Wuchsstoff erhoht. —

Trotz der Fortschritte, die die Kenntnis der Wuchsstoffe offen-
sichtlich in der Erforschung des Phototropismus gebracht hat, sind
wir von einer vollstindigen Erklirung noch sehr weit entfernt.
Bei groBeren Lichtmengen wird die unter normalen Verhéltnissen
allein eintretende positive Kriilmmung durch eine negative abgeldst,
worauf dann nochmals eine positive folgen kann. DuBuy und
Nuernbergk unterscheiden sogar fiinf verschiedene Kriimmungs-
typen (vgl. hierzu Boysen-Jensen 1935, S.79ff). AuBerdem
gibt es einen negativen Phototropismus, es gibt ,,Stimmungs-
dnderungen® usw. Fir all dies sind die entwickelten Vorstellungen
viel zu einfach, und es bleibt noch reichlich Arbeit fiir weitere
Forschung. —

Siebentes Kapitel
Der negative Geotropismus

Bereits Rothert (1894) schlof aus dem analogen Verlauf der
phototropischen und geotropischen Kriimmung, daf auch fir den
Schwerereiz die Spitzenregion von Keimstengeln am meisten
empfindlich ist. Allerdings hatte schon Darwin (1881) gefunden,
daB dekapitierte Koleoptilen sich noch geotropisch kriimmen kénnen.
Eine einwandfreie Feststellung der Perzeptionszone am intakten
Organ ist bei Schwerereizung natiirlich methodisch weit schwieriger
als bei Lichtreizung. F.Darwin (1899) versuchte es mit horizontaler
Fixierung der Koleoptilspitze in einer Glaskapillare. Dabei zeigte
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sich, daB die Reizung der Spitze mafBgebend ist fiir die Reaktion
der Wachstumszone. Einen guten Fortschritt brachte dann die
Piccardsche Zentrifugenmethode, bei der das zu untersuchende
Organ schrig zur Rotationsachse angebracht wird, so dal Spitze
und Basis in entgegengesetztem Sinne geotropisch gereizt werden.
Mit Hilfe dieser von Piccard zunichst fiir Wurzeln angewandten
Methode hat spiter v. Guttenberg (1911) Avena-, Hordeum- und
Phalariskoleoptilen untersucht mit dem Ergebnis, daf eine kurze
Spitzenzone von 3 mm bei Avena und von 4 bis 5 mm bei Phalaris
und Hordeum bedeutend stirker empfindlich ist als die Basis, aber
auch diese ist nicht ganz unempfindlich. Die Verhiltnisse bei di-
cotylen Keimlingen hat Herzog (1925) studiert und bei den unter-
suchten Arten gleichmiBige Empfindlichkeit eines lingeren Spitzen-
stiickes festgestellt.

Im groflien und ganzen &hnelt also die Lokalisation der geotropi-
schen Empfindlichkeit der der phototropischen, nur ist die Geo-
perzeptionszone deutlich linger. Im allgemeinen wird man sich,
wie Rawitscher (1932) sagt, ,,hiiten miissen, irgendeinem Pflanzen-
gewebe jegliche Rezeptionsfihigkeit fiir Schwerereizung abzu-
sprechen (8. 306). Trotzdem ist aber auch fiir den Geotropismus
das Vorhandensein von Reszlestungsvorgéngen sicher erwiesen. Im
Anschlu an die besprochenen Versuche iiber die Leitung des photo-
tropischen Reizes, und mit gleicher Methodik hat Boysen-Jensen
(1911) zuerst die stoffliche Natur der Reiziibermittlung fiir die
Avenakoleoptile erwiesen. Stark (1924) zeigte das gleiche fiir Hor-
deum. Genau wie beim Phototropismus tauchte auch hier die Frage
auf, an welcher Seite des gereizten Organs die Stoffwanderung
erfolgt. Boysen-Jensen und spiter Purdy (1921) fanden eine
ausgesprochene Bevorzugung der Unterseite der horizontal. gelegten
Avenakoleoptile, aber auch auf der Oberseite findet ,.eine nicht
unbedeutende Reizleitung’ statt (Boysen-Jensen).

Die Art und Weise der Reizleitung sowie die vollsténdige
Analogie zum Phototropismus fithrten Cholodny und Went dazu,
die Wuchsstofftheorie auch auf den Geotropismus anzuwenden.
Danach ist die Kriimmungsreaktion die Folge einer durch den
Schwerereiz hervorgerufenen ungleichen Wuchsstoffverteilung.

Auch fiir den Geotropismus wurde das Auftreten besonderer
,,Tropohormone* héchst unwahrscheinlich gemacht durch Cho-
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lodnys Wachstumsbestimmungen mit dem Mikropotometer (1929,
1930), wonach das Gesamtwachstum sich nach Schwerereizung
nicht indert. Ebensowenig dndert sich nach Dolk (1930) die Gesamt-
wuchsstoffabgabe. Bei getrenntem Abfangen des Wuchsstoffs aus
der Ober- und Unterseite von Koleoptilen, die 30 Min. horizontal
gelegt waren, ergab sich ein Wuchsstoffverhiltnis von durchschnitt-
lich 1:2 zugunsten der Unterseite. Dal diese Differenz auf einer
Anderung im Transport (vermutlich Wuchsstoffverschiebung in
transversaler Richtung) und nicht in der Bildung des Wuchsstoffs
beruht, zeigte Dolk dadurch, dal er waagerechte Koleoptilen an
einem Ende mit wuchsstoffhaltigem Agar versah und am anderen
Ende den Wuchsstoff aus Ober- und Unterseite getrennt auffing.
Auch hier erhielt er an der Unterseite mehr Wuchsstoff. Ahnliche
Differenzen zwischen Ober- und Unterseite erhielten Dijkmann
(1934) bei Lupinushypocotylen und v.d.Laan (1934) bei Vicia-
Epicotylen.

Beziiglich des Zustandekommens der Wuchsstoffverschiebung
wurde bereits beim Phototropismus auf gewisse infolge der Reizung
auftretende elektrische Potentialdifferenzen hingewiesen. Ehe solche
Differenzen in horizontalgelegten Organen iiberhaupt nachgewiesen
waren, haben bereits Cholodny (1918, 1923) und Small (1920)
Theorien einer elektrischen Georezeption entwickelt. Brauner
(1926 usw.) und Amlong (1933) entdeckten dann das sogenannte
,,geoelektrische Phinomen®, welches darin besteht, daf in horizontal-
gelegten Pflanzenorganen, auch wenn diese abgetStet sind, und auch
bei Pergamentpapiermodellen die Unterseite im Verhéltnis zur Ober-
seite positiv geladen wird. Dies wiicde theoretisch eine Wuchsstoff-
verschiebung zur Unterseite verstéindlich machen. Nach Besprechung
verschiedener Arbeiten, in denen die geotropischen mit den stets
schwicheren elektrotropischen Kriimmungen verglichen werden,
kommt Boysen-Jensen zu der Ansicht, ,,daBl das geoelektrische
Phéinomen vielleicht eine notwendige, aber keine ausreichende Be-
dingung der Wuchsstoffverschiebung ist* (1935, S. 120). Rawitscher
meint, dafl vielleicht gerade bei der Ermoglichung der Wuchsstoff-
verschiebung doch auch jene besonderen ,,Reizstoffe® eine Rolle
spielen konnten, die fiir eine direkte Beeinflussung des unterschied-
lichen Wachstums aus den oben angefiihrten Griinden nicht in Frage
kommen; er schreibt dariiber: , Mit der Annahme der Wuchsstoff-
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hypothese wird die Existenz besonderer geotropischer Reizstoffe
nicht ausgeschlossen, ja nicht einmal iiberfliissig gemacht. Denn
die Anderung der Transportrichtung der Stoffe ist selber eine Reiz-
reaktion, die nicht durch physikalische Faktoren, sondern durch die
Lebenstatigkeit der Pflanze zustandekommt. Ks ist eine kaum zu
umgehende Ansicht, dal dieser Reaktion selbst Anderungen im
Chemismus gereizter Zellen oder Organe vorhergehen, und es ist
naheliegend, an irgendwelche Reizstoffe zu denken, welche ihrerseits
die Anderung der Transportbahnen hervorrufen. So besteht kein
notwendiger Gegensatz zwischen Wuchsstoff- und zwischen Reiz-
stofftheorie® (1932, S. 388).

Bei der véllig analogen Erklirung des Phototropismus und
Geotropismus durch die Wuchsstofftheorie bedarf es noch einer
besonderen Begriindung fiir gewisse Unterschiede im Verlauf der
geotropischen und phototropischen Kriimmung (vgl. die Kurven
bei Dolk 1930). Diese bestehen hauptsichlich darin, daB die geo-
tropische Kriimmung viel schneller einsetzt als die phototropische
und im Gegensatz zu dieser in der obersten Zone sich sehr schnell
wieder ausgleicht. Der erste Unterschied konnte vielleicht durch
die verschiedene Linge der Perzeptionszone bedingt sein, wihrend
der zweite im Rahmen der Wuchsstofftheorie ,,vorliufig nicht zu
erklaren ist (Rawitscher, S.375). Wohl mit Recht vermutet
Rawitscher trotz aller Ubereinstimmungen doch noch |, tief-
greifende Unterschiede in der ganzen Reizkette bei beiden Tro-
pismen‘‘ (1932, 8. 371).

Sehr riatselhaft ist — vor allem in Verbindung mit der Wuchsstoff-
theorie — immer noch die Rolle der Statolithenstirke als Ver-
mittlerin der Krregung. Ob die von der Statolithentheorie ver-
muteten Zusammenhinge wirklich bestehen, ist, wie Rawitscher
feststellt, ,,nicht nur nicht bewiesen, sondern wird nach den Unter-
suchungen v.Ubischs recht zweifelhaft, trotz aller Parallelismen
zwischen Vorkommen von Statolithenstirke und Reaktionsfihigkeit,
die gewill bestehen, aber auch auf anderen Zusammenhingen be-
ruhen konnen® (1932, S.328). Dollfuss (1936) findet bei Podo-
phyllum und Allium cepa ,,eine gewisse Ubereinstimmung zwischen
Statolithenapparat und Wuchsstoffverteilung. Im ersten Falle sind
Statolithen und Wuchsstoff auf kleinem Raum lokalisiert, im zweiten
beide auf lingere Strecke verteilt (S. 13).
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Abschliefend werden wir #hnlich wie beim Phototropismus
sagen diirfen, dal die Wuchsstofforschung unsere Einsicht in den
Verlauf der negativ geotropischen Reaktion besonders von Keim-
pflanzen erheblich vertieft hat, dafl es aber wohl falsch wire, nun
mit der Wuchsstofftheorie alles erklidren zu wollen. Ganz kurz seien
nur einige Tatsachen erwéhnt, die sich in eine ausschliefliche Wuchs-
stofftheorie des Geotropismus nicht einfiigen: das von Schmitz
(1933) untersuchte Verhalten wachsender, wuchsstoffhaltiger Griser-
internodien, die keine geotropische Aufkriimmung ausfiihren; ferner
die von Rawitscher ausfithrlich behandelten Torsionsreaktionen,
die Geeomorphosen, Umstimmungen und schlieBlich auch der Plagio-
tropismus. Beziiglich des letzteren hat Czaja (1935b) in Zu-
sammenhang mit seiner in Teil II (8. 54f) erdrterten Hypothese
eines Wuchsstoffantagonismus eine bei Annahme seiner Voraus-
setzungen ganz plausible Vorstellung entwickelt. Wir brauchen
darauf nicht niher einzugehen, da die Grundlagen der Theorie
Czajas zu unsicher sind (vgl. auch unten S.109f).

Wir schlieBen dieses Kapitel mit der Feststellung Rawitschers,
daB trotz unseres Erkenntnisfortschritts sicherlich doch noch ,,im
Ablauf der geotropischen Reizkette mit mehr unbekannten Faktoren
zu rechnen ist, als wir uns gewohnlich eingestehen (1932, 8. 387f.). —

Achtes Kapitel
Der positive Wurzelgeotropismus

Beziiglich der Aufnahme des Schwerereizes in der Wurzel
spricht bereits Darwin von einer ,,Gehirnfunktion” der Wurzel-
spitze. Es hatte sich nimlich schon in Versuchen von Ciesielski
gezeigt, daf dekapitierte Wurzeln nicht geotropisch reagieren,
wenn sie nach der Dekapitation horizontal gelegt werden, wohl aber
wenn die Dekapitation in der Zeit zwischen Reizung und Reaktion
ausgefithrt wird. Spéter ist dann mit Hilfe der Piccardschen
Methode durch Haberlandt (1908) an Hauptwurzeln von Vicia, Lu-
pinus und Phaseolus gezeigt worden, daB die ganze Wurzel einheitlich
im Sinne der Reizung der Spitze reagiert, wenn diese 1,5 bis 2 mm
iiber die Zentrifugenachse hinausragt. Bei nur 1 mm weit hervorragen-
der Spitze war die Reizung des iibrigen Teiles der Wurzel maf3gebend.
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Damit war eine Reizlestung in der Wurzel nachgewiesen. Die
naheliegende Annahme, dal es sich auch hier um den Transport von
Stoffen. handle, wurde erst von Snow (1923, 1924) experimentell
begriindet. , Dieser klebte mit Gelatine die abgeschnittene Spitze
von Vicia faba-Wurzeln wieder auf und erhielt dann bei geotropischer
Reizung in einer hinreichend grofen Zahl von Fillen (45 von 76)
positive Kriimmungen von etwa 30°. Boysen-Jensen hat dies
spiter wiederholt und bestitigt (1933c). Ebenfalls in Versuchen
von Snow zeigte sich, dal, wie bei Koleoptilen, der Reiz auf der
Unterseite bedeutend stirker geleitet wird als auf der Oberseite.

Die Wachstumsgeschwindigkeit der Wurzel haben nach ver-
schiedenen &lteren Untersuchungen (vgl. Boysen-Jensen 1935,
S. 134, und Rawitscher) Keeble, Nelson und Snow (1931a)
und dann Cholodny (1932b) und Navez (1933a) studiert. Die
beiden letztgenannten Forscher zeigten, daf vermutlich auch in
der Wurzel die Gesamtwachstumsgeschwindigkeit wihrend der
Georeaktion nicht verdndert wird gegeniiber der normalen. Die
entgegengesetzten Befunde von Keeble und Mitarbeiter konnten
durch das Vorhandensein iiberschiissigen Wassers erklirt werden.

Seit 1924 hat Cholodny versucht, den Wurzelgeotropismus
mit Hilfe der Wuchsstoffe zu erkliren. Entscheidend dafir war
die von Cholodny (1924) gefundene Tatsache, daB dekapitierte
Wurzeln auch dann wieder normal geotropisch reagieren, wenn man
ihnen statt der eigenen Spitzen Koleoptilspitzen aufsetzt! Da
ebensolche Koleoptilspitzen das Wachstum normal orientierter
Wurzeln in 3 bis 4 Std. um etwa 36 %, hemmen (1924) und auch das
Wiederaufsetzen der eigenen Spitzen eine, wenn auch geringe,
Wachstumshemmung (59%,) zur Folge hat, konnte Cholodny (1927)
die Hypothese aufstellen, dafl genau wie Photo- und Geotropismus
von Koleoptilen und Keimstengeln auch der Wurzelgeotropismus
auf einer ungleichen Verteilung der von der Spitze produzierten
Wuchsstoffe beruhe. Da diese das Wurzelwachstum hemmen, macht
eine Wuchsstoffanhdufung an der Unterseite die Abwirtskriimmung
ohne weiteres verstindlich. Die Wuchsstoffanhdufung an der Unter-
seite konnte verschiedentlich nachgewiesen werden (Hawker 1932,
Boysen-Jensen 1933c¢), zuletzt von Boysen-Jensen (1936) mit
Hilfe der Chloroformextraktionsmethode. Es fand sich in den
duBersten 4 mm von 2!/, bis 4 Std. lang horizontal gelegten Vicia-
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Wurzeln ein Wuchsstoffverhdltnis von 59 : 419, zwischen Unter-
und Oberseite. Ob die gefundenen Wuchsstoffunterschiede tat-
sichlich fiir die Wachstumsunterschiede zwischen Ober- und Unter-
seite ausreichen, ist, wie Boysen-Jensen schon 1935 bemerkt,
,,5ehr schwierig zu sagen®.

Beziiglich des Zustandekommens der ungleichen Wuchsstoff-
verteilung in der Wurzelspitze lassen sich #hnliche Uberlegungen
und Tatsachen heranziehen wie bei Koleoptilen und Keimstengeln.

Die hier in aller Kiirze skizzierten Vorstellungen iiber die ent-
scheidende Beteiligung des normalen Wuchshormons am Wurzel-
geotropismus sind entstanden, als man noch nicht wullte, da die
entgegengesetzte Wirkung des Wuchsstoffs auf Spro und Wurzel
ein Konzentrationseffekt ist (vgl. oben S.55ff.). Diese neue Er-
kenntnis 148¢% sich aber in die Theorie ohne weiteres einbauen. Denn
da die Wuchsstoffkonzentration in der Wurzel vermutlich sowieso
schon ein wenig iiber dem Optimum liegt, wird die sicher erwiesene
Wuchsstoffanhdufung an der Unterseite dort Wachstumsverminde-
rung zur Folge haben. Interessant ist in diesem Zusammenhang eine
Beobachtung von Amlong (1936), die auf Grund folgender Uber-
legung angestellt wurde: Nach der Dekapitation muf} es einen Zeit-
punkt geben, in dem gerade nur noch so wenig Wuchsstoff in der
Wurzel vorhanden ist, daBl dessen Anh&ufung an der Unterseite
noch eine Wachstumsférderung ergibt! Tatsdchlich verhielten sich
die Vicia-Wurzeln, wenn sie 3 Std. nach Dekapitation horizontal
gelegt wurden, gemif dieser Erwartung?).

Radikale Ablehnung hat die Wuchsstofftheorie des Wurzel-
geotropismus wie iiberhaupt des Wurzelwachstums (vgl. oben S. 58)
jiingst durch Fiedler (1936) erfahren. Dieser erklirt die geotropische
Kriimmung fiir ,,ganz unabhingig vom Wuchsstoff* (8. 428), denn
,,dle nachweisbar wuchsstofffrei wachsende isolierte Wurzel bleibt
dauernd fahig, einen geotropischen Reiz positiv zu beantworten‘

1) Esliegen dhnliche Versuche vor von Czaja (1935b) und Faber (1936).
Bei Czaja kritmmten sich hochstens 50 9, der dekapitierten Wurzeln (Pisum,
Lupinus) nach Horizontallegen schwach aufwirts, und Vicia Faba- und Mais-
wurzeln blieben iiberhaupt gerade. Noch ungiinstiger ist das Ergebnis bei
Faber: 589, blieben gerade, 269, kriimmten sich abwirts und nur 169,
aufwirts. Amlong erklirt dies damit, daf8 die Wurzeln schon zu bald nach
der Dekapitation horizontal gelegt wurden und deshalb der Wuchsstoffgehalt
noch zu grofl war.
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(S. 422). Wir haben oben (8. 58) gesehen, daB es nicht ausgeschlossen
ist, daB Fiedlers Wurzeln dochk noch Wuchsstoff in wachstums-
férdernden Mengen enthielten. Solange diese Moglichkeit besteht,
wird man solch weittragende Schliisse wie Fiedler nicht ziehen
diirfen, zumal doch zahlreiche Tatsachen, wie wir sahen, fir eine
Beteiligung der Wuchsstoffe am Wurzelgeotropismus sprechen., —

Rickblick

Eine treffende Zusammenfassung der soeben im III. Teil be-
trachteten Zusammenhinge 1483t sich geben mit den Worten Ra-
witschers: Nach der Cholodny-Wentschen Wuchsstoff- oder
Korrelationshypothese der Tropismen ,,wird sowohl bei photo-
tropischer als geotropischer Reizung die Phase der Rezeption damit
abgeschlossen, dall die Wuchsstoffe eine ungleiche Transportrichtung
annehmen. Die Phase der Reaktion wird dadurch eingeleitet, da@l
die Wuchsstoffe den Zellwénden auf den gegeniiberliegenden Organ-
seiten eine verschiedene Streckungsgeschwindigkeit erteilen, und die
Reizausbreitung selbst wird identisch mit der Ausbreitung der
Wuchsstoffe” (1932, S.370). Diese Vorstellung hat im Laufe der
Zeit schon fast den hypothetischen Charakter verloren. Es darf
nur nicht vergessen werden, dafl mit der Erfassung der Rolle der
Wuchsstoffe bei den Tropismen?) lingst nicht alles erklirt ist! Mit
Recht warnt Rawitscher gerade im Hinblick auf den Fortschritt,
den die neuen Krkenntnisse gebracht haben, vor einer ,,Pseudo-
einfachheit™ in der Auffassung der Lebensvorginge. Auch heute,
nachdem wir ein wichtiges Glied im Mechanismus der Ablaufe erkannt
haben, ist fiir die Tropismen sowohl wie fiir das normale Wachstum
(vgl. oben 8. 78) der alte Pfeffersche Reizbegriff noch nicht iiber-
fliissig geworden. Das ist nicht weiter verwunderlich, da er ,,ja
eigentlich mit unserer Vorstellung iiber das Leben selbst identisch
ist*’! (Rawitscher 1932, S. 389). Immerhin, was auch die weitere
Analyse der Vorginge noch zutage bringen mag, die Wuchsstoffe
haben eine wichtige Mittelfunktion nicht nur beim Wachstum
an und fiir sich, sondern auch bei der rechten Orientierung der Pflanze
in der AuBenwelt gegeniiber gerichteten Reizen verschiedenster Art. —

1) Verschiedenes deutet darauf hin, daBl auch bei traumatotropischen
und haptotropischen Kriimmungen die Wuchsstoffe im Spiel sind. Vgl. hierzu
Boysen-Jensen 1935, S. 142—146.



Vierter Teil

Die Bedeutung der Wuchsstoffe fiir weitere Vor:
gange im Entwicklungsgeschehen der Pflanze

.,»Wahrend es anfangs so schien,
als ob die Wuchsstoffe ganz spegzifisch
nur auf Streckungswachstum hin-
wirkten ..., hat sich bald gezeigt,
dafl sie auch ganz andere Funk-
tionen iibernehmen kénnen‘ (Jost
1935, 8. 748).

Neuntes Kapitel
Wuchsstoff und Zellteilung

In der Avenakoleoptile, dem klassischen Objekt der Wuchsstoff-
forschung, ist eine teilungférdernde Wirkung des Wuchsstoffs nicht
festzustellen. Es liegt nahe, dies darauf zuriickzufiihren, da8 eben
Teilungen in der Koleoptile gar nicht ,,vorgesehen* sind und nach
Wuchsstoffzufuhr ebensowenig eintreten wie erneute Streckung
in vollig ausgewachsenen Zellen (s. oben S. 38ff.). Wenn wir wissen
wollen, ob Wuchsstoff die Teilung férdert oder nicht, so miissen
wir ihn auf Zellen einwirken lassen, deren innere Disposition eine
Teilung zuldBt. Das ist der Fall

1. in den embryonalen Zellen des Vegetationspunktes,
2. in den embryonalen Zellen des Kambiums.
Ferner besteht die Moglichkeit, dal die auf einen Wundreiz hin

erfolgenden Zellteilungen irgendwie mit einer Wuchsstoffwirkung
zusammenhingen.

1. Wuchsstoff und embryonales Wachstum im Urmeristem

Uber diese Frage gibt es, soweit ich sehe, kaum Untersuchungen.
Es wird auch nicht leicht sein, hierfiir eindeutige Versuchsanordnungen
ausfindig zu machen.
Otte 7
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Bei Oosterhuis (1931) findet sich die kurze Bemerkung, daf}
in der obersten 6 mm-Zone des Asparagusstengels, wo normalerweise
noch Teilungen vorkommen, die Achselknospen diese dhnlich beein-
flussen wie weiter unten die Streckung. Dies konnte natiirlich auch
auf einem vom Streckungswuchsstoff verschiedenen Stoff beruhen.
So fand kiirzlich Dagys (1935, 1936) in Samen, Knospen, jungen
Blattern, tdtigem Kambium und Blutungssaft Teilungsstoffe, die
auf niedere Organismen wirkten und vermutlich dem ,,Bios (s.
oben S. 3f) verwandt sind. Hiermit ist nun aber wieder gar nicht
gesagt, ob diese Teilungsstoffe auch in der héheren Pflanze selbst
eine Rolle spielen; auf die niederen Organismen kann aufler Bios
noch alles moégliche wachstumsstimulierend wirken, z. B. Vita-
mine, die sicher auch in den fraglichen Extrakten vorhanden
waren. Zu beachten ist allerdings die von Dagys (1936) festgestellte
bedeutende Zunahme der Teilungsstoffe in treibenden Knospen
gegeniiber ruhenden. Daraus vor allem hat Rippel (1936) auf eine
,.generelle Bedeutung® dieser Stoffe fiir Zellteilungsvorginge im
ganzen Pflanzenreich geschlossen, wihrend Dagys selbst eine solche
nicht fiir erwiesen hélt und den fraglichen Wuchsstoff als ein
,,trophisches Hormon®, als einen ,,Regulatur der Stoffproduktion‘‘
auffat. Kiirzlich hat Cholodny aus Gramineensamen ein von
ihm ,,Blastanin‘ genanntes Keimungshormon gewonnen, das ver-
mutlich mit dem Koleoptilwuchsstoff identisch ist. Aus seinen
Versuchen schlieft er, daf das Blastanin ,,eine wichtige Rolle
bei der Keimung spielt* (1935, S. 310). Ob es die Zellteilung oder
nur die Streckung der embryonalen Zellen fordert, ist nicht er-
sichtlich. —

2. Wuchsstoff und Kambiumtitigkeit

Jost (1893) fand bei Phaseolus-Keimlingen eine ganz eindeutige
und bei Biumen eine etwas weniger strenge Abhiingigkeit des Dicken-
wachstums von der Blattbildung. Seine Versuche zeigten schon,
daBl es sich dabei nicht um Ernahrungseinfliisse handeln kann,
wie damals vor allem De Vries meinte, sondern daB eine von den
Blittern ausgehende ,,abwirts schreitende Reizwirkung® vorliege.
Ob diese materieller oder dynamischer Natur ist, lit Jost damals
ausdriicklich offen.
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Seine Erfahrungen wurden in der Folgezeit bestitigt und er-
weitert. Als dann bekannt wurde, dafl junge Triebe und Bléitter
vorziiglich Wuchsstoffe produzieren, lag es sehr nahe, solche fiir die
Korrelation zwischen Blattentwicklung und GefiaBbildung ver-
antwortlich zu machen, — so nahe, da Miinch (1932, S.409)
einfach schreiben konnte: ,,Die Annahme von Wuchsstoffen fiir
das Dickenwachstum ist nicht bewiesen, sie erscheint aber so wahr-
scheinlich, daf} ich in den folgenden Ausfithrungen damit als Tat-
sache rechne!* Selbstverstindlich werden ,,die zum Dickenwachstum
dienenden Wuchsstoffe* nicht direkt mit den Auxinen identifiziert;
sie konnten ja neben diesen in den jungen Trieben gebildet werden.

Den ersten wirklichen Beweis fiir die hormonale Natur des ,, kam-
bialen Reizes‘ bringt dann Snow (1933): Er zeigt, daB der Einflu8
der Blitter sich auch iiber eine Stelle hinweg auswirkt, an der der
organische Zusammenhang unterbrochen ist, so daB nur Diffusion
von Stoffen méglich ist; dies wurde bei Vicia faba erreicht durch
Zwischenschaltung von feuchtem Leinen oder Gelatine; in einer
anderen Versuchsanordnung wurden Pflanzen weit entfernter Fa-
milien (Sonnenblume und Erbse) an einer Schnittfliiche zusammen-
gefiigt!), und es stellte sich nach 22 bis 24 Tagen heraus, daf} die
beblitterte Erbsenpflanze iiber die von totem braunem Gewebe
erfiillte Verbindungsstelle hinweg in dem vollkommen entblédtterten
und entknospten Sonnenblumenkeimling stets die Bildung von
neuem Kambium in und zwischen den Biindeln und mitunter auch
die Ausbildung sekundiren Xylems angeregt hatte. . Snow erwog
daraufhin, ob nicht bei diesem BlatteinfluB Wuchsstoff das wirk-
same Prinzip sei; er glaubte aber dem Streckungswuchsstoff keine
teilungférdernde Wirksamkeit zusprechen zu diirfen. Spiter fand
dann aber Laibach (1933), daB Orchideenpollinien, die auf die
apikale Schnittfliche von Vicia-Epikotylen gebracht werden, diese
zu Dickenwachstum anregen. Snow beobachtete dasselbe, wenn
er die obere Schnittfliche dekapitierter Sonnenblumenhypokotyle
mit Harnextrakt, Auxin-a oder Heteroauxin (in Gelatinel6sung)
behandelte?). Das Kambium bildete sich normal aus und erstreckte
sich bis etwa 3 cm unterhalb der behandelten Stelle.

1) Dabei bilden sich zunichst keine Protoplasmabriicken.
2) Snow 1935 und Snow und Fanu 1935.

¥
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Hiermit ist zwar nicht sicher bewiesen, daB Wuchsstoff auch
in der normalen Pflanze einen ausschlaggebenden EinfluB auf die
Bildung und Tétigkeit des Kambiums ausiibt; aber es liegt doch
sehr nahe, die angefithrten Tatsachen zu einem solchen SchluB zu
kombinieren, zumal, wie besonders von S6ding (1937) gezeigt wurde,
das Kambium wéahrend seiner Tétigkeit bedeutende Wuchsstoff-
mengen enthdlt (vgl. auch Zimmermann 1936). S6ding neigt
zu der Annahme, daf der von oben (aus Knospen und Blittern)
stammende Wuchsstoff gewissermalen nur den AnstoB gibt zur
Aktivierung des Kambiums und dieses dann den weiteren Wuchsstoff
selbst liefert, oder wenigstens den in inaktiver Form zustrémenden
Wuchsstoff fortschreitend aktiviert. Fiir die eigentliche Ausbildung
von typischem Holz und typischer Rinde nimmt S6ding noch be-
sondere zu der Wuchsstoffwirkung hinzutretende Differenzierungs-
reize an (1936), vor allem, weil in seinen Versuchen mit kiinstlicher
Wuchsstoffzufuhr der Grad der Ausdifferenzierung (speziell der
Weite der Gefdle) mit groflerer Entfernung von der Versuchsstelle
zunahm. Nun hat aber Gouwentak (1936) mit geringeren Wuchs-
stoffkonzentrationen als S6ding auch in unmittelbarer Nihe der
Versuchsstelle ziemlich weitlumige normale Gefille erhalten, und
sie ist deshalb der Ansicht, dal ,, Teilung und auch Ausdifferenzierung
der Kambiumzellen zu normalem Holz dem einen Hormon, dem
Wuchsstoff zuzuschreiben sind”“. Die Ergebnisse S6dings scheinen
wesentlich auf einer sehr starken Uberdosierung zu beruhen, wihrend
Gouwentaks Konzentrationen ungefihr den normalen Verhilt-
nissen in der Pflanze entsprechen. Vielleicht darf man in dieser
Meinungsverschiedenheit S6ding Recht geben, obwohl seine Ver-
suche anders zu deuten sind. Sicherlich wird die erste Einwirkung
des Wuchsstoffs in den Kambiumzellen eine ganze Reihe weiterer
Prozesse nach sich ziehen, und es ist nicht ausgeschlossen, ja sogar
wahrscheinlich, daf§ dabei neue stoffliche Differenzierungsreize eine
Rolle spielen. —

Wie ist nun die teilungsfordernde Wirkung des Wuchsstoffs
im Kambium zu verstehen? Soéding weist darauf hin, dal ,die
Teilung einer Kambiumzelle nicht ohne weiteres mit der einer be-
liebigen Zelle gleichzusetzen ist. Es ist vielleicht nicht ausgeschlossen,
dafl beim Kambium die Zellteilung irgendwie mit der vorher-
gegangenen Streckung ziemlich eng verkoppelt ist“ (1936). Dies
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wiirde besagen, daf die teilungférdernde Wirkung des Wuchsstoffs
im Kambium ein sekundirer Effekt ist, der auf der besonderen
Disposition der fraglichen Zellen beruht?).

3. Wuchsstoff und Kallusbildung

Unter Kallus versteht man?2) jedes an Wundflichen auftretende
abnorme Gewebe; dies entsteht meist durch Zellvergroferung wund
Zellteillung. Auf letztere kommt es hier hauptséchlich an. Zur
Kallusbildung sind si@mtliche Gewebe mehr oder weniger befdhigt,
bei Wurzeln und Stengeln von Gymnospermen und Dikotylen am
besten das Kambium. Der Kallus bildet die Grundlage zur Re-
generation neuer Gewebe und Organe.

Im AnschluB an frithere Experimente iiber Zellteilungen an
isolierten Gewebestiicken versuchte Haberlandt (1923) in neuen
Untersuchungen Aufschlufl zu erhalten iiber die Natur des Wund-
reizes, der zur Bildung der verschiedenen Wundgewebe fithrt. Er
fand bei Blittern und Knollen (Kohlrabi, Kartoffeln), dall unter
abgespiilten Wundflichen Zellteilungen bedeutend spérlicher auf-
treten als sonst, daB aber durch Bestreichen der Wundflichen mit
Gewebebrei, auch wenn dieser auf 100° erhitzt ist, die Zahl der
Teilungen bedeutend erhoht wird. Daraus 1Bt sich mit Recht
schlieBen, daB ,,Zersetzungsprodukte der getiteten Zellen als Teilungs-
hormone wirken“. An Haaren, Spaltéffnungs- und Epidermiszellen
16st schon lokale Verletzung, die nicht zum Absterben fiihrt, typische
Teilungen aus. In Analogie zu dem vorhergehenden Fall wird man
mit Haberlandt annehmen diirfen, dall auch in blof geschadigten
Zellen teilungsauslosende Wundhormone entstehen.

Ein erster Weg zur Erkenntnis der Natur dieser Wundhormone
besteht — so sollte man meinen — darin, dal man zusieht, welche
bekannten Stoffe eine gleiche oder dhnliche Wirkung ausiiben.

So fand Wehnelt (1927), dal an dem intakten Wassergewebe
auf der Innenseite der Hiilse von Phaseolus aufler Bohnensaft auch

1) Vgl. Snow (1935, S. 357): ,,It may be supposed, that these hormones
exert some primary effect, from which there may follow secondarily either cell
extension or cell division or both, according to the nature and condition of the
tissue on which they are acting.

2) Vgl. z. B. Kiister 1916, S. b6ff.
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Pferdeserum, Hithnereiweil, Himoglobin, Insulinpriaparate, ja sogar
reiner Agar Zellteilungen hervorrufen kénnen.

Nemec (1930) erhielt Kallusbildung bei Kohlrabiknollen und
Wurzeln von Cichorium intybus, wenn er die Schnittflichen mit
Bacterium tumefaciens infizierte; er fiithrte dies auf , bakterielle
Wuchsstoffe” zuriick. Nach dem Bekanntwerden der Streckungs-
wuchsstoffe wurden natiirlich auch diese auf ihre kallusbildende
Wirkung gepriift. Zundchst arbeitete man mit unreinen Priparaten,
$0 Mrkos (1933) mit Rhizopinagar. Aus seinen Versuchen lassen sich
aber keine Schliisse bzgl. der Wirkung des Rhizopins ziehen; denn
ebensogut wie Rhizopinagar bewirkte auch bloBer ,,Nahragar
Teilungen in tieferen Mesophyllschichten von Bryophyllumblittern,
denen die Epidermis abgezogen worden war; ebenso wirkten Diastase,
Koleoptilstiicke von Zea Mays und Kompositenbliitenstinde, ja sogar
,,indifferente Belage* (z. B. Deckglassplitter) oder leichter Druck!

In den Versuchen von Laibach, Mai und Miiller (1934) wurde
dann die kallusbildende Wirkung von auxinhaltigen Priparaten
(Orchideenpollinien bzw. deren Wasser- oder Atherextrakte, Ather-
extrakte von Menschenharn) an Coleus- und Tradescantiastengeln
sichergestellt. Da aber Maiskérner- und Maisolpaste, die im Avena-
test stark wirkte, also reichlich Auxin enthielt, an Tradescantia-
stengeln keine Zellteilungen ausloste, schlossen Laibach und Mit-
arbeiter, daB in den wirksamen Harn- und Pollinienpasten neben
Auxinen noch ,,Meristine’ als besondere Teilungsstoffe vorhanden
seien. Dies wurde wieder zweifelhaft, als Laibach (1935) den Nach-
weis erbrachte, daB reines Heteroauxin Teilungen erregt, wenn es in
Pastenform auf die Schnittfliche dekapitierter Vicia faba-Epikotyle
oder auf die intakte Epidermis von Coleusstengeln und Vicia-Wurzeln
gebracht wird. Dies konnte Jost (1935) dann an dem alten Objekt
von Wehnelt (1927), an Bohnenhiilsen, bestdtigen; ferner auch
an den Parenchymzellen, die die Markhéhle von Vicia faba umgeben,
sowie an Kotyledonen und Keimwurzeln von Lupinus albus?).

1) In einer neuen Arbeit will der russische Forscher Katunskij (1935)
im Gegensatz zu allen bisherigen Ergebnissen einen hemmenden EinfluB von
Wuchsstoff (aus aufgesetzten Koleoptil- und Wurzelspitzen) auf die Zell-
teilungen in Blattstiicken von Bryophyllum festgestellt haben. Da die Arbeit
nur im Referat zuginglich war, 148t sich nichts {iber die Ursache der merk-
wiirdigen Befunde sagen.
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Bei allen kiinstlichen Zellteilungserregungen infolge von Wuchs-
stoffzufuhr fallt auf, daB die wirksamen Konzentrationen weit hoher
sind als bei der Auslosung des Streckungswachstums. In Josts
Versuchen liegen sie 4 bis b Zehnerpotenzen héher, und bei Laibach?)
wirken die kalluserzeugenden Pasten sogar schidigend auf die direkt
benachbarten Gewebe, so da auch in den Versuchen an intakten
Organen ein starker Wundreiz gesetzt wird.

Was folgt aus all diesen Versuchen iiber die Natur der Haber-
landtschen Wundhormone? Gar nichts! Vor allem folgt nicht
daraus, daB Auxine normalerweise als Wundhormone kallusbildend
tétig sind! Dies ist eigentlich schon von vornherein klar, denn bei
Verwundung entsteht Kallus auch an Organen, die sowieso Auxine
enthalten; beim Wundreiz miifite also zum mindesten noch etwas
Entscheidendes hinzukommen. Vorldufig wissen wir also nur, dafl
eine groe Zahl von heterogenen Stoffen, unter anderem auch Auxine,
an verwundeten oder intakten Geweben mit Zellteilungen verbundene
Kallusbildungen hervorrufen kénnen. —

Zusammenfassend 138t sich am Schlufl dieses Kapitels iiber
,, Wuchsstoff und Zellteilung®2) folgendes sagen: Auf Grund der
besprochenen experimentellen Befunde ist es sehr unwahrscheinlich,
daB die Auxine im normalen physiologischen Zusammenhang fiir
die Zellteilungen eine dhnliche Bedeutung haben wie fiir die Zell-
streckung. Bei den durch Wuchsstoffzufuhr hervorgerufenen Kallus-
bildungen scheint es sich um eine véllig unspezifische ganz grobe
Reizung des Plasmas zu handeln, was vor allem aus der Notwendigkeit
so hoher Konzentrationen und aus der gleichen Wirkung so vollig
verschiedener Mittel hervorgeht. Czaja (1935) konnte in einer Reihe
von Versuchen zeigen, dafl Wuchsstoff in nicht zu starker Dosierung
primér stets Zellstreckung in der Zufuhrrichtung hervorruft. Auch
bei solchen Anschwellungen, wie sie Laibach erhalten hat, findet
immer zuerst Streckung der Zellen in Querrichtung statt, worauf dann
vom Kambium und Leptom aus Teilungen einsetzen, die schlieBlich
zur Entwicklung von Tracheidenkniueln fithren (1935c¢). Dies alles
ist nach C'zaja eine ganz sekundire Wirkung des Wuchsstoffs und
weiter nichts als ein ,,Ausdruck der véllig verwirrten Polaritéts-

1) Laibach und Fischnich 1935a, S. 471.
2) Wuchsstoff im engsten Sinne = Auxin! Siehe S. 4.
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verhaltnisse in dem unter anomaler Zufuhr hoher Wuchsstoff-
konzentrationen stehenden Organ.

Bei der Aktivierung des Kambiums scheinen die Verhiltnisse
etwas anders zu liegen. Snow (1935) arbeitete mit Wuchsstoff-
konzentrationen von 1 bis 2: 108, Zwar liegen diese immer noch etwa
um 2 Zehnerpotenzen héher als die gewGhnlich beim Streckungs-
wachstum angewandten, aber sie sind doch bedeutend niedriger
als die sonst zur Erzeugung von Zellteilungen erforderlichen, und
nach Snow (1935b) sind sie nur zwei- bis viermal so groB wie die
von Thimann und Skoog (1934) berechnete Eigenproduktion
in Vicia faba-Sprossen. Es scheint, daB tatsichlich Wuchsstoffe
die Korrelation zwischen Blittern und Kambium aufrechterhalten.
Ob man aber deswegen neben der primér streckungsférdernden
noch eine speziell teilungsfordernde Wirkung der Auxine annehmen
muB, ist fraglich, vor allem im Hinblick auf die in den n#chsten
Kapiteln zu besprechenden weiteren Wuchsstoffwirkungen. Dort
und am Schlusse dieses Teiles wird klar werden, in welcher Weise
alle diese Korrelationswirkungen der Wuchsstoffe zu verstehen sind.

Zehntes Kapitel

Wouchsstoff und Polaritit des Pflanzenkorpers

Polare Differenzierungen finden wir schon bei einzelligen
Organismen, z. B. den Flagellaten. Weiterhin treten sie uns ent-
gegen bei der Sporenkeimung der Thallophyten; dort sind sie hiufig
noch ziemlich labil und durch duBere Einfliisse zu verindern. Bei
den Samenpflanzen dagegen ist in der sich entwickelnden Eizelle
bereits eine Polaritdt festgelegt, und es ist dann im allgemeinen
nicht mehr maéglich, Wurzelpol und SproBpol zu vertauschen. Dies
kommt sehr deutlich zum Ausdruck bei Restitutionen und Trans-
plantationen, an denen vor allem Véchting (seit 1878) auf Grund
eingehender Untersuchungen seine Lehre von der Polaritit des
Pflanzenkérpers entwickelt hat. Er kommt zu der Uberzeugung,
da} ,,die Pflanze mit ihren simtlichen durch Plasmaverbindungen
eine grofe Einheit bildenden lebendigen Zellen aus gleichsinnig
polarisierten Elementen aufgebaut sei und erblickt das ,,Wesen
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der Polaritit in der inneren Strultur des Protoplasmas® (Vochting
1918, 8. 280). Diese Vorstellung ist Went anscheinend zu allgemein,
denn er sagt 1931: ,,Worin die polare Organisation der Zelle gesucht
werden muf}, ist vollkommen unbekannt. Nicht die geringste An-
deutung einer Erklarung la8t sich bis jetzt geben (Kostytschew-
Went II, 8. 313).

Dall neuerdings das allgemeine Polaritdtsproblem von seiten
der Wuchsstofforschung erneut in Angriff genommen wurde, beruht
wohl darauf, daf} vor allem beim Wuchsstofftransport von Anfang an
eine gewisse Polaritdt auffiel. So fand Went (1928) in invers ge-
stellten Koleoptilzylindern keinen Wuchsstofftransport. Es folgten
eingehendere Untersuchungen iiber den polaren Wuchsstofftransport
in der Avenakoleoptile von v. d. Weij (1932 und 1934). Wir miissen
kurz darauf eingehen, ehe wir die Theorien Wents und Czajas
iiber den Zusammenhang der allgemeinen Polaritdt der Pflanze
mit dem Wuchsstofftransport betrachten.

Die von v. d. Weij benutzte Methode ist kurz folgende: 1 bis
5 mm lange Koleoptilzylinder werden am oberen und unteren
Ende mit einem Agarplittchen versehen; das obere besitzt eine
bestimmte Ausgangskonzentration an Wuchsstoff; als Mafl fiir
den stattgefundenen Wuchsstofftransport dient die nach einer ge-
wissen Zeit im unteren Agarplittchen vorhandene Wuchsstoff-
konzentration in Prozent der Ausgangskonzentration. Dabei ist
allerdings der nach Heyn (1934) und Thimann und Bonner
(1935)1) erfolgende Wuchsstoffverbrauch in der Koleoptile nicht
beriicksichtigt.

Die Ergebnisse v. d. W eijs beziiglich eines Wuchsstofftransportes
in invers gestellten Koleoptilzylindern sind nicht so eindeutig, wie
es fiir einen sicheren Schlufl zu wiinschen wire. In invers gestellten
Koleoptilstiicken ist der Wuchsstofftransport sowohl bei 23° als
auch bei 45° und 0° deutlich geringer als in normalen und mitunter,
abgesehen von den kiirzesten 1 mm langen Zylindern, gleich 0.
v.d. Weij erklirt den geringen Transport in inverser Richtung
durch Diffusion in anhaftendem Wasser, die sich nie vollstindig
ausschliefen 148t, und er glaubt aus der deutlichen Bevorzugung
der basipetalen Transportrichtung ,,mit sehr groBer Wahrscheinlich-

1) Vgl. oben 8. 76.
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keit** schlieBen zu diirfen, dafl ,,in inverser Richtung kein Wuchs-
stofftransport moglich* ist (1932, 8. 450).

Dieser SchluB ist nach den spéteren Ergebnissen verschiedener
Forscher nicht aufrechtzuerbalten. FEine inverse (wenn auch
schwichere) Leitung ist nachgewiesen durch Jost und Reiss
(1936/37), Snow (1936) und Dostal (1936a). Ferner beobachtete
Fischnich (1935) an Coleusstengeln eine Fernwirkung des Wuchs-
stoffs beziiglich der Wurzelbildung (vgl. unten Kap. 12) auch ,,auf-
wirts iiber zwel Internodien‘, und eine Heteroauxinzufuhr an der
basalen Schnittflache wirkte deutlich auf die Blatthewegung oberhalb
ein. Laibach und Fischnich zeigten (1936a und b), daB} in Blattern
von Coleus-rot und in Kotyledonen von Cucumis sativa Wuchsstoff
(Indolylessigsdure wurde in Pastenform auf die intakte Epidermis
gebracht) auch in seitlicher und akropetaler Richtung wandern kann,
wenn der direkte Abfluf zur Mittelrippe in verschiedener Weise
unterbunden ist.

Was bis jetzt eindeutig feststeht iiber die Polaritit des Wuchs-
stofftransportes, ist lediglich eine deutliche Bevorzugung der basi-
petalen Richtung in der Avenakoleoptile (v. d. Weij), in Keimstengeln
(v. Overbeek 1933; Thimann und Skoog 1934; Gouwentak
und Hellinga 1935) und in Bldttern (Laibach und Fischnich
1936; Avery 1935). Diese Polaritdt hingt, wie v.d. Weij zeigen
konnte, nicht ab von einem Konzentrationsgefille, denn Wuchsstoff
wird in der bevorzugten Richtung auch ,,von einem Orte niederer zu
dem einer viele Male héheren Wuchsstoffkonzentration unbeschrankt
transportiert (1932, S. 454). Auch die Schwerkraft hat , héchstens
nur einen geringen EinfluB auf den Wuchsstofftransport in basaler
Richtung®. Dagegen ist nach spéteren Untersuchungen v.d. Weijs
(1934) die ,,Lebensaktivitit” der Zellen von gréfter Wichtigkeit fiir
die fraglichen Vorgéinge; denn oberhalb einer bestimmten Narkotikum-
konzentration verschwindet die Transportpolaritdt mehr oder weniger
plétzlich, und der normale und inverse Transport haben bei reversibler
vollstandiger Narkose (in 40 %iger Atheratmosphire) den gleichen
Wert.

Es liegt nahe, die hier besprochenen Polaritétserscheinungen
mit der allgemeinen Polaritidt der Pflanze in Beziehung zu bringen?).

1) Vgl. van der Weij 1932, S. 4541.
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Dies ist weiterhin auf zweierlei verschiedene Weise versucht worden:
entweder man betrachtet die Polaritit des Wuchsstofftransportes
als Folge der allgemeinen Polaritiat, wobei man aber iiber das Wesen
der letzteren von den Wuchsstoffeigenschaften her Aufschlufl zu
erhalten sucht; oder aber man sieht in den Wuchsstoffen die Haupt-
ursache der allgemeinen Polaritét.

Wir betrachten zuerst kurz die erste Auffassung, wie sie vor
allem in Wents (1932) ,,botanischer Polarititstheorie* zum Ausdruck
kam. Went geht aus von der Tatsache, daB die Streckungswuchs-
stoffe und die ,,wurzelbildenden Substanzen‘ (s. unten S.119ff.)
in der Pflanze polar transportiert werden; diese Tatsachen erweitert
er aber zu der sehr hypothetischen Vorstellung, daf} sémtliche forma-
tiven Prozesse an der Pflanze, entsprechend der Sachsschen Theorie
der ,,organbildenden Substanzen® (s. oben S.5), reguliert werden
durch polar transportierte spezifische Stoffe. Demnach wire das
Problem der Polaritit in Gestaltung und Funktion des Pflanzen-
korpers zuriickgefiihrt auf die Frage: ,,Wie kommt ein polarer Stoff-
transport zustande“? (1932, S.529). Dies ist nach Went, in An-
lehnung an die Ergebnisse fritherer Forscher, nur méglich durch
Kataphorese unter dem Einflufl eines elektrischen Potentialgeflles.
An Hand ilterer Literaturangaben und eigener Versuche iiber die
Wanderung saurer und basischer Farbstoffe glaubt Went erwiesen
zu haben, daf} tatsichlich ein einfaches zweipoliges Potentialgefille
in der Pflanze besteht, und zwar soll der SproBpol negativ, der
Wurzelpol positiv sein. Da der Wuchsstoff eine Saure ist, wire die
Wanderung des Anions von der Spitze zur Basis bis in die Wurzel
hinein méglich, und da kataphoretische Wuchsstoffverschiebungen
auch schon in der Theorie des Photo- und Geotropismus seit Ent-
deckung des geoelektrischen Phinomens von Brauner (1927/1928)
eine Rolle spielen, lag es nahe, sie auch fiir den normalen Wuchsstoff-
transport als tatsichlich vorhanden anzunehmen.

Diese Wentsche Theorie ist, abgesehen von der Tatsache, dall
Wuchsstoff in Wurzeln sicher auch in entgegengesetzter Richtung
wandert, wohl restlos widerlegt durch die neuen Untersuchungen
von Ramshorn (1934) iiber die tatsichliche Potentialverteilung
in der hoheren Pflanze. Im Gegensatz zu den sehr widersprechenden
Ergebnissen fritherer Forscher wies Ramshorn mit verbesserter
Methodik eindeutig nach, daBl wohl, wie Abb. 20 zeigt, der Wurzel-
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pol dem SproBpol gegeniiber positiv ist, daBl aber von beiden Polen
aus ein Potentialabfall zur Basis hin besteht.

Im ganzen ergab sich eine iiberraschende Parallelitit der
Potentialverteilung mit der Wachstumsintensitit: ,,Stets sind die
Regionen der Pflanzenteile, in denen sich junges Gewebe befindet,
elektropositiv gegen iltere, ausgewachsene Partien” (Ramshorn
1934, 8. 760).

Der morphologischen Bipolaritit der Pflanze entspricht also
keine elektrische Bipolaritit, wie Went meinte, sondern ,die

Abb. 20. Verteilung von Potential (—————) und Zuwachsgeschwindigkeit (- - - - - - - )
an einer ganzen Lupinus albus-Pflanze (Ramshorn 1934, S. 748)

morphologischen Pole verhalten sich gleich in elektrischer Be-
ziehung* (L c.).

Der erste Versuch, vom polaren Wuchsstofftransport aus zu
einer Aufhellung des gesamten Polarititsproblems zu kommen, ist
also fehlgeschlagen. Wir kommen zum zweiten, in dem, wie schon
erwahnt, der Wuchsstoff selbst als wesentlicher Polaritatsfaktor
betrachtet wird: Czaja geht aus von der schon von Wiesner (1892)
beobachteten Tatsache, daf} ,,zweiseitig isolierte* Taraxacumwurzel-
Stecklinge statt der Wurzeln am Wurzelpol Blitter bilden. In
weiteren Untersuchungen stellte er fest, daBl diese Aufhebung der
normalen Polaritit nicht eintritt, wenn die Schnittfliche am Wurzel-
pol unter dem Einflul eines normalen oder regenerierten SproB-
vegetationspunktes steht (1931, S. 68), oder wenn man statt dessen
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die SproBschnittfliche mit einer Wuchsstoffpaste bedeckt (1935a,
S.198). Abb. 21 bringt eine schematische Darstellung dieser Ver-
héltnisse.

Hieraus schlieBt Czaja (1935a, S.216), daB der richtende
EinfluB des Sprofivegetationspunktes in dem von ihm ausgesandten
Wuchsstoffstrom besteht, der die Pflanze morphologisch zu polari-
steren vermag. Diese Organpolarisierung — so sagt Czaja weiter —
beruht auf einer Polarisierung der Zelle;
denn in Keimlingen von Helianthus, Pisum,

Lupinus und in Wurzeln von Zea Mays?)
und Lupinus strecken sich die Zellen stets
in Richtung der Wuchsstoffzufuhr; die im
normalen Organ ldngsgestreckten Zellen
werden durch einen geniigend starken quer-
gerichteten Wuchsstoffstrom zu Quer-
streckung veranlaft. Da nach den Ergeb-
nissen Ramshorns (1934) wachsende Ge-
webe elektropositiv sind gegeniiber nicht
wachsenden (s. oben S.108) und einseitige

Erhéhung der Wachstumsgeschwindigkeit
durch Wuchsstoffzufuhr an der betreffen-
den Stelle eine Erhéhung des positiven
Potentials zur Folge hat (Ramshorn
1934, 8. 749f), schlieft Czaja weiter,
daB die durch Wuchsstoff hervorgerufene
morphologische Polarisierung der Zelle erst
die Folge einer elektrischen 1st2): Die Zelle

Abb. 21.
Wurzelstecklinge von Taraxacum,
schematisch. a) ,,Zweiseitig iso-
liert** (obere Schnittfliche taglich
erneuert); am Wurzelpol Spro$3-
vegetationspunkte aus hockrigem
Kallus; b) ,einseitig isoliert”,
aber rechts EinfluB des apikalen
Meristems abgeschirmt; c) ,,zwei-
seitig isoliert‘‘, aber Wuchsstoff
auf der SproBschuittfliche (nach

Czaja 1935a, S. 198)

streckt sich infolge negativer Osmose (s.

oben 8. 76, Anm.) in Richtung des Potentialabfalls. Auf Grund dieser
Vorstellungen 148t sich dann.ohne weiteres ein einheitliches Bild von
der Gesamtpolaritit der Pflanze gewinnen: MaBgebend sind die Wuchs-
stoffproduktionszentren, bei der einachsigen Keimpflanze in Sprofi-
und Wurzelvegetationspunkt bzw. den Kotyledonen, bei der dlteren,
verzweigten Pflanze auBerdem noch in den Blidttern und den Vege-
tationspunkten der Seitensprosse. Der apikale Hauptvegetations-

1y Vgl. Cholodny 1931, S. 211ff.
2y Czaja 1935a, S. 216 und 1935b, S. 235 und 240.
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punkt ist das ,,Zentralorgan®. ,,Von hier aus wird in basaler Richtung
ein dauernder Wuchsstoffstrom abwirtsgeschickt, an dem der
Organismus seine Orientierung im Raum gewinnt (Licht, Schwerkraft),
der andererseits jede Einzelzelle in sein Gefiige hineinzwingt und
sie selbst richtet” (1935b, S.242). Die iibrigen Vegetationspunkte
geben Wuchsstoffstrome geringerer Konzentration in Richtung
threr Achse ab; diese Konzentrations- und Richtungsunterschiede
bedingen plagiotropen Wuchs der Seitenorgane und korrelative
Hemmungen in Wacbhstum und Entwicklung [vgl. Kap. 7 (Schluf})
und Kap. 11].

Hier wird auch erst deutlich, wie Czaja sich den oben in Kap. 4
S. 55 erwdhnten Mechanismus der gegenseitigen Hemmung zweier
Wuchsstoffstrome denkt: Zu jedem Wuchsstoffstrom gehort ein
Potentialgefille in der Transportrichtung; haben zwei Wuchsstoff-
strome verschiedene Richtung, so miissen sich die Potentialgefille
ganz oder teilweise aufheben, je nach der jeweiligen Wuchsstoff-
konzentration. Mit der Aufhebung des Potentialgefilles verschwindet
auch die Wuchsstoffwirkung auf die Zelle, da sie ja nach Czaja rein
elektrischer Natur ist (vgl. 1935b, S. 232ff).

Die Czajasche Theorie der Polaritét auf Grund der Wuchsstoff-
wirkung ist bestechend wegen der Geschlossenheit, mit der sie zahl-
reiche Tatsachen aus Morphologie und Entwicklung des Pflanzen-
korpers umfaBt. Es bestehen aber doch gewichtige Bedenken
gegen sie:

Zunichst einmal ist der entscheidende SchluB, den Czaja
aus den Daten Ramshorns zieht, nicht ohne weiteres berechtigt.
Es handelt sich doch bei Ramshorn gar nicht um einen Potential-
abfall in der Zelle, sondern um eine positive Aufladung der wachsenden
Zone gegeniiber der nicht wachsenden! Ferner ist es durchaus
moglich, und auch Ramshorn scheint dieser Ansicht zuzuneigen,
daB die nach Wuchsstoffzufuhs auftretenden Potentialinderungen
gar nicht die direkte, primdre Wirkung des Wuchsstoffs darstellen,
sondern erst die Folge sind von Lebensvorgingen derart, wie sie
oben bei Betrachtung des Mechanismus der Wuchsstoffwirkung
skizziert wurden (S.74ff). Schlieflich besteht m. E. auch ein
Widerspruch darin, daB Wuchsstoff einerseits vermoge des von ihm
erzeugten Potentialgefilles, andererseits durch negative Osmose die
Zellstreckung bewirken soll. Bei der negativen Osmose (s. oben
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S.76, Anm.) kommt es doch lediglich auf die Wuchsstoffionen an;
wenn also die Wirkung davon abhingt, kénnen auch zwei entgegen-
gesetzt gerichtete Wuchsstoffstrome sich nur addieren und nicht
hemmen! Es ist auch nicht gut denkbar; dafl die nur von den Tonen
abhingige negative Osmose und damit die Zellstreckung nur dann
eintreten kann, wenn gleichzeitig noch ein bestimmt gerichteter
Potentialabfall in der Zelle bzw. dem Organ besteht. Wie man die
Sache auch drehen mag, die von Czaja entwickelten Vorstellungen
iiber den Mechanismus der polarisierenden wund zellstreckenden
Wirkung des Wuchsstoffs sind noch sehr unausgeglichen und wider-
spruchsvoll. Es muB ein anderer Weg gesucht werden zur Erklarung
der Tatsache, dafl die Zelle sich stets in Richtung der Wuchsstoff-
zufuhr streckt. Ob man mit dieser Tatsache schon den Schliissel
in der Hand hat zum Verstidndnis der Gesamtpolaritdt des Pflanzen-
korpers, scheint doch zweifelhaft.

Wenn man das gesarte polare Verhalten der Pflanze betrachtet,
wie es in den Untersuchungen Vochtings u. a. und auch in den
Czajaschen Restitutionsversuchen (1931) zum Awusdruck kommt,
so muB man mit S6ding (1935e) sagen, ,,dafl die Polaritit doch
mehr ist als dieser Wuchsstoffstrom‘. Es ist hier wie immer, wenn
man einen Weg gefunden zu haben glaubt zu einem relativ einfachen
physikalisch-chemischen Verstéindnis entscheidender Lebensvorginge
und Gesetzlichkeiten: man hat bestenfalls eine Seite des fraglichen
Vorganges erfafit. Wenn man die in Abb. 21 (S. 109) dargestellten
Versuche Czajas noch einmal ansieht in Verbindung mit den Aus-
filhrungen, die Goebel in seiner ,,experimentellen Morphologie®
iiber Regeneration und Polaritit macht'), so wird man vielleicht
folgendes sagen diirfen:

In einem ,,zweiseitig isolierten’ Wurzelsteckling, an dem noch
dazu jegliche Regeneration an der basalen Schnittfliche durch Ein-
gipsen oder fortwahrendes Erneuern der Schnittfliche verhindert
wird, ist das normale Lebensgefiige derart gestért, dal Neubildungen
— falls iiberhaupt — nur méglich sind nach voraufgegangener
volliger Umschmelzung und Meristematisierung des vorhandenen
Materials. Darauf deutet in der Tat die von Czaja (1931, S. 68)
als auBerordentlich stark bezeichnete Kallusbildung an der fraglichen

1) Goebel 1908, IV. und V. Abschnitt, S. 136ff.
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Schnittfliche. Was aus diesem Kallus entsteht, ist nicht so sehr eine
Organregeneration an einer verletzten, aber doch noch als Individuum
bestehenden Pflanze, sondern eine vollig neue Pflanze, der von dem
Rest der alten nur ein paar mit den Anlagen der Art versehene
Zellen als Ursprung dienten. So bilden denn auch solche aus dem
Kallus der Schnittfliche am Wurzelpol entstandenen Sprosse sehr
bald eigene Wurzeln aus, die Stecklingswurzel fault ab, und ein
unabhéngiger, normal polarer Organismus ist da (Goebel 1908,
S. 249f.). Man kann also bei den betrachteten ,,zweiseitig isolierten
Stecklingen nicht eigentlich von einer Polarititsumkehr oder -auf-
hebung sprechen, da sie ja so weit geschiadigt sind, daB sie nicht
eigentlich mehr als polare Organismen fehlende Teile regenerieren,
sondern gerade nur noch ein ginzlich indifferentes Ausgangsmaterial
bereitstellen konnen fiir einen neuen Organismus, dessen Polaritit
deshalb in keiner Beziehung zu der des Stecklings zu stehen braucht.
Wesentlich anders verhélt sich nun, wie wir gesehen haben, ein
Steckling, bei dem nur der Wurzelpol entfernt ist. Dieser ist ein voll
lebensfahiger selbstindiger Organismus, und entsprechend der ihm
innewohnenden Polaritit wird einfach das Fehlende regeneriert
in Form von Adventivwurzeln, die meist direkt aus dem Kambium
der Schnittfliche ohne Vermittlung eines Kallus hervortreten (vgl.
Czaja 1931, S.68). Wenn nun genau dasselbe eintritt bei einem
,,zweiseitig isolierten® Steckling, dessen basale Schnittfliche mit
Wuchsstoffpaste bedeckt ist, so ist das allerdings iiberraschend.
Wie schwer hier aber eine richtige Deutung ist, sieht man daran,
dalB einerseits Czaja die Meinung vertritt, Wuchsstoff ersetze
einfach die polarititsbestimmende Tiatigkeit des SproBvegetations-
punktes und andererseits Laibach und Mitarbeiter in allen derartigen
Fillen von einer direkt wurzelbildenden Fihigkeit des Wuchsstoffs
reden (vgl. Kap. 12)!

Konnte es nicht vielleicht so sein, daB Wuchsstoff weder die
Polaritiat noch die Wurzelbildung direkt bedingt, die beide letztlich
von der Lebenstitigkeit abhéingen, sondern daB vielmehr durch
Wuchsstoffzufuhr trotz zweiseitiger Isolierung des Organs die Zellen
in jenem normalen, aktiv lebenstitigen Zustand erhalten werden,
wie er bei nur einseitiger Isolierung vorliegt und zu polaritits-
entsprechenden Restitutionen fithrt? Dann wiirde die Polaritit
nicht auf einer elektrischen Polarisierung durch Wuchsstoff be-
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ruhen — die Beweisfithrung Czajas ist, wie wir oben (8. 110ff.)
sahen, durchaus nicht einwandfrei —, sondern, wie Véchting
meinte (s. oben S.104f), in der inneren Struktur des lebenden
Protoplasmas begriindet sein. Der Wuchsstoff wiirde aber auch
nach dieser Auffassung eine nicht geringe Rolle spielen als Korre-
lationstriger fiir die Aufrechterhaltung der normalen plasmatischen
Zustinde und physiologischen Zusammenhange. —

Elftes Kapitel

Die Bedeutung des Wuchsstoffs
fiir einige korrelative Wachstumshemmungen

Es ist eine aus der gértnerischen Praxis allbekannte Tatsache,
daB normalerweise ruhende Achselknospen durch Entfernen anderer,
sich entwickelnder Knospen, vor allem des Haupttriebes, zum Aus-
treiben veranlaBt werden. Hiaufig bringt sogar das Abschneiden
des Tragblattes die zugehdrige Knospe zur Entfaltung!). Neben
diesem mehr physiologischen Eintreten eines Organs fiir ein anderes
ist auch noch der morphologische Ersatz orthotroper radidrer Gipfel-
sprosse durch sich aufrichtende, sonst plagiotrope und dorsiventral
gebaute Seitensprosse bekannt, z. B. bei der Fichte. Viele hierher-
gehorige Fille sind ausfithrlich in der #lteren Literatur besprochen,
und es finden sich natiirlich sehr bald auch Vermutungen iiber die
Art der hier in der normalen Pflanze waltenden Korrelations-
beziehungen. Sachs betont, dafl ,gleichartige Organe als Mit-
bewerber um den gemeinschaftlichen Vorrat an gleichartigen organ-
bildenden ‘Stoffen betrachtet werden‘ miissen und daf deshalb die
Achselknospen ruhen, solange der Haupttrieb ihnen die nétigen
Stoffe entzieht (1887, S.514). Nach Pfeffer dagegen handelt es
sich um ,,dirigierende, korrelative Reizvorginge® komplizierter Art
(1904, 8.195ff.). Die Ansichten von Sachs und Pfeffer liegen
wohl nicht allzu weit auseinander; denn Sachs denkt durchaus
nicht an einfache Nihrstoffe, wie vielfach spitere Forscher?),
sondern an spezifische organbildende Substanzen, die mit ,,Reiz-

1) Winkler 1906, S. 41; Dostal 1909, S. b47.
2) Z.B. Loeb (nach Snow 1925, S. 843).

Otte 8
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stoffen** immerhin einige Ahnlichkeit haben (vgl. oben S.5). Wir
werden sehen, wie in den nun zu betrachtenden neu gewonnenen
Erkenntnissen iiber die Bedeutung der Wuchsstoffe fiic die frag-
lichen Vorginge sowohl Sachs wie Pfeffer zu ihrem Recht
kommen.

1. Wuchsstoff als Hemmungstaktor

Den Ausgangspunkt der neueren Untersuchungen bilden einige
Arbeiten von Snow (1925 und 1929). Dieser zeigte zundchst an
Phaseolus- und Vicia-Keimlingen die Unhaltbarkeit der Néhrstoff-
hypothese: Selbst durch die vollige Unterbrechung von Phloem
und Xylem wurde die Hemmung nicht aufgehoben. Weitere Ver-
suche, in denen der organische Zusammenhang zwischen der
wachsenden Spitze und den fraglichen Achselknospen ginzlich
unterbrochen und nur eine Stoffleitung iiber die Wunde hinweg
moglich war, fielen nicht ganz eindeutig aus. Immerhin aber konnte
Snow aus allem schlieBen, dafl die hemmende Wirkung vom Gipfel
ausging und der Transport eines Hemmstoffes dabei vermutlich
eine Rolle spielt (1925). Als vollig gesichert erschien dies durch
folgenden Versuch: Ein ausgewachsener Kotyledonarachselsprof§
eines Vicia-Keimlings wird dekapitiert und an der Basis mit einem
heien Glasstab versengt, so dal nur eine tote GefidBverbindung
mit dem Hauptstengel da ist; obwohl nun der Achselsprof3 de-
kapitiert ist, entwickeln sich Seitenknospen an thm doch nur, wenn
auch der Hauptstengel dekapitiert wird; nach Snow (1929a) laBt
sich dies nur erkliren durch die Annahme, daB von der intakten
Gipfelknospe des Hauptstengels aus ein Hemmstoff mit dem
Transpirationsstrom durch die tote Gefifiverbindung hindurch in
den Seitensprofl gelangt. Zu demselben Schluf}, daff der Hemmungs-
effekt auf einem Stoff beruht, war 1926 auch schon Dost4l ge-
kommen?). Die weitere Frage, ob der Vegetationspunkt oder die
Blatter der Gipfelknospe den nun als sicher angenommenen Hemm-
stoff aussenden, konnte Snow (1929b) dahin beantworten, daB eine
merkbare Wirkung nur von den Blittern ausgeht. Die jungen
Bléatter produzieren Streckungswuchsstoffe. Es bestand also die

1) In einer tschechisch geschriebenen und deshalb nur im Referat zu-
génglichen Arbeit.
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Méglichkeit, dafl diese in der Pflanze auch die Korrelation zwischen
Gipfel- und Achselknospe vermitteln; tatsichlich gelang es auch in
vollkommen eindeutiger Weise, die Wirkung der Gipfelknospe
durch Wuchsstoff zu ersetzen?).

Bei den Untersuchungen Laibachs mit lebenden Orchideen-
pollinien und Thimanns und Skoogs mit Rhizopin als Wuchsstoff-
quelle bestand noch die Moglichkeit, daf auBler Wuchsstoff ein
spezifischer Hemmstoff in den Priparaten gewirkt hétte. Dies
wurde aber ausgeschlossen, als Skoog und Thimann (1934) in
vergleichenden quantitativen Untersuchungen zeigten, dall den
gleichen Wuchsstoffkonzentrationen von Heteroauxin, Auxin-b und
Rhizopuspréparaten auch gleiche hemmende Wirksamkeit auf die
Knospen zukommt; das gepriifte Auxin-a hatte seine Wuchsstoff-
wirkung bereits verloren und rief dementsprechend auch keine
Knospenhemmung hervor.

Tabelle 4
. Knospenldnge in mm Stengellinge
Schnittfliche behandelt mit in mm am
sofort nach . -
Dekapitation 4. Tag 6. Tag 6. Tage
Wasser . . . . .. ... 1,5 5240892420 11,2403
350 units Heteroauxin. . . 1,5 1,5 15 | 11,6 4+ 0,3

Tabelle 4 (nach Skoog und Thimann 1934, Tabelle 1) gibt
die Durchschnittslingen der Seitenknospen fiir 20 dekapitierte
Pisumpflanzen, von denen ein Teil mit Heteroauxin versehen war.

Die einzige Unstimmigkeit zwischen der Knospenhemmung
in der normalen Pflanze und der durch Wuchsstoff besteht nach
Thimann und Skoog (1933 und 1934) darin, da man, um den
gleichen Effekt zu erhalten, in Agar bedeutend mehr Wuchsstoff
zufithren mulB, als normalerweise von der Endknospe in derselben
Zeit ausgeht. Dies ist aber wohl verstindlich, wenn man bedenkt,
daB selbstverstindlich im normalen Gewebeverband ein viel besserer
Wuchsstoffiibergang moglich ist als vom Agar aus und daB vielleicht
auch Wundstoffe stérend wirken.

1) Thimann und Skoog 1933 und 1934, Liaibach 1933, Uhrov 4 1934,
Miiller 1934.
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Die Hemmungswirkung einzelner Blitter auf ihre eigene Achsel-
knospe ist in dhnlicher Weise untersucht worden. Sie breitet sich
aus durch Agar und Gelatine hindurch und 148t sich ebenfalls durch
Wuchsstoff ersetzen; der aus Bryophyllumblittern in Agar auf-
gefangene , Hemmstoff“ wirkt auf Avenakoleoptilen als Wuchs-
stoff (Uhrovié 1934).

2. Der ,,Mechanismus“ der Hemmung

Es entsteht nun die Frage, wee der streckungsfordernde Wuchsstoff
kier plétzlich als ,,Hemmstoff* auftreten kann. Man wird in etwa
an die Verhiltnisse bei Wurzeln erinnert, doch im Gegensatz dazu
ist hier niemals die Annahme einer direkten Wachstumshemmung
ausgesprochen worden.

Nach der ersten Erklirung von Laibach (1933) handelt es sich
um eine Begleiterscheinung der primér streckungsférdernden Wirkung
des Wuchsstoffs. Tabelle 4 (S. 115) zeigt aber, dall dort im Laufe
von 6 Tagen die Wuchsstoffpflanzen sich kaum stirker verlingert
haben als die Kontrollen, und doch ist die Hemmung der Seiten-
knospen eingetreten! Skoog und Thimann (1934) meinen, dafl
ihre Keimpflanzen trotz Dekapitation noch so viel Wuchsstoff ent-
halten bzw. in den Blattern produzieren, daB durch weitere
Wuchsstoffzufuhr an der apikalen Schnittfliche das Wachstum
nicht noch mehr geférdert werden kann. Bei vollig entblitterten
Pflanzen fanden auch sie nach Wuchsstoffzufuhr bedeutend ge-
steigertes Stengelwachstum gleichzeitig mit der Knospenhemmung;
dies entspricht der Versuchsanordnung Laibachs (1933), wo die
Pflanzen so weit dekapitiert sind, daB gerade nur noch die Kotyledonar-
knospen iibrigbleiben. Die Knospenhemmung durch Wuchsstoff
setzt also nicht dessen streckungsférdernde Titigkeit voraus.

Thimann und Skoog (1934) griinden ihren Erklarungsversuch
auf die Tatsache, dal bei Gegenwart von Wuchsstoff an der apikalen
Schnittfléche einer Avenakoleoptile die Regeneration der physiologi-
schen Spitze unterbleibt (vgl. oben 8.383), d.h. die Gegenwart
bestimmter Wuchsstoffbetréige an einer Stelle der Pflanze hindert
die betreffenden Zellen daran, ihrerseits Wuchsstoff zu bilden. So
soll auch der von der Endknospe zu den Seitenknospen gelangende
Wuchsstoff die Wuchsstoffbildung dort unterdriicken und damit
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die Streckung der Knospen unterbinden. Die Hemmung betrifft
namlich, wie Thimann und Skoog ausdriicklich betonen, nur
die Entfaltung der Knospen und nicht ihre ersten Entwicklungs-
stadien. Bei dieser Ansicht bleibt aber — neben anderen Bedenken —
die Frage offen, warum denn die ruhenden Knospen nicht schon
gestreckt werden durch den Wuchsstoff, der sie daran hindert,
selbst Wuchsstoff zu bilden!

AuBlerdem ist die korrelative Beeinflussung gar nicht so ein-
seitig gerichtet, wie es nach Thimann und Skoog erscheint. So
hat z. B. schon Winkler (1906) beobachtet, da kleine Hochblitter
der Bliitenregion verlauben, wenn die achselstédndige Teilinfloreszenz
verkiimmert; ferner fand er bei Eupatorium repandum und einigen
Acanthaceen eine zwar ,,nicht sehr erhebliche, aber doch sehr deut-
liche und durchaus konstante Vergroferung der ihrer Achselprodukte
beraubten Blatter (1906, S.44). DaB bei den meisten krautigen
Gewidchsen nur die umgekehrte Beziehung hervortritt, liegt nach
Winkler daran, daf das Blatt schon ausgewachsen ist, ehe die
Knospe weit genug entwickelt ist.

Diese Tatsachen fiigen sich in das relativ einfache Schema von
Thimann und Skoog schlecht ein.

Es scheint hier vielmehr etwas vorzuliegen, was man mit Czaja
einen ,,Antagonismus verschieden gerichteter Wuchsstoffstréme*
nennen konnte! Besonders giinstig fiir diese Vorstellung sind einige
noch nicht erwdhnte Ergebnisse Snows (1931): Da ist zunichst
einmal der von dem englischen Forscher als sehr merkwiirdig be-
zeichnete , effect of age and height*‘. L&Bt man an einem dekapitierten
Erbsenkeimling nur das oberste (z. B. fiinfte) Blatt stehen, so hemmt
dieses die Entwicklung der Achselknospe des 70 bis 100 mm ent-
fernten ersten Blattes weit stirker als die Entwicklung der nur 5 bis
15mm entfernten dritten Achselknospe (1931a, S.210f.). Eine
dhnliche ,,Zunahme der Hemmung mit der Entfernung* war noch
in verschiedenen anderen Versuchsanordnungen festzustellen. Nach
Czajas Vorstellungen wire dieser Effekt dadurch gegeben, daB die
Achselknospen erst Wuchsstoff zu produzieren anfangen, nachdem
sie eine gewisse GroBe erreicht haben und inzwischen in eine be-
stimmte Entfernung von der Endknospe geriickt sind; erst dann
kiime der fiir die Entwicklungshemmung nétige Wuchsstoffantagonis-
mus zustande. Aber auch noch eine andere Untersuchung Snows
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(1931D) ist hier wichtig: An friihzeitig dekapitierten Pisumepikotylen
entwickeln sich beide Kotyledonarsprosse; ist nun der eine von
diesen von Natur aus oder durch kiinstliche Eingriffe schwicher
als der andere, so wird er von diesem im Laufe der Zeit immer mehr
in der Entwicklung gehemmt und geht schlieflich zugrunde. Wenn
Snow annimmt, daB hier ,,zwei aus entgegengesetzten Richtungen
kommende Einfliisse einander entgegenwirken (1931b, S.316)
und sich bei gleich entwickelten Sprossen das Gleichgewicht halten,
so liegt dies — abgesehen von verschiedenen Einzelheiten — in etwa
im Bereich der spiter von Czaja entwickelten Vorstellungen.

Sehr bedenklich wire es allerdings, wenn Thimann und Skoog
recht hétten mit ihrer Feststellung (1933 und 1934), da die un-
entfalteten Seitenknospen wenig oder gar keinen Wuchsstoff ab-
geben. Sie haben die Agarmethode benutzt, und es wire zu wiinschen,
daf die Resultate einmal mit der ergiebigeren Thimannschen
Chloroformmethode tberpriift wiirden. Vielleicht wiirde sich das
Bild dann in dhnlicher Weise verschieben, wie z.B. oben (S.27)
fiir die Avenakoleoptile geschildert wurde. Jedenfalls setzt die
Czajasche Vorstellung eine merkliche Wuchsstoffproduktion der
ruhenden Knospen voraus.

Wenn wir hier das Wort vom ,,Wuchsstoffantagonismus‘‘ auf-
gegriffen haben, so geschah das lediglich im Sinne eines beschreibenden
,»Als-Ob*“. Der von Czaja gemachte Versuch, diesen ,,Antagonismus‘‘
genauer zu fassen, ist, wie wir oben S. 110f. sahen, unhaltbar. Daf3
bei den hier betrachteten Hemmungswirkungen der Wuchsstoffe
jedenfalls irgenwie die Zufuhrrichtung eine Rolle spielt, hat kiirzlich
noch Le Fanu (1936) gezeigt. Sie fand, daB bei Keimpflanzen eine
Hemmung des Internodienwachstums immer dann eintritt, wenn der
Wuchsstoff (Heteroauxin) von unten her geboten wird. Eine gleiche
Menge von oben fordert das Internodienwachstum. Diese Férderung
erfolgt nach Snow (1936) auch immer, sobald die Internodien eine
Lange von 8 mm erreicht haben.

Es scheint also, dal die hemmende Wirkung des Wuchsstoffs
auf Knospen bzw. ganz junge Internodien nur unter den Bedingungen
erfolgt, die tatsichlich in dem fraglichen Stadium der Pflanze ge-
geben sind: der Wuchsstoff tritt von der Basis aus in die noch sehr
jungen Seitenorgane ein. Damit ist die Hauptsache an der zu er-
kldrenden Erscheinung wieder in noch unbekannte Besonderheiten
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des lebenden Systems selbst verlegt. Dementsprechend, wie auch
im Hinblick auf die Gesamtheit der in den verschiedenen Kapiteln
dieses Teiles behandelten Tatsachen, scheint es mir am besten, die
Korrelationswirkung der Wuchsstoffe auf die Entwicklung von
Seitenorganen — mindestens vorldufig — in dem am Schlusse dieses
Teiles niher zu bestimmenden Sinne aufzufassen.

Zwoslftes Kapitel

Die Bedeutung
der Wuchsstoffe fiir die Adventivwurzelbildung

Nach der Theorie von Sachs (1882) liegt die Ursache der Wurzel-
bildung an Stecklingen in der Anhdufung spezifischer, von oben
herabwandernder Substanzen an der Basis. Im Gegensatz dazu sah
man in der Folgezeit meist die Nahrstoffverhiltnisse als entscheidend
an, bis dann schlieBlich die hollandische Schule eine Hormontheorie
der Wurzelbildung auszubauen begann. Den Ausgangspunkt dafiir
bildeten die Untersuchungen von v. d. Lek (1925)1). Dieser stellte
an Stecklingen von Salix, Populus, Ribes und Vitis fest, daf die
Bewurzelung?) weitgehend abhingig ist von der Anwesenheit sich
entfaltender SproBknospen. Seine Ergebnisse wurden von F. W.
Went (1929) an der tropischen Euphorbiacee Acalypha bestitigt;
Went sen. (1930) betont mehr den Einflu auch der dlteren Blitter.
Daf die Wirkung der Blatter nicht auf dem von ihnen ausgehenden
Néhrstoffstrom beruht, geht aus folgendem hervor: Went (1929)
lief} abgetrennte Acalyphablitter mit ihren Stielen in wenig Wasser
stehen, vermischte dieses nach einiger Zeit mit Agar und brachte
diesen auf die apikale Schnittfliche von entblitterten Acalypha-
stecklingen. Die Wurzelbildung an der Basis wurde dadurch gegen-
iiber den unbehandelten Kontrollen auf mehr als das Doppelte ge-
steigert. Etwas schwicher war die Wirkung kiinstlich aufgesetzter
Knospen und etwas stiarker die eines Pridparates aus keimenden
Gerstenkornern,

1) Hollandische Dissertation, zitiert bei F. W. Went 1929, S. 35.
%) In allen hier zu besprechenden Fillen handelt es sich um wirkliche
Adventivbildungen, nicht um die Entwicklung ruhender Anlagen. ‘
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Damit war die Emistenz spezifischer, Adventivwurzelbildung
auslosender Stoffe in Blittern und Samen gesichert. In der nahe-
liegenden Annahme, daB es sich um einen und denselben Stoff
handle, gaben Bouillenne und Went (1933) ihm den Namen
Rhizokalin); ihre umfangreichen Untersuchungen brachten zahl-
reiche Kinzelheiten, u.a. den Nachweis, da Rhizokalin thermo-
stabil, wasserloslich und eine Séure ist. Ather- und Alkoholl6slich-
keit war damals nicht erkennbar (1933, S.140), scheint sich aber
nachher doch herausgestellt zu haben, denn Thimann und Went
schreiben 1934, daB Rhizokalin dieselben Loslichkeiten habe wie
Rhizopin und Auxin-a.

Went (1934) bemiihte sich dann, #hnlich wie bei den Auxinen,
quantitative Beziehungen aufzudecken. Wahrend verschiedene
andere Pflanzen stark schwankten in ihrer Reaktion, fand er bei
Pisumepikotylstiicken' innerhalb gewisser Grenzen eine deutliche
Proportionalitit zwischen der Konzentration der angewandten
Rhizokalinlésungen und der Anzahl der gebildeten Wurzeln. Dies
gab Veranlassung zum Ausbau einer Testmethode, in der &Zhnlich
wie bel den Streckungswuchsstoffen auch eine Einheit RU = Root
Unit oder Rhizokaline Unit festgesetzt wurde (Went 1934, S. 449).

Die Ahnlichkeit in den physikalischen Eigenschaften des in
den ,,wurzelbildenden Losungen wirksamen Prinzips und der
Streckungswuchsstoffe legte schon bald die Vermutung einer
Identitét nahe. Uberdies fand sich das Rhizokalin auBer in Blittern
und Samen auch im Harn, ja sogar die bei den Koglschen
Darstellungsversuchen erhaltenen hochkonzentrierten ,,Rohauxin-
lésungen® und schlieflich auch die kristallisierten Auxine selbst
zeigten ,,wurzelbildende Fahigkeiten“2?). Zwar fanden Thimann
und Went bei den reinen Auxinen und anderen gepriiften Losungen
kein konstantes Verhidltnis von streckungsférdernder und , wurzel-
bildender* Fihigkeit pro mg Substanz, aber es war doch immerhin
eine deutliche Parallelitdt festzustellen, auch in der Inaktivierung
der Lésungen durch H,O,.

Da also Auxine dieselben Wirkungen haben wie Rhizokalin-
16sungen und in letzteren das wirksame Prinzip bis jetzt die gleichen

1) ¢ibe = Wurzel, xadéw = ich rufe, lasse kommen.
%) Went 1934, Thimann und Went 1934, Thimann und Koepfeli
1935. :
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physikalischen und chemischen Eigenschaften zeigt wie die Auxine,
besteht kaum noch ein Grund gegen die Annahme einer Identitét
der urspriinglich als Rhizokaline bezeichneten Stoffe mit den
Auxinen. —

Wihrend Went und Mitarbeiter zunichst ,,wurzelbildende
Substanzen unabhingig von den Auxinen untersuchten und sie
nachtriglich identifizierten, begannen Laibach und Mitarbeiter
etwa um dieselbe Zeit mit der direkten Priifung wuchsstoffhaltiger
Praparate auf Wurzelbildung hin. Sie stellten 2 bis 3 cm lange
Internodienstiicke mit der Basis in 1,5 %ige Glucoselésung und ver-
sahen die apikale Schnittfliche entweder mit Harnpaste (Ather-
auszug) oder Pollinienpaste (Wasserauszug) oder mit einer Kontroll-
paste (Wollfett -+ 1/;500n Essigsdurelosung); die verschiedene
Wirkung zeigte sich in der Anzahl der bewurzelten Internodien:
bei den mit Harnpaste behandelten waren es reichlich viermal soviel
als bei den Kontrollen, auch begann die Bewurzelung etwa zwei Tage
frither. Ahnlich waren die Ergebnisse bei Hypokotylstiicken von
Helianthus und Ligustrumzweigstiicken. Sehr konzentrierte Pasten
lieBen Wurzeln auch direkt unterhalb der apikalen Schnittfliche
entstehen (Laibach, Miiller und Schéfer 1934). Spéater arbeiteten
Laibach (1935) und Fischnich (1935) mit reiner S-Indolylessig-
sdure. Zum Unterschied von den bisher genannten Stecklings-
versuchen behandelten sie auch intakte Coleuspflanzen; das Hetero-
auxin wurde in Pastenform auf den Stengel oder die Blitter (Spreite
oder Stiel) gebracht. Im ersten Falle bildeten sich Wurzeln ,,nur
an den bestrichenen Stellen oder seitlich davon®, selten auch ober-
halb der behandelten Stelle (Laibach 1935). Bei Blattbehandlung
dagegen scheint der Wuchsstoff besser aufgenommen und trans-
portiert zu werden, denn Wurzeln bilden sich darauf am Stengel
genau entlang den aus dem behandelten Blatte kommenden Blatt-
spurbiindeln, zwei oder drei Internodien weit darunter, spiter auch
am Blattstiel selbst (Fischnich 1935). —

Soweit die wichtigsten Tatsachen!) iiber Wurzelbildung als
Folge von Auxinzufuhr. Wir stehen vor der Frage, wie sie zu deuten

1) Vgl. auch noch die vorlaufige Mitteilung von Dorfmiiller und
Mevius (1937), wonach bei Commelinaceenstecklingen die Adventivwurzel-
bildung am Internodium mit und ohne Wuchsstoffzufuhr (in Lésung) deut-
lich in zwei vom Licht in verschiedener Weise beeinfluBte Teilprozesse
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sind. Dies ist auf zweierlei grundsitzlich verschiedene Weisen
versucht worden: Erstens: Die Auxine sind in demselben Sinne
,,wurzelbildende® Substanzen wie sie streckungsférdernde sind;
es wiirde sich dann in beiden Fallen um eine priméire Auxinwirkung
handeln, deren AuBerung allerdings von der jeweiligen ,,Verfassung*
der Zellen abhéingt. Diese Auffassung tritt hervor in den Arbeiten
von Laibach, Went, Thimann, Bonner (1935) usw. Oder
zweitens: Auxin reguliert unter normalen Bedingungen in der Pflanze
stets priméir die Zellstreckung, und alle iibrigen Wirkungen, also
auch die Wurzelbildung, sind sekundirer Natur und stellen eventuell
nur eine Reaktion der Pflanze auf ginzlich anormale Bedingungen
dar. Diese Meinung vertritt Czaja (1935¢, S.490) und in etwa
auch Kogl (1935b) und Fischnich (1935, S. 573).

Es ist nicht leicht, auf Grund der bisherigen Ergebnisse eine
Entscheidung zwischen beiden Auffassungen zu treffen. Es gibt
Fiir- und Gegengriinde zu beiden. Gegen die erste und fiir die zweite
Auffassung sprechen u. a. folgende, zur Ergiinzung noch anzufithrende
Tatsachen: Wie besonders Fischnich (1935) betont, sind zur Aus-
l6sung der Wurzelbildung, dhnlich wie bei der Zellteilung, bedeutend
hohere Wuchsstoffkonzentrationen erforderlich als zur Férderung
des Streckungswachstums; in mehreren Fillen wurden die behandelten
Stellen direkt geschadigt, um so besser war aber die Wurzelbildung
in der Nahe (1935, S.562, 568 und 573). Daraus erwichst fiir die
erste Auffassung die Frage, ob denn nach Setzung einer basalen
Schnittfliche dort in einer normalen beblitterten Pflanze eine
derart starke Anhdufung von Wuchsstoffen erfolgt. Dies wire
durch Stauung an der Wunde immerhin méglich, miilte aber noch
experimentell bewiesen werden.

Weiterhin ist zu beachten, dafl die Wuchsstoffwirkung auf die
Wurzelbildung durchaus nicht so regelméig ist wie beim Streckungs-

zerféllt. | Die Wirkung des Wuchsstoffs bei der Wurzelbildung scheint wesent-
lich darin zu bestehen, die Bildung der Anlagen zu férdern oder gar zu er-
moglichen. Fiir die Weiterentwicklung der funktionsfédhigen Wurzel scheint
er nicht eine so entscheidende Rolle zu spielen* (S. 140). Auch Jost (1937,
S. 105) unterscheidet zwischen ,,Anlage der Seitenwurzel’* und ,,Weiter-
wachstum’* und meint, dall letzteres (als Streckungsproze3) durch die hohen
Wuchsstoffkonzentrationen, die gerade die Bildung der Amnlage férdern.,
gehemmt wird.
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wachstum. Laibach und Mitarbeiter schreiben (1934, S. 588):
,,Es gibt aber auch Pflanzen, bei denen die Bewurzelung von Steck-
lingen durch Harn- und Pollinienpaste keine Forderung zu erfahren
scheint*; Fischnich (1935) fand verschiedenes Verhalten einzelner
Coleusarten, und auch Went (1934) mulite, wie er sagt, lange suchen,
ehe er in Pisumepikotylen ein Objekt fand, das eine fiir seinen Test
brauchbare Proportionalitit zwischen Rhizokalinzufuhr und Wurzel-
bildung zeigte.

Und schlieBlich sind auch die vor der Wurzelbildung infolge
von Wuchsstoffzufuhr eintretenden anatomischen Verdnderungen
von Wichtigkeit. Nach Fischnich (1935) strecken sich erstens
die parenchymatischen Zellen, darauf folgt im Zusammenhang
mit erneuter Kambiumtitigkeit Zellvermehrung in der Nahe der
GefaBbiindel und Neubildung von GefiBbiindeln zwischen den alten;
als letztes treten dann endogen Wurzelanlagen hauptsichlich im
Anschlul an die priméiren GefaBbiindel auf. In den von Laibach
und Fischnich (1935b) beschriebenen Versuchen bildeten sich Wur-
zeln immer erst aus einem mehr oder weniger umfangreichen Kallus.

Wenn nun all dies mehr auf eine ganz indirekte Wuchsstoff-
wirkung schliefen 148t und nicht auf eine so gesetzméiBige Ver-
kniipfung wie beim Streckungswachstum, so darf man doch die
zweite Auffassung nicht einseitig iiberspitzen und schliefen, dafl
die normale Wuchsstoffzufuhr von den Blittern aus ganz ohne Be-
deutung fiir die Bewurzelung von Stecklingen sei, wie dies anscheinend
Czaja (1935c¢) meint, wenn er schreibt, all die fraglichen Neu-
bildungen (Gefifle, Wurzeln) seien nur aufzufassen als ,, komplizierter
Ausdruck der Polarititsverhiltnisse und der ,,Fiithrungslosigkeit
der unter anormal hoher Wuchsstoffzufuhr stehenden Organe. Fiir
die Ergebnisse der Laibachschule mit extrem hohen Konzentrationen
und intakten Pflanzen mag das zutreffen; aber es ist doch immerhin
die Tatsache zu beachten, daB die Adventivwurzelbildung von der
Anwesenheit der Blitter weitgehend abhingig ist und diese durch
Wuchsstoffzufuhr ersetzt werden koénnen.

Vielleicht tut man den Tatsachen am wenigsten Zwang an,
wenn man, wie am SchluB der Erérterungen iiber Polaritdt bereits
angedeutet, die Auwine (bzw. Rhizokaline) nicht als ,,wurzelbildende
Substanzen‘ bezeichnet, sondern sie, auch in ihrer Bedeutung fiir die
Wurzelbildung, als Korrelationstriger in dem unten (S.124ff.) zu
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kennzeichnenden Sinne auffaBt. Es gehort eben einfach zum nor-
malen Zustand einer Stengelzelle, dafl sie aus den Blédttern dauernd
Wuchsstoff erhdlt. Was diese Wuchsstoffzufuhr protoplasma-
physiologisch im einzelnen bedeutet, wissen wir nicht. Wir diirfen
aber annehmen, daB ihr Ausbleiben den Gesamtzustand des Proto-
plasmas zu einem anormalen macht, und so ist es nicht weiter ver-
wunderlich, wenn solche Zellen nur ganz spérliche Regenerationen
fertigbringen. Dies ist wohl auch die Meinung Koégls, wenn er
schreibt: Bei den entblatterten Stecklingen haben wir einen Torso
vor uns, ,,dem die normale Zufuhr von Phytohormonen aus anderen
Pflanzenteilen fehlt. Wird dieser Ausfall behoben, so konnte der
gestérte Ablauf der Lebensprozesse wieder in Gang kommen und
damit auch die Neubildung von Organen erfolgen‘‘ (1935b, S. 16ff.).—

Zusammenfassung der Ergebnisse des vierten Teiles

In allen vier Kapiteln dieses Teiles kamen wir zu dem Schluf,
daB die Wirkung der Wuchsstoffe auf die fraglichen Entwicklungs-
vorginge vermutlich nicht in direkte Parallele gestellt werden darf
mit der Wuchsstoffwirkung beim Streckungswachstum, daf es sich
vielmehr wahrscheinlich um indirekte Nebenfunktionen des primir
auf die Zellstreckung hingeordneten Stoffes handelt. In allen Fillen
(Regulierung der Kambiumtitigkeit, Polaritit, korrelative Wachs-
tumshemmungen, Wurzelbildung) dient der Wuchsstoff als ,,Korre-
lationstrager, und zwar scheint folgende Auffassung den tat-
séchlichen Verhaltnissen am lebenden Organismus noch am ehesten zu
entsprechen:

Streckungswuchsstoffe sind eines der Mittel, mit deren Hilfe
auseinanderliegende Teile eines Organismus ,,Nachricht* iiber ihren
wechselseitigen Zustand erhalten, so daB ein ganzheitliches Reagieren
gewihrleistet ist. Dabei ist das Wort ,,Nachricht nicht anthro-
pomorph psychologisierend aufzufassen! Man kénnte hier Parallelen
zum tierischen Nervensystem sehen; der Unterschied liegt darin,
daB bei der Pflanze die Korrelationsiibertragung nicht auf eine
spezielle Weise festgelegt ist wie beim Tier!), sondern daf allerlei

1) Dort spielen ja iibrigens auch Hormone neben dem Nervensystem
eine Rolle, gerade beziiglich der dem Bereich des aktiven Handelns entzogenen
physiologischen Vorgénge.
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verschiedene Mittel angewandt werden. Als Beispiel fiir die Ersetz-
barkeit der Korrelationstriger mag folgendes dienen: Entspreitete
Blattstiele fallen normalerweise nach einiger Zeit ab. Dies kann
(nach Winkler) verhindert werden, wenn nur der Transpirations-
strom im Stiel erhalten bleibt dadurch, daB man an Stelle der Spreite
einen wassergetrinkten Gipsblock setzt; bei Coleus geniigt nach
Kiister die Gegenwart eines kleinen Stiickchens der Spreite, das
keine erhebliche Transpiration mehr entfalten kann (Benecke-
Jost II, 8.109); und schlieBlich 148t sich dasselbe erreichen, wenn
man den Stielen am distalen Ende Wuchsstoff zufithrt (Mai 1934)!
Beides, Wuchsstoff- und Wasserleitung, sind wichtige Vorginge
im normalen Leben des Blattstieles; dadurch, da man einen dieser
Vorginge kiinstlich aufrechterhilt, kann man dem Stiel gewisser-
mafen die Anwesenheit der Spreite ,,vortduschen“!); die Nahrungs-
zufuhr vom Blatt her scheint gar nicht so wichtig zu sein.

Ist nun der Transpirationsstrom oder der Wuchsstoff der Korre-
lationstriger ¢ Beide, und vermutlich noch manches andere dazu.
Uber die relative Wichtigkeit eines bestimmten Faktors erhalten
wir einigen Aufschlufl, wenn wir die anderen experimentell aus-
schalten. Dabei hat sich gezeigt, wie wir in den einzelnen Kapiteln
dieses Teiles sahen, dafl der Wuchsstoff in vielen Fillen geniigt,
um die Korrelation aufrechtzuerhalten; daraus diirfen wir schliefen,
dall Wuchsstoff auch vm normalen Leben der Pflanze ein wichtiger
Korrelationstrager ist.

Vergleichen wir diese Erkenntnis mit der von Jost (1923)
gemachten Feststellung: ,,Wir kénnen zwar Korrelationen kon-
statieren, aber wir konnen sie bisher nicht weiter erkliren; die Ein-
fliisse der Teile aufeinander sind durchaus ritselhaft*?); so diirfen
wir sagen, dafl uns auch hier die Wuchsstofforschung einen kleinen
Schritt weitergebracht hat. Wir wissen nun, daB stoffliche Reize
bestimmter Art einen wichtigen Faktor bei der gegenseitigen Be-
einflussung der Teile bilden, und zwar sind es nicht fiir jede Korre-
lationsart besondere Stoffe, sondern ein(e) Stoff(gruppe) mit ganz
bestimmten priméren Aufgaben (Regulierung der Zellstreckung)

1) Solche an sich fiir die Pflanze unzulissigen Ausdriicke sind, analog ge-
braucht, oft das einzige Mittel einer adiquaten Beschreibung.
%) Benecke-Jost II, S.106.
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leistet zugleich, sozusagen ,,nebenbei”, noch wichtige Dienste zur
Aufrechterhaltung der funktionellen Einheit des Organismus.

BloB iiber den Wirkungs-,,Mechanismus® dieser Korrelations-
triger vermdgen wir nichts auszusagen. Wenn schon die primire
Wuchsstoffwirkung bei dem relativ einfachen Vorgang der Zell-
streckung auf eine ,,Reizung” des Plasmas zuriickgefiihrt werden
mublte (s. oben S.78), so werden wir erst recht bei den sehr kom-
plizierten Korrelationen auch heute noch mit Pfeffer (1904, S. 86)
sagen miissen: ,,Die tiefere Einsicht in die Kausalitit dieser Vor-
ginge fillt mit der Erkenntnis des allgemeinen Wesens der Reiz-
vorgénge zusammen‘!

Schluflbetrachtungen

Das Ziel aller physiologischen Forschung ist die kausale Auf-
hellung der Lebensvorginge. Das ist ein Satz, der in &hnlicher
Formulierung wohl in allen Lehrbiichern der Physiologie wieder-
kehrt. Da ist es gewill sinnvoll, am Schlusse dieser zusammen-
fassenden Darstellung kurz zu erwigen, inwiefern die Kenntnis
der - Wuchsstoffe uns diesem Ziele einer kausalen Aufhellung der
Wachstums- und Entwicklungsvorgéinge in der Pflanze niher ge-
bracht hat.

Das Wort ,,kausal ist in diesem Zusammenhang verschieden
verstanden worden, und zwar — so scheint es — hauptsichlich auf
dreierlei Weise:

1. In der wurspriinglichsten, weitesten und vollstindigsten
Bedeutung im umfassendsten Sinne des Wortes ,,Warum‘! Man
sucht den zureichenden Grund fiir das Lebensphinomen als Ganzes
und fiir die einzelnen Lebensvorginge im besonderen. So wurde
physiologische Forschung getrieben etwa bis zum 18. Jahrhundert
und dariiber hinaus. Charakteristisch fiir diese ganze Epoche ist,
daBl man wohl, vor allem seit der Renaissance, immer deutlicher
die Gesetze der anorganischen Natur im Organismus wiederfand,
daBl man aber andererseits doch auch sehr klar den Sondercharakter
des Lebens erkannte; und gerade die Versuche zur Erklirung dieses
Sondercharakters nehmen einen grofen Raum in den Werken jener
Biologen ein.



SchluBbetrachtungen 127

2. Als dann, vor allem im 19. Jahrhundert, mit der fort-
schreitenden Erkenntnis der anorganischen Natur diese zum MaB
aller Dinge wurde, begann man unter kausaler Aufhellung der Lebens-
vorgiinge das zu verstehen, was heute noch z. B. in folgenden Worten
Kostytschews zum Ausdruck kommt: ,,Die Physiologie bestrebt
sich, die Lebenserscheinungen auf die allgemeinen Gesetze der
Chemie und Physik zuriickzufiithren, d. h. letzten Endes sdmtliche
chemischen Vorginge im Organismus durch eindeutige chemische
Gleichungen auszudriicken, die Energieumwandlungen aber und die
ganze vitale Architektonik auf Grund der physikalischen Gesetze
durchsichtig zu machen (1926, S.2). Diese Auffassung ist ab-
zulehnen, weil sie gewissermafen das Resultat der Forschung schon
in der Voraussetzung festlegt.

3. Eine dritte Auffassung ist ausgesprochen in den Worten
Sierps: ,,Die analytische Forschungsmethode, deren sich die
Physiologie bedient, ist bemiiht zu ermitteln, wie weit die Gesetze
der Physik und Chemie fiir die Lebensvorginge der Organismen
giiltig sind. Sie ist aber nicht mit der Forderung verbunden, daf
das Leben restlos physikalisch-chemisch zu erkldren sei‘“l). Diese
gewollte Beschrinkung auf die ,,Auflenseite der Lebensvorginge
und die Uberweisung alles anderen ‘an die Naturphilosophie ist
versténdlich in Anbetracht der Uberfiille und der Kompliziertheit
der zu bewiltigenden Erscheinungen und der begrenzten Leistungs-
fahigkeit des einzelnen Forschers. Aber dann erfordert das eine
enge Zusammenarbeit des aus praktischen Griinden Getrennten!
Eigentlich ist es ja kaum denkbar, daf in einem Biologen (Lebens-
forscher!) bei seinen physiologischen Untersuchungen (im engeren
Sinne) nicht stets die Frage brennt: ,,Wie hingt Leben und Maschine
in den Organismen zusammen ?* (Driesch 1922)!

Wenn wir uns nach diesen Erérterungen der Auffassung Sierps
vom Wesen der Physiologie — allerdings mit einigen Vorbehalten —
anschlieflen, so diirfen wir wohl sagen, daBl die Krgebnisse der
Wuchsstofforschung uns ein ganzes Stiick in der Kenntnis der
,»Maschinen“-Seite des Organismus weitergebracht haben! Aller-
dings stieBen wir schon sehr bald wieder auf Grenzen. Das wird
zu einem grofen Teil auf mangelnder Analyse beruhen, z. T. aber

1) Sierp in Strassburgers Lehrbuch 1936, S. 163.
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haben wir vielleicht schon die Grenzen der Leistungsfihigkeit der
analytischen Methode selbst erreicht.

Letztlich miindet alles in die Frage aus: Was ist ,,Leben*?
So z. B., wenn am SchluB des zweiten Teiles (S.80) die Frage
nach dem Wachstum des Plasmas und am Schluf} des vierten Teiles
(S.126) die Frage nach dem ,,allgemeinen Wesen der Reizvorginge*
(vgl. auch 8. 781f.) steht! Ob nicht jene Frage, die noch von keinem
Naturwissenschafter oder Philosophen beantwortet werden konnte,
doch den tiefer denkenden Biologen schlieflich zum Philosophen
macht ?
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