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Es ware eine fruchtbare Aufgabe, die verschie­
denen Stoffausscheidungen der Pflanze zusammen­
hangend zu untersuchen und ein neues Kapitel 
der Pflanzenphysiologie unter dem Namen "Stoff­
ausscheidungen" zu schaffen. 

KOSTYTSCHEW 1931. 

Vorwort. 
Die Ausscheidungstatigkeit der Pflanzen liefert eine FiiHe von 

versehiedenen Stoffen, die aHe ein besonderes Interesse bean­
spruehen. Die einen spielen als Rohstoffe (Zellulose, Kaut­
sehuk, Harze) eine wiehtige Rolle, wahrend andere wie die 
mineralisehen Absonderungen und Pflanzenhormone theo­
retiseh von groBer Bedeutung sind. Trotzdem werden die Aus­
seheidungsvorgange in den Lehrbiiehern der Pflanzenphysiologie 
oft kaum erwahnt oder nur kurz beriihrt. Fiir die Lehre des Stoff­
weehsels ist es jedoch unerlaBlich, tiefer in die Prozesse einzudringen, 
die das wiehtige Gegenstiick zu der Stoffaufnahme bilden; und die 
angewandte P£lanzenphysiologie soHte iiber das Wesen der Aus­
scheidungsvorgange genaue Kenntnisse besitzen, urn diese in den 
Dienst der Rohstoffproduktion zu stellen. Es besteht somit das 
Bediirfnis, die Erscheinungen der p£lanzlichen Stoffausscheidung von 
einheitlichen Gesichtspunkten aus iibersiehtlieh darzustellen. Die 
vorliegende Monographie stellt einen Versueh in diesel' Richtung dar. 

In del' P£lanzenphysiologie besteht fiir die Ausscheidungs­
vorgange zur Zeit keine einheitliehe Terminologie. Die Grund­
begriffe (z. B. "Exkretion", oder "Sekretion") werden von ver­
schiedenen Autoren in ganz versehiedenem Sinne angewendet. Es 
ist daher vor aHem notwendig, genaue Definitionen zu sehaffen. 
Ich halte mich dabei streng an stoffwechselphysiologische Richt­
linien, wobei sich von selbst enge Beziehungen zur Biochemie 
ergeben, wahrend anatomische Gesichtspunkte, die bisher das 
Feld beherrsehten, erst in zweiter Linie beriicksichtigt und oko­
logiseh-teleologische Gedankengange bewuBt vermieden werden. 
Es entsteht auf diese Weise fUr die verschiedenen AusscheidungK­
vorgange ein logisches System, das ich hiermit den FaehgenoHsen 
zur Diskussion unterbreite. 

Die Gasausscheidungen der Pflanzen (Wasserdampf, Kohlen­
saure, Sauerstoff) werden nicht behandelt.. Die DarsteHung bezieht 
sieh, neben den fliissigen odeI' gelOsten, VOl' aHem auf die festen 
Ausscheidungsstoffe, deren haufiges Auftreten eine besondere 



VI Vorwort. 

Eigentumlichkeit des pflanzlichen Stoffwechsels vorstellt. Die 
Behandlung dieser Stoffe geht von den neueren Erkenntnissen 
uber ihren Chemismus und ihre su bmikroskopische Struktur 
aus. Auf Grund ihrer chemischen Konstitution und ihres mole­
kularen Aufb~ues werden dann Beziehungen zur Ausscheidungs­
physiologie gesucht. 

Die Strukturerforschung beruht auf rontgenographi­
schen und polarisationsoptischen Untersuchungsmethoden. 
Da das richtige Verstandnis des Aufbaues der Zellwande und anderer 
Ausscheidungsprodukte nur durch die Kenntnis dieser Methoden 
erworben werden kann, wird theoretisch so weit auf sie eingegangen, 
wie dies fUr jemanden, der sich ein selbstandiges Urteil bilden 
mochte, notwendig ist. Die Anwendungsgebiete der leicht zu­
ganglichen polarisationsoptischen Methode werden besonders ein­
gehend erlautert. 

Die Physiologie muB sich grundlich mit den GesetzmaBigkeiten 
der unbelebten Natur vertraut machen; denn das Leben besteht 
ja in der scheinbaren Durchbrechung dieser Gesetze, deren genaue 
Kenntnis deshalb unbedingt erforderlich ist. Aus dieser Er­
kenntnis heraus hat die physikalische Chemie ihren Einzug 
in die Physiologie gehalten und ihre erfolgreiche Tatigkeit ent­
faltet. Die neue Richtung hat jedoch ihr Interesse vornehmlich 
den echten und falschen Losungen zugewandt, an die die Lebens­
prozesse gebunden sind. Das Gebiet der festen Stoffe ist da­
gegen vorlaufig unberuhrt geblieben. Es ist daher die Aufgabe 
einer pflanzenphysiologischen Monographie, die sich mit den festen 
Ausscheidungsstoffen befaBt, diese Lucke auszufullen. 

Das Buch verfolgt somit den doppelten Zweck, die Gesamtheit 
der pflanzlichen Ausscheidungsprozesse und deren Produkte kurz 
zusammenzufassen und zugleich fUr die Ausscheidungsphysiologie 
wichtige Kenntnisse uber die physikalische Chemie der f est e n 
Stoffe zu vermitteln (Phasenlehre, Strukturlehre). 

Meinem Lehrer, Herrn Professor P. JACCARD, Leiter des Pflanzen­
physiologischen Institutes der Eidgenossischen Technischen Hoch­
schule Zurich, bin ich fUr zahlreiche Anregungen zu Dank ver­
pflichtet. Ebenso danke ich meinem Vater fur seine Mithilfe bei 
der Erledigung der Korrekturen und dem Verlag fur die reiche 
Ausgestaltung des Werkes mit erlauternden Abbildungen. 

Zurich, Weihnachten 1934. 
Pflanzenphysioiogisches Institut 

der Eidgenossisehen Technischen Hochschule. 

A. FREY-WYSSLING. 
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Einleitung. 
Der Stoffwechsel der Lebewesen zerfiiJlt in vier grundlegende 

Abschnitte: die Stoffaufnahme (Resorption), die Stoffan­
glei ch ung (Assimilation), den Stoffa b ba u (Dissimilation) und 
die Stoffausscheidung. AIle Stoffe, die von der lebenden 
Materie aufgenommen worden sind, fallen, nachdem sie ein wechsel­
voIles Schicksal durchlaufen haben, schlieBlich einemAusscheidungs­
prozeB anheim. Die Ausscheidungsvorgange bilden daher das 
wichtige Endglied alles Stoffwechselgeschehens. 

Ein Stoffwechsel ohne Stoffausscheidung ist nicht denkbar, 
da bei fehlenden Ausscheidungsvorgangen die resorbierten Stoffe 
endlos im Organismus kreisen wiirden, so d,aB bei der fortgesetzten 
Aufnahmetatigkeit der Stoffumsatz schlieBlich riesig anschwellen 
miiBte. Die weitverbreitete Ansicht, der pflanzliche Stoffwechsel 
unterscheide sich vom tierischen durch mangelnde oder schlecht 
entwickelte Ausscheidungstatigkeit, kann deshalb nicht richtig sem. 
Sie beruht auf der falschlichen Gleichsetzung des Teilvorganges, 
der Exkretion, mit der Ausscheidung als Ganzes. Die Exkretion 
umfaBt aber nur eine bestimmte Art der Ausscheidungstatigkeit: 
namlich die Elimination von Dissimi1ationsprodukten. Bei den 
tierischen Lebensvorgangen herrscht der Stoffabbau zum Zwecke 
der Energiegewinnung gegeniiber den assimilatorischen Prozessen 
vor, indem nicht nur an die 1ebende Substanz angeglichene, sondern 
auch resorbierte Stoffe von entsprechendem Energieinhalt (z. B. 
Zucker) ohne Zwischenschaltung von Assimilationsvorgangen direkt 
der Dissimilation unterworfen werden. Bei der Pflanze tritt um­
gekehrt der dissimilatorische Stoffwechse1 gegeniiber dem assimila­
torischen zuriick, so daB es verstandlich erscheint, wenn in ihrem 
Lebenshaushalte die Exkretion eine untergeordnete Rolle spielt. 

Die Stoffausscheidung beschrankt sich jedoch nicht nur auf 
die Entfernung von Dissimilaten aus dem Stoffwechse1, sondern 
sie kann auch Assimilate ergreifen und diese, gewohn1ich nach 
geeigneter Umwandlung, zur Abscheidung bringen. In der Regel 
erfiillen solche Absonderungsprodukte ganz bestimmte physio­
log:sche Aufgaben, weshalb diese Art der Ausscheidungstatigkeit 
unter den Begriff der Sekretion fallt. Die Sekretion unter­
scheidet sich also dadurch von der Exkretion, daB assimilierte 

Frey·'Yyssling, Stoffausscheidung der hiiheren Pflanzen. 1 
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Stoffe unter Umgehung der dissimilatorischen Stoffwechselstufe 
zur Ausscheidung gelangen. Die wichtigsten pflanzlichen Sekrete 
sind die Baustoffe der Zellwande, bei deren Bildung"groBe Mengen 
von Assimilaten aus dem Stoffwechsel ausscheiden. 

SchlieBlich konnen yom Organismus auch Stoffe eliminiert 
werden, die nach ihrer Aufnahme keine eigentlichen assimilatorischen 
oder dissimilatorischen Prozesse durchlaufen haben. Diese Art der 
Ausscheidungstatigkeit solI als Rekretion (= Wiederausscheidung) 
bezeichnet werden. Sie spielt beim Mineralstoffwechsel der Pflanze 
eine wichtige Rolle, indem ein groBer Teil der aufgenommenen 
anorganischen Ionen die Pflanze durchwandert und dann, ohne 
in die Molekiile der lebenden Substanz eingebaut worden zu sein, 
wieder ausgeschieden wird. Diese Ionen konnen den Stoffwechsel 
zwar weitgehend beeinflussen, da sie ihn beschleunigen, hemmen 
oder verandern, aber sie werden, soweit dies bekannt ist, nicht 
in die Synthese der Stoffe, an die das Leben gebunden ist, mit 
einbezogen. 

Die Ausscheidungsvorgange konnen sich also, wie im folgenden 
Schema angedeutet ist, an jede Stoffwechselstufe anschlieBen. 
Die vollstandige Reihenfolge: Resorption-Assimilation-Dissimilation 
geht nur der Exkretion voraus. (Falls abbaufahige Stoffe auf­
genommen werden, kann die Stufe der Assimilation iibersprungen 
werden.) Die Exkretion bildet somit den normalen AbschluB des 
vollstandigen Stoffkreislaufes im Organismus, wahrend Sekretion 
und Rekretion das Ende von unvollstandigen Stoffzyklen bilden. 

Stoffaufnahme Stoffangleichung Stoffentfremdung Stoffausscheidung 

/ '\. 
Resorption -' ---+ Assimilation ---->- Dissimilation ---+ Exkretion 

-- - ----- -------+ Sekretion 

->- Rekretion 

Die pflanzliche Stoffausscheidung zeichnet sich durch eine 
starke Betonung der Sekretions- und Rekretionsvorgange aus. 
Exkretionsvorgange im tierphysiologischen Sinne gibt es, abge­
sehen von der Ausscheidung der Atmungskohlensaure, nicht; 
trotzdem kann man unter gewissen V oraussetzungen von einer 
pflanzlichen Exkretion sprechen. Da die Dissimilation in erster 
Linie der Energiebeschaffung dient, sind die tierischen Exkrete 
im allgemeinen weitgehend abgebaute energiearme Verbindungen. 
Nun kann aber eine Dissimilation auch in dem Sinne stattfinden, 
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daB sich Stoffe in ihrer chemischen Konstitution und in ihrem 
physikalisch - chemischen Verhalten so erheblich von den Eigen­
schaften der l~benden Substanz entfernen, daB sie als ihr "unahn­
lich" ausgeschieden werden, ohne daB sie dabei ihren Energieinhalt 
verlieren. Dies tritt z. B. bei der pflanzlichen Terpenbildung ein, 
wobei sehr energiereiche Stoffe als Dissimilate aus dem Stoffwechsel 
entfernt werden. Wenn man somit die Dissimilation nicht ein­
seitig als Stoffabbau, sondern im Gegensatz zur "Stoffangleichung" 
allgemein als "Stoffentfremdung" auffaBt, sind bestimmte pflanz­
liche Ausscheidungsvorgange unter den Begriff der Exkretion zu 
rechnen. 

Zu den physiologischen Unterschieden der Ausscheidungs­
vorgange im Tier- und im Pflanzenreiche gesellen sich physikalische 
Verschiedenheiten der Ausscheidungsstoffe. Die pflanzlichen Aus­
scheidungsprodukte erscheinen im Gegensatz zu den tierischen 
vielfach im festen Aggregatzustand. Sie sind gewohnlich in 
Wasser schwer- oder un16slich, so daB sie nicht aus der Pflanze 
herausgeschafft werden konnen, sondern im Pflanzenleibe auf­
gespeichert werden mussen. AuBerdem ist die mangelhafte Ent­
wicklung eines nach auBen gerichteten Ausscheidungssystemes 
durch den weitgehenden Abschlu13 des Pflanzenkorpers gegenuber 
der atmospharischen Umwelt - urn eine Angleichung del' Wasser­
dampfspannung der Protoplasten an diejenige der Luft zu unter­
binden - bedingt. 

Den festen Stoffen kommt im allgemeinen kristalline 
Struktur zu. Viele pflanzliche Ausscheidungen1 treten daher 
in kristalliner Form als mikroskopische oder submikroskopische 
Kristallchen in Erscheinung und setzen sich durch ihren inneren 
Aufbau in scharfen Gegensatz zur Struktur des Protoplasmas, 
das sie hervorgebracht hat. 1m Kristall bauen ihrem Wesen nach 
bekannte Richtungskriifte ein gesetzma13iges Raumgitter auf, dessen 
Bausteine sich in straffer mathematischer Ordnung zusammenfUgen. 

In der lebenden Substanz dagegen herrscht scheinbar das 
Maximum der Unordnung. Die fUr Losungen charakteristische, 
den Gesetzen des Zufalls gehorchende, BRowNsche Molekular-

1 Urn das schwerfallige Wort "Ausscheidungsstoff" nicht zu haufig an­
wenden zu miissen, solI der Begriff "Ausscheidung" in allen Fallen, wo eine 
Verwechslung mit dem Abstractum (Ausscheidung = Ausscheidungstatig­
keit) ausgeschlossen erscheint, als Concretum (Ausscheidung = Ausschei­
dungsstoff) verwendet werden. 

1* 
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bewegung setzt sich mit der Protoplasmastromung zu einem fUr 
unsere unzulanglichen Hilfsmittel unentwirrbaren Getiimmel zu­
sammen. Das ordnende Prinzip in diesem Gewiihte entgeht uns 
vollig. Alles was wir davon ahnen konnen ist die Feststellung, daB 
es anderer Natur sein muB, als die ordnenden Kriifte in der un­
belebten Welt. Denn gegen jene Richtungskrafte fUhrt das Proto­
plasma einen erbitterten lebenslanglichen Kampf. Es hat Kolloid­
systeme geschaffen, in denen Teilchen, die nach ihrer Molekiil­
groBe eigentlich fest sein und kristallisieren sollten, in BROWN scher 
Bewegung bleiben; es halt unlOsliche Verbindungen in Losung 
und schiitzt Partikelchen, die sich gegenseitig anziehen, vor dem 
Zusammenballen. Obschon es moglich ist dem Protoplasma 
auBerlich sehr ahnliche Systeme mit volliger Unordnung der 
Teilchen herzustellen, gelingt es nicht in ihnen haltbare Gleich­
gewichte wie im Protoplasma zu schaffen. Kiinstliche Kolloide 
sind im allgemeinen labile Systeme: sie entmischen sich, koagulieren 
oder ihre Komponenten kristallisieren aus. Sie zeigen dieselben 
Erscheinungen wie Protoplasma, dem das Leben entflohen ist. 
Koagulations- und Kristallisationsvorgange sind Kennzeichen des 
eingetretenen Todes. So stehen sich Leben und Kristalli­
sation als unvereinbare Gegensatze gegeniiber. 

Bei der Entstehung kristallisierter Ausscheidungsstoffe ergibt 
sich daher ein Widerstreit zwischen dem kristallisationsfeindlichen 
Leben und der lebensfeindlichen Kristallisation. Entweder zieht 
sich das Leben aus den Zellen und Geweben, in denen Kristalli­
sationsvorgange eingesetzt haben, zuriick, oder es greift formgebend 
in die Kristallisation ein, so daB ein KompromiB zwischen dem 
molekularen Kraftespiel der unbelebten Natur und organisierter 
Gestaltungskraft entsteht. Damit erwachst der Physiologie eine 
neue Aufgabe: Sie muB sich mit Kristallisationserscheinungen 
befassen und die Raumgitterstrukturen der entsprechenden Stoffe 
kennenlernen, um die Grenze ziehen zu konnen zwischen dem 
bekannten Verlaufe physikalisch-chemischer Phanomene und deren 
Steuerung durch das lebende Protoplasma. 

Das Studium der pflanzlichen Ausscheidungsstoffe bietet daher 
nicht nur stoffwechselphysiologische, sondern vor allem auch 
morphologische Probleme. Es ist deshalb geeignet die Unter­
suchungsgebiete der Physiologie und der Morphologie, die sich in 
der Biologie oft verstandnislos gegeniiberstehen, miteinander in 
Beziehung zu bringen. 
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Definition und Einteilung der pflanzlichen 
Ausscheidungsstoffe. 

Auf Grund der einleitenden AusfUhrungen konnen die Au s­
scheidungsstoffe definiert werden als Stoffe, die yom 
lebenden Protoplasma abgeschieden und nicht wieder 
in den Stoffwechsel einbezogen werden. 1m Gegensatz 
dazu werden die Reservestoffe, die ebenfalls leblose Ab­
sonderungen vorstellen, nur zeitlich aus dem Stoffwechsel eli­
miniert. Nach dieser Begriffsbildung gehoren Geriistsubstanzen, 
mineralische Ablagerungen und organische Absonderungen wie 
Harze und Kautschuk, die endgiiltig aus dem Stoffwechsel aus­
geschaltet werden, zu den Ausscheidungsstoffen, wahrend Reserve­
stoffe wie Starke, Aleuron, Fette und gewisse Hemizellulosen wieder 
mobilisiert werden konnen. 

Ausscheidungs- und Reservestoffe konnen nach Chemismus 
und submikroskopischer Struktur weitgehend miteinander iiber­
einstimmen, wie z. B. Geriistzellulose und Starke; oder sie weisen 
morphologisch und mikrochemisch groBe Ahnlichkeit auf, wie 
Fetttropfchen und Kautschukkiigelchen; oder sie gehoren zyto­
logisch gleicherweise zum Vakuom, wie Aleuronkorner und gewisse 
Kristallausscheidungen. Die beiden Stoffgruppen lassen sich daher 
nur physiologisch gegeneinander abgrenzen, wobei die aufgestellte 
Grenze allerdings keine absolute ist. Denn es gibt FaIle, wo Geriist­
substanzen yom normalen Stoffwechsel wieder ergriffen werden; 
oder Kalziumoxalatablagerungen konnen bei Kalziumhunger von 
der Pflanze teilweise wieder aufgelost und mobilisiert werden. 
Umgekehrt konnen z. B. beim Laubfall gewisse Mengen Reserve­
stoffe wie Starke fUr den Stoffwechsel endgiiltig verlorengehen. 
Man darf daher die aufgestellte Definition nicht kleinlich aus­
deuten, sondern muB untersuchen, welche Stoffe im groBen ganzen 
yom Stoffwechsel unberiihrt bleiben, nachdem sie yom Protoplasma 
ausgeschieden worden sind. 

Nach dieser Abgrenzung gegeniiber den Reservestoffen gilt es 
das Reich der pflanzlichen Ausscheidungsstoffe zweckmaBig ein­
zuteilen. HABERLANDT (3) unterscheidet Exkrete und Sekrete, 
von denen die ersten in den Zellen angehauft werden, die zweiten 
dagegen den Zell-Leib verlassen sollen. Solche auf anatomischen 
Erwagungen beruhende Umschreibungen fUhren jedoch zu Wider­
spriichen, da oft derselbe Stoff bald nach auBen und bald in den 
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Zellen abgeschieden wird (KISSER, 2). Man muB daher die 
Ausscheidungsstoffe auf Grund physiologischer Uberlegungen 
gruppieren, wie dies in der Einleitung geschehen ist; dadurch wird 
eine Gliederung in Produkte der Exkretion, Sekretion und Rekretion 
nahegelegt. Die Behandlung der pflanzlichen Ausscheidungsstoffe 
soll indessen nicht in dieser Reihenfolge geschehen, sondern nach 
der mengenma13igen Bedeutung, die sie im Stoffwechsel einnehmen, 
womit jedoch nicht gesagt sein soll, daB sich Quantitat und physio­
logische Wichtigkeit der eliminierten Stoffe decken. Da bei der 
Sekretion eine groBe Diskrepanz besteht zwischen den Stoff­
mengen, die bei der Zellwandbildung und bei anderen Sekretions­
vorgangen ausgeschieden werden, soIl die Zellwandsekretion, die 
die Hauptmasse der pflanzlichen Ausscheidungsstoffe liefert, yom 
Abschnitt tiber Sekretion abgetrennt und fUr sich als 1. Kapitel 
behandelt werden. An zweiter Stelle folgen die Rekretionsvor­
gange, dann die Exkretion und schlieBlich die Sekretion, die ab­
gesehen von der Zellwandbildung nur geringe Stoffmengen erfa13t. 

Aus dieser Disposition ergibt sich folgende Einteilung der 
Stoffe, die bei den verschiedenen Ausscheidungsvorgangen aus 
dem pflanzlichen Stoffwechsel entfernt werden: 

1. Gertistsu bstanzen = organische Ausscheidungsstoffe, die 
am Aufbau der Zellwand teilnehmen. 

2. Rekrete = anorganische Ausscheidungsstoffe, die nicht 
assimiliert worden sind. Mineralsalzel, Transpirations-Wasserdampf 
und der Sauerstoff der CO2-Assimilation gehoren hierher. In 
dieser Monographie soU jedoch nur von den festen (und ge16sten) 
mineralischen Ausscheidungsstoffen die Rede sein. 

3. Ex k ret e = Endprodukte des dissimilatorischen Stoff­
wechsels, wobei unter Dissimilation nicht nur der Stoffabbau, 
sondern die Stoffentfremdung iiberhaupt verstanden sei. 

4. Sekrete = Ausscheidungsstoffe des assimilatorischen Stoff­
wechsels, denen nach ihrer Abscheidung bestimmte physiologische 

1 In einer friiheren Arbeit (FREy-WYSSLING, 24) sind die Mineralstoffe, 
die den Pflanzenleib passieren und nur indirekt am Stoffwechsel teilnehmen, 
indem sie ihn zwar beeinflussen, aber nicht als integrierender Bestandteil 
in die lebende Substanz eingehen, als Defakate bezeichnet worden. 
AnlaBlich einer Diskussion in der ziircherischen botanischen Gesellschaft 
ist mir indessen von den Herren Prof. JACCARD und Prof. G.X.UMANN ab­
geraten worden, den Begriff der Defakation in die Pflanzenphysiologie 
heriiberzunehmen. Es ist daher der neue Kunstausdruck Rekretion 
(= Wiederausscheidung) geschaffen worden. 
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Funktionen zukommen. Es handelt sich dabei also urn Assimilate, 
die im Gegensatz zu den Reservestoffen nicht zeitweilig, sondern 
i. a. endgiiltig aus dem Stoffwechsel ausgeschaltet werden. 

I. Die Zellwand. 
A. Geriistsubstanzen und Zellwandstruktur. 

1. Die Anisotropie der Zellwande. 

Die Zellwande sind Kolloide im Gelzustand, d. h. sie bestehen 
aus quellungsfahigen, aber unlOslichen Substanzen, die Wasser und 
wasserige Losungen bis zu einem 
Quellungsmaximum einlagern kon­
nen. Damit sind aber die Zell­
mem branen keineswegs erschopfend 
charakterisiert , denn sie unter­
scheiden sich in einem wesentlichen 
Punkte von anderen Gelen, wie z. B. 
der Gelatine oder dem Protoplasma. 

Denkt man sich aus der Zell­
wand eine mikroskopische Kugel 
herausgeschnitten und liiBt sie 
quellen, schwillt sie im Gegensatz 
zu kongruenten Kiigelchen aus 
Protoplasma oder Gelatine nicht 
zu einer groBeren Kugel, sondern 
zu einem Ellipsoid heran. Ihr 
Quellungsvermogen ist also in ver­
schiedenen Richtungen ungleich. 
Physikalische Eigenschaften, die, 
wie die Quellung, zu ihrer Prazi­
sierung neben einem Zahlenwert 
die Angabe von einem Richtungs­
sinn benotigen, nennt man vek­

a b 
Abb. 1. Vergleich der Isotropie eines 
Protoplasmatriipfchens (Plasmodium) 
a mit dem anisotropen Verhalten 
einer Bastfaser (schematischer Langs-

schnitt durch die Faserwand) b. 
1 Quellungsanisotropie; 2 optische 

Anisotropie (Doppelbrechung); 
3 Festigkeitsanisotropie. 

torielle Eigenschaften. Sie werden graphisch durch Pfeile 
dargestellt, deren Lange den Zahlenwert in der eingezeichneten 
Richtung wiedergeben (s. Abb. 1). Zu den vektoriellen Eigen­
schaften gehoren: thermische Ausdehnung, Quellung, Leitfahigkeit, 
Fortpflanzungsgeschwindigkeit von Wellenbewegungen (Licht), 
Kohasion und andere mehr. 
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Protoplasma und gequollene Gelatine verhalten sich gegenuber 
vektoriellen Eigenschaften nach allen Richtungen gleich oder 
isotrop, die Zellwande dagegen nach Richtungen verschieden 
oder anisotrop. 

Es solI an einigen Beispielen gezeigt werden, wie sich die 
Anisotropie der Zellhaute auBert. Als Testobjekt mogen 
zellulosische Bastfasern, z. B. Leinen- oder Ramiefasern, dienen. 

Quellungsanisotropie. LaBt man trockene Flachsfasern in 
Wasser maximal quellen, ergibt sich eine Breitenzunahme von 20% 
gegenuber einer Langenzunahme von nur 0,1 % (VON HOHNEL, 2). 
In Abb.1b1 ist die Projektion des eingangs erwahnten fiktiven Mem­
brankugelchens punktiert eingezeichnet; die ausgezogene Ellipse ist 
die Projektion des Ellipsoides, zu welchem die Kugel heranquillt. 
Die Achsen der Ellipse sind die Richtung groBter und kleinster 
Quellung; sie sind als Doppelpfeile (sog. Tensoren) eingetragen. 
Das so entstandene Bild heiBt Quellungsfigur. Die Exzentrizitat 
der Ellipse gibt den Grad der Anisotropie wieder. Die Quellungs­
anisotropie ist die wichtigste Ursache der mannigfaltigen hygro­
skopischen Bewegungen, die im Pflanzenreiche vorkommen. 

Optische Anisotropie. Untersucht man das Brechungs­
vermogen solcher Fasern, findet man, daB der Brechungsindex n 
in der Langsrichtung 1,596, in der Querrichtung dagegen 1,525 be­
tragt, wie dies in Abb. 1 b2 dargestellt ist. Den groBeren Brechungs­
index nennt man ny, den kleineren dagegen n(J.; die Ellipse mit 
diesen beiden Indices als Achsen heiBt die Indexelli pse. Senk­
recht zu deren Achsenschnittpunkt sticht ein dritter Brechungs­
index nfi aus. Das raumliche Ellipsoid mit den drei Indices n(J.' 
nfi' ny als Achsen heiBt Indicatrix. Die Brechungsanisotropie 
auBert sich in der Doppelbrechung, wie sie von Kristallen 
bekannt ist. Sie ist numerisch gleich der Differenz ny - n(J. und 
betragt somit fur Zellulosefasern 0,071, ein Betrag, der die Doppel­
brechung von Quarz oder Gips (0,009) um das 8fache ubertrifft. 

Nicht nur das Lichtbrechungs-, sondern auch das Licht­
absorptionsvermogen ist nach Richtungen verschieden. Farbt man 
Fasern mit Chlorzinkjod und beobachtet das Praparat in linear­
polarisiertem Licht, das parallel zur Faserachse schwingt, ergibt 
sich, daB es fast ganzlich absorbiert wird, so daB die Faser tief­
schwarzviolett erscheint, wahrend senkrecht zur Faserachse rlas 
Licht die Zellwand ungehindert passieren kann, und die gefarbte 
Faser farblos erscheinen laBt (s. Abb. 18a). Diese Erscheinung 
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der Doppelabsorption nennt man Dichroismus, oder falls 
raumlich zu den zwei erwahnten Absorptionsrichtungen noch eine 
dritte Absorptionsachse kommt, Pleochroismus. 

Anisotropie der Festigkeit. Die Bastfasern besitzen eine 
merkwiirdig hohe ReiBfestigkeit, die unter den technischen 
Materialien nur von Stahl iibertroffen wird. 

Die in Tabelle 1 enthaltenen Festigkeiten gelten indessen nur 
fUr die Langsrichtung der Fasern. In der Querrichtung betragt 
die ReiBfestigkeit da­
gegen bloBeinenZehntel 
des angege benen Wertes 
(s. Abb. 1 c3). 

Tabelle 1. ReiBfestigkeit nativer Zellu­
losefasern, verglichen mit anderen 

technischen Materialien. 

Analoge Befunde er- Federstahl, gehartet 
b . h Flachs ..... . 

ge en SIC , wenn man Ramie...... 
die Elastizitat der Zell- Kokosfasern...... 
wand oder ihre Leit- Holz (je mm2 Wandsubstanz) . 

FluBeisen ......... . 
fahigkeitfUrWarmeund Holz (je mm2 Gesamtquerschnitt) 
Elektrizitat untersucht. 

kg/mm' 
150-170 

bis no 
bis 78 

30 
23- 28,5 
20- 40 
8- 14 

Immer findet man eine starke Verschiedenheit der vektoriellen 
Eigenschaften parallel und senkrecht zur Faserachse. [Warme­
leitung von Lindenbast 5: 3 (HERZOG, R. 0., 2), thermischer Aus­
dehnungskoeffizient von Ramiefasern 1: 4 (HERZOG, R. 0., 3).] 

Diese auffallende Zellwandanisotropie erscheint urn so rnerk­
wiirdiger, da das Protoplasma, welches die ZeIlwand hervorbringt, 
selbst keine solchen Richtungseffekte aufweist. Wie Abb.la 
zeigt, verhalt es sich, ebenso wie Gelatine, gegeniiber vektorieIlen 
Eigenschaften vollstandig isotrop. 

Die Isotropie von Protoplasma und Gelatine ist indessen keine 
unveranderliche Eigenschaft. Absolute Isotropie findet man nur 
bei echten Losungen und Solen mit isodiametrischen Kolloid­
teilchen, die zugleich isotrop sind. AIle iibrigen isotropen Korper, 
wie Gele, Glaser und kubische KristaIle konnen dagegen unter 
Umstanden anisotrop werden. So zeigt das Protoplasma flieBen­
der Pseudopodien von Rhizopoden wahrend der FlieBbewegung 
schwache Doppelbrechung und bei isotropen Gelatinewiirfeln ge­
niigt ein leiser Druck, urn aIle Phanomene der optischen Aniso­
tropie in Erscheinung zu rufen. Ebenso verhalten sich Glaser und 
kubische Kristalle unter Zug- und Druckwirkungen anisotrop. Auf 
solche Weise kiinstlich erzeugte Richtungsverschiedenheit in an 
sich isotropen Korpern wird akzidentelle Anisotropie genannt. 
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VON EBNER hat versucht die Doppelbrechung der Zellwande 
ebenfalls als akzidentelle Anisotropie zu deuten; seine Betrachtungs­
weise hat sich aber als unhaltbar herausgestellt, da die optische 
Anisotropie der Gerustsubstanzen nicht durch auBere Kraft­
einwirkungen hervorgerufen wird, sondern in der inneren Struktur 
ihrer Bausteine begrundet ist. 

2. Die Micellartheorie. 
Die Anisotropie der Zellwande ist den Botanikern in Form 

der Doppelbrechung schon seit dreiviertel Jahrhunderten bekannt 
(VON MOHL 1859). Die Erklarung dieser Erscheinung stieB aber 
auf Schwierigkeiten, da damals optische Anisotropie nur von 
Kristallen oder deformierten isotropen Substanzen (akzidentelle 
Doppelbrechung) bekannt war. NAGELI und seine Anhanger 
zeigten, daB die Moglichkeit von Spannungsdoppelbrechung, die 
von der Schule VON EBNERS in Betracht gezogen wurde, aus­
geschlossen werden musse. Andererseits konnten aber die Zell­
membranen auch nicht als im landlaufigen Sinne kristallisiert 
aufgefaBt werden, denn Kristalle sind definitionsgemaB nicht nur 
anisotrop, sondern auch homogen. Der Begriff der Homogenitat 
verlangt, daB gleiche und gleich orientierte Teile eines Korpers 
keinerlei Unterschiede in physikalischer und chemischer Hinsicht 
aufweisen durfen. Jede solche homogene Zustandsform der Materie 
bezeichnet man als Phase. NAGELI (3), der eingehende Studien uber 
die Quellungsanisotropie angestellt hatte (1858), erkannte, daB die 
Zellwande nicht zugleich anisotrop und homogen sein konnen. 
Er schrieb ihnen daher eine inhomogene Struktur zu und be­
hauptete, daB sie aufgebaut seien aus langlichen, polyedrischen, 
optisch anisotropen Kristalliten, zwischen die sich Wasser oder 
andere Substanzen einlagern konnten. Einen solchen Kristallit 
nannte er ein MicelP. Nach unseren modernen Begriffen, muE 
jedem Kristalliten ein homogenes Kristallgitter zukommen. Die 
Micelle waren daher anisotrop und homogen, die Zellwand 
dagegen anisotrop und inhomogen struiert. Das heiBt die 
Zellhaut muBte im allgemeinen .aus zwei oder mehreren Phasen 
bestehen, von denen die eine kristallinisch ware. 

1 Das MicelI (Mehrzahl: die Micelle) = Diminutiv von lat. mica, die 
Krume, das Kiirnchen; urn Verwechslungen mit "Zelle" zu vermeiden, 
soil die Schreibweise mit c beibehalten werden. Die Kolloidchemiker haben 
dem Terminus "MicelI" eine andere Bedeutung beigelegt (= elektrisch ge­
ladene Kolloidteilchen) und gebrauchen ihn falschlicherweise als Femininum. 



Die Rontgenuntersuchung der Zellwande. 11 

Die strukturelle Inhomogenitat der Zellhaut hat nichts zu tun mit den 
mikroskopisch sichtbaren Schichten und Fibrillen, in welche die Zellwand 
optisch aufge16st werden kann. Selbst die feinsten Fibrillen, deren Dicke 
an der Grenze des Auflosungsvermogens des Mikroskopes liegt, besitzen 
noch aIle physikalischen und chemischen Eigenschaften der ganzen Faser. 
Die Inhomogenitat liegt daher jenseits des mikroskopisch erkennbaren 
Bereiches im su bmikroskopischen Gebiet. 

Die Micellartheorie von NAGELI, die er auf aIle anisotropen 
natiirlichen und kiinstlichen Gele ausdehnte, wurde in der Folge 
heftig kritisiert und abgelehnt. Man straubte sich dagegen, daB 
scheinbar einphasige Substanzen (FISCHER, 1), wie die Zellwande, 
inhomogen struiert und aus mehreren Phasen aufgebaut sein sollten. 
Vollends unmoglich schien aber den Kritikern NAGELIS die Be­
hauptung, daB die submikroskopischen Bausteine der Hydrogele 
aus kristallinen Micellen bestehen sollten. Die Kristallnatur der 
Kolloidteilchen dieser Gele konnte erst 1917 von AMBRONN (10) 
auf optischem Wege wahrscheinlich gemacht werden, worauf 1918 
die epochemachende Bestatigung folgte, daB Pflanzenfasern im 
Rontgenlichte tatsachlich Kristallinterferenzen liefern (SCHERRER, 
HERZOG und JANKE 1, 2)1. 

3. Die Rontgenuntersuchung der Zellwande. 

Wenn man zellulosische Zellwande mit monochromatischem 
Rontgenlicht durchleuchtet und den Strahl hinter dem Praparat 
auf einer photographischen Platte auffangt, erhalt man Diagramme 
von Beugungsinterferenzen, wie sie in Abb. 2 abgebildet sind. Die 
Entstehung solcher Beugungsspektren ist an das Vorhandensein 
von gesetzmaBig mit Massenpunkten besetzten und parallel ge­
lagerten, sog. Netzebenen gebunden, die zusammen ein raumliches 
Kristallgitter bilden. Mit dem Nachweis eines Raumgitters ist der 
Beweis fiir eine kristalline Phase in den Zellwanden erbracht. 
Mit dieser prinzipiellen Feststellung wollen wir uns aber nicht 
begniigen, sondern untersuchen, was fiir feinere Einzelheiten in 
den Diagrammen von Abb. 2 enthalten sind, denn es macht sich 
fiir den Biologen das Bediirfnis geltend, die Rontgendiagramme 
von pflanzlichen und tierischen Geriistsubstanzen richtig verstehen 
und interpretieren zu konnen. 

1 Die Japaner NISHIKAWA und DNO hatten schon 1913 Rontgendia­
gramme von Hanffasern erhalten (s. HERZOG und JANKE, 3). 
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a) Deutung der Rontgendiagramme. 

Die Rontgendiagramme von Abb.2 scheinen so verschieden, 
daB man iiberrascht sein wird zu vernehmen, daB aIle drei von 
nativer Zellulose stammen und somit Beugungsbilder ein und 
desselben Kristallgitters vorstellen. Das erste Beugungsspektrum 
stammt vom zellulosischen Tunikatenmantel (Abb. 2b), das zweite 
von parallel gekiimmten Ramiefasern (Abb.2c), und das dritte 
von Baumwollhaaren (Abb. 2d), alles Priiparate, die aus moglichst 

a 

c d 
Abb.2. R6ntgendiagramme der Zellulose. a) Schema der R6ntgenaufnahme. 
S monochromatischer R6ntgenstrahl; 0 durchleuchtetes Objekt; P photogra' 
phische Platte (oder Film); f Abstand Objekt·Platte; h Schwarzungsfleck des 
ungebeugten R6ntgenlichtes (sog. Primarstrahl); i Interferenzkreise des abgebeugten 
R6ntgenlichtes. b) DEBYE,SCHERRER' oder Ring· Diagramm des zellulosischen 
Tunikatenmantels. c) Faser- oder 4-Punkt-DiagrammderRamiefaser. d) Sichel­
oder Schraubendiagramm von Baumwollhaaren (vgl. Abb. 4c). Aufnahmen von 
H.MARK und vom Kaiser-Wilhelm-Institut fiir Faserstoffchemie. 

reiner Zellulose bestehen. Man kann aber auch aIle drei Diagramm­
typen von Ramiefasern erhalten: Wirr zerkniillte Fasern liefern 
ein Kreisspektrum, wie Abb. 2 b und kiinstlich tordierte Faser­
biindel ein Sicheldiagramm, wie die Baumwolle. Die individuellen 
GesetzmiiBigkeiten der Kristallstruktur, die fiir jede Kristallart 
wieder anders sind, iiuBern sich nicht in der auffallenden Form 



Die Rontgenuntersuchung der Zellwande. 13 

der Interferenzen als Kreise, Punktgruppen oder Sicheln, sondern 
sie miissen aus deren gegenseitigen Abstanden berechnet werden. 
Die Anordnung der Interferenzen ist dagegen ein Ausdruck fUr die 
Orien tierung der Micelle. 

Die Interferenzkreise von Abb. 2b sagen aus, daB submikro­
skopische Kristallchen regellos im durchleuchteten Praparate liegen. 
Ein solches Interferenzbild wird nach dessen Entdeckern DEBYE­
SCHERRER-Diagramm genannt. 

Abb. 2c ist dagegen ein Faser- oder 4-Punkt-Diagramm 
(POLANYI, 1), das entsteht, wenn Kristallite parallel zu einer be­
stimmten Achse gerichtet sind. 

Abb.3. Reflexion des Riintgenlichtes an einem Kristallgitter (nach BRAGG). 
I, II, III Netzebenen; d Netzebenenabstand; 1, 2 interferierende Riintgenstrahlen. 

1i/2 Reflexiolls, oder GIanzwinkeI (~ halber Ablenkungswinkel). 

Abb. 2d wird als Sicheldiagramm (WEISSENBERG) bezeich­
net. Es verrat eine schraubige Anordnung der Kristallite. 

Es soIl nun an Hand der leicht faBlichen Darstellung von 
STEINBRINCK (2) gezeigt werden, wie diese verschiedenen Ausgestal­
tungen und Anordnungen der Interferenzflecken zustande kommen. 

Paralleles Rontgenlicht, das schief auf Netzebenen falIt, wird 
durch deren Massenteilchen teilweise reflektiert; zum groBen Teile 
dringt es a ber zu tiefer gelegenen N etze benen (II, II I usw. in A b b. 3) 
vor, wo es e benfalls partiell zuriickgeworfen wird. Der V organg 
ist indessen nicht mit der optischen Reflexion zu vergleichen, 
sondern den Beugungserscheinungen zuzuzahlen, da je nach dem 
Einfallswinkel der Strahlen Intensitatsmaxima und -minima des 
abgelenkten Rontgenlichtes auftreten. Die Bedingung, daB ein 
Schwarzungsmaximum auf tritt, verlangt, daB der Gangunterschied 
von zwei austretenden Strahlen, von denen der eine an der Netz­
ebene (I), der andere dagegen an der Ebene (II) reflektiert worden 
ist, ein ganzes Vielfaches n der Wellenlange A des verwendeten 
Rontgenlichtes betrage; denn wenn zwei solche Strahlen mit-
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einander interferieren, werden sie sich gegenseitig verstiirken, da 
sie sich in der gleichen Phase befinden. Aus Abb. 3 geht hervor, 
daB der Gangunterschied der Strahlen (1 und 2) 2 d sin {}j2 be­
triigt, wobei d den Netzebenenabstand und {}/2 den Einfallswinkel1 

bedeuten. Die Hauptbedingung fur die Beugung an Netz­
ebenen lautet daher: 

nA = 2dsin : (1) 

Diese Gleichung wird als BRAGGsches Reflexionsgesetz be­
zeichnet. Einfallswinkel, die ihr genugen, heiBen Reflexions- oder 
"Glanzwinkel". 

Als physikalische Folge der BRAGGschen Bedingung buchen wir, daB 
samtliche parallel auf eine Netzebenenschar fallende Einzelstrahlen eines 
Riintgenbiindels parallele Austrittsstrahlen gleicher Phase liefern. Ihre 
Gesamtwirkung ist mithin so, wie wenn der ganze eintretende Riintgen­
strahl von einer einzelnen Netzebene zuriickgeworfen worden ware. Man darf 
daher eine Schar zusammengehiiriger paralleler Netzebenen ohne einen Fehler 
zu begehen durch eine einzige Reflexionsebene ersetzen. 

Man denkt sich nun, urn einen Punkt im Innern des Objektes eine Kugel 
beschrieben und verlegt die reflektierende Ersatzebene jeder Netzebenen­
schar als Tangentialflache an die Oberflache dieser Kugel. Zur weiteren 
Vereinfachung sollen die reflektierenden Tangentialebenen durch ihre Beriih­
rungspunkte dargestellt werden, d. h. durch den Punkt, in dem die Normale 
der entsprechenden Netzebenenschar die Kugelflache trifft. POLANYI hat 
diese Kugel die Lagenkugel genannt, weil die Radien ihrer Punkte als 
Normalen von Ebenenscharen die Lagen dieser Ebenen kennzeichnen. 

In Abb. 4a stelle nun der Kreis 0 die Lagenkugel, MN die Tangential­
ebene in Punkt P, und S P den dort einfallenden Elementarstrahl des 
Riintgenlichtes mit dem Glanzwinkel D/2 dar. Wir wollen uns auf den ein­
fachsten Fall beschranken, wo in der Bedingungsgleichung (1) n = 1 ist. 
Der reflektierte Strahl P R bildet riickwarts verlangert mit der Strahlenrich­
tung NO des eintretenden Riintgenbiindels den Winkel D. LaBt man nun die 
ganze Figur urn 0 N als Achse rotieren, so ist leicht ersichtlich, daB geo­
metrisch die Bedingung sin D/2 = Aj2 d fiir samtliche Punkte des Kreises P K 
erfiillt ist, den der Punkt P hierbei auf der Kugelflache durchlauft. Dabei 
beschreibt der abgebeugte Strahl P R einen Kegelmantel mit der Spitze Q 
und dem halben Offnungswinkel D. Auf ihm liegen mithin samtliche zu 
den Reflektionspunkten des Kreises P J K L gehiirigen Beugungsstrahlen des 
Riintgenbiindels. Den Kreis P J K L nennt POLANYI den zu allen Netzebenen­
scharen N d mit dem gegenseitigen Abstand d gehiirigen Reflexions kreis. 

Die Kreisdiagramme als A b bilder der Reflexionskreise. Sind 
die Netzebenen N d aller Punkte des Reflexionskreises im Objekt samtlich 
vertreten, so zeichnet der ihnen entsprechende Beugungskegel auf der photo­
graphischen Platte einen der DEBYE-SCHERRER-Kreise, wie sie in Abb.2b 

1 Man bezeichnet den Einfallswinkel als D/2, da in der Riintgenkammer 
sein doppelter Wert als Ablenkungswinkel D zur Messung gelangt. 
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zu sehen sind. Fiir andere Netzebenenscharen Ndl' Nd2' ... wird der Glanz­
winkel f}!2 verandert, und damit auch die Lage des Reflexionskreises und des 
Beugungskegels eine andere. So erklart sich die Mannigfaltigkeit der kon­
zentrischen Kreise im Diagramm von SCHERRER-DEBYE bei regelloser Ver­
teilung der Kristallite zur Richtung des Rontgenbiindels. 

Aus der BRAGGschen Gleichung (1) folgt, daB bei wachsendem Netzebenen­
abstand d der Glanzwinkel f}/2 kleiner wird. Die inneren Kreise einer DEBYE­
SCHERRER-Aufnahme gehoren daher zu den Netzebenenscharen mit relativ 

~r)~T7<'-------------~.S 

Stru!J/- Stru!J/-
Rich/ung Riclilung 

b 
Abb.4. Entstehung der Riintgeninterferenzen an der OberfHi,che der 
Lagenkugel 0 (nach STEINBRINCK). a) DEBYE-SCHERRER- (Ring-) Diagramm; 
P K Reflexionskreis; N M N etzebene; S R reflektierter Riintgenstrahl; {) /2 Reflexions­
winkel; ,? Ablenkungswinkel, der zur Messung gelangt. b) Faser- (4-Punkt-) Dia­
gramm; T, U, V, W Reflexionspunkte; e Normalenwinkel. c) Sichel- (Schrauben-) 

Diagramm; FF', GG' Reflexionszonen; (J Steigungswinkel. 

groBen Abstanden. Diese Beziehung gilt ganz allgemein: immer stammen 
die auBeren Intereferenzen eines Rontgendiagramme s von 
Ebenen mit kleinerem, die innersten dagegen von Scharen mit 
dem groBtmoglichen Netzebenenabstand im Kristallgitter. 

Die Punktdiagramme als Zeugen axialer Symmetrie mit Steil­
struktur. Ganz anders muB ein Diagramm ausfallen, wenn bestimmte 
Scharen von Netzebenengruppen im Objekt iiberaus stark vertreten sind 
oder fast ausschlieBlich vorkommen und die anderen ganzlich fehlen; denn 
dann werden die DEBYE-SCHERRER-Diagramme auf Punkte oder Streifen 
reduziert. 
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In Abb. 4 b stelle der Kreis 0 wieder die Lagenkugel, sein vertikaler 
Durchmesser die Richtung del' Faserachse und der Kreis P J K L den zu 
einer gewissen Netzebenengruppe Nd mit dem Abstande d gehiirigen Re­
flexionskreis dar. 1st dann X ein Punkt der Lagenkugel, der einer einzelnen 
Netzebenenschar Nde entspricht (das Symbol Nde druckt aus, daB die 
Normale einer Schar paralleler Netzebenen yom gegenseitigen Abstand d 
den Winkel emit der Faserachse bildet), so mussen wegen der axialen Sym­
metrie, die vorausgesetzt ist, zu den andern Punkten des durch X gelegten 
Breitekreises XTU ebenfalls Netzebenenscharen Nd gehiiren. Von diesen 
Breitekreispunkten kiinnen aber nur diejenigen, die, wie T und U, auf dem 
Reflexionskreise liegen, Beugungsstrahlen aussenden. Dem Netzebenen­
kreise X T U entspricht auf der unteren Halbkugel ein kongruenter Kreis 
mit den Schnittpunkten V und W mit dem Reflexionskreise. Die Punkte 
T, U, V, W sind also die einzigen Stellen der Lagenkugel, an denen Netz­
ebenen N d Beugungsstrahlen aussenden kiinnen. 1m Diagramm bilden sie 
sich als doppelsymmetrisches Punktsystem abo Andere Netzebenenscharen 
liefern andere Netzebenen- und Reflexionskreise und damit andere 4-Punkt­
Systeme. Nur der Aquator der Lagenkugel weist als Netzebenenkreis bloB 
zwei Schnittpunkte mit einem Reflexionskreis (Abb.4b, J L) und somit 
im Diagramm ein einziges Punktpaar in seiner horizontalen Mittellinie auf. 
Die Netzebenen, die dem Aquator angeh6ren, sind samtlich der Faserachse 
parallel gerichtet. Treten also in einem Faserdiagramm die zwei Punkte 
del' Horizontalen stark hervor, so ist dies ein Anzeichen dafur, daB die 
Anzahl der Kristallitflachen, die der Faserachse parallel laufen, besonders 
groB ist, mit anderen Worten, daB die Kristallite mit einer Hauptachse in 
del' Richtung der Faserachse orientiert sind. 

Das Sicheldiagramm als Zeuge flacher Schraubenstruktur. Bei 
der Baumwolle steigt die mikroskopisch sichtbare Streifung unter einem 
flachen Winkel an, der ungefiihr 30-350 mit der Faserachse einschlieBt (siehe 
Abb.45c). Dementsprechend zeigt das Diagramm der Baumwolle (Abb. 2d) 
ein verandertes Aussehen. In einer breiten Aquatorialzone treten rechts und 
links ungemein tief geschwarzte Sichelbogen statt des Punktpaares des 
vorher besprochenen Diagrammes auf. Es ist nun klarzulegen, daB sie eine 
Folge der flachen Schraubenstruktur sind. 

In Abb.4c gebe die Linie OA in der Lagenkugel die Richtung der 
Streifen- und Kristallitneigung einer engbegrenzten Stelle der Baumwoll­
faser an. Dann werden in diesem Wandbezirk zahlreiche Netzebenen vor­
handen sein, die zu 0 A parallellaufen. Ihre Ersatzebenen mussen die Lagen­
kugel aile auf einem Hauptkreise ED beruhren, dessen Ebene zu OA senk­
recht steht. Wenn nun der Kreis FG wieder der zugehiirige Reflexionskreis 
ist, so mussen von den Schnittpunkten Fund G der beiden Kreise wirksame 
Beugungsstrahlen ausgehen. 

Nun nimmt aber die Neigung der Faserkristallite nicht nur die Rich­
tung OA ein, sondern samtliche Raumrichtungen, die die Linie OA durch­
lauft, wenn man sie (unter Beibehaltung ihres Winkelabstandes a von der 
Faserachse) um diese dreht. Die Linie 0 A beschreibt dabei einen Kegel­
mantel und die mit ihr festverbunden gedachte Kreislinie ED bewegt sich 
so, daB ED die Parallelkreise DI und EH auf der Kugelflache aufzeichnen. 
Nach einer Drehung um 1800 ist der Netzebenenkreis ED in die Lage HI 
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gekommen und hat mit dem Reflexionskreise die Schnittpunkte F'G' erzeugt. 
Da keine Unstetigkeit vorhanden ist, miissen also bei der Rotation von OA 
die Schnittpunkte des zugehOrigen N etzebenenkreises ED mit dem Reflexions­
kreise allmahlich von F nach F' und von G nach G' und noch weiter riicken, 
und schlieBlich auf dem Reflexionskreise Bogenstiicke bestreichen, die von 
Parallelkreisen D lund E H begrenzt sind. Daher werden diese Bogenstiicke 
auch im R6ntgendiagramm als aquatoriale Kreisabschnitte auftreten, wenn 
die von OA bei der Drehung durchlaufene Raumesrichtungen im Objekt in 
Wirklichkeit durch schraubig angeordnete Kristallite vertreten sind. Des­
wegen hat man aus dem Vorhandensein der Sicheln im Diagramm der 
Baumwolle auf die Existenz ihrer Schraubenstruktur zu schlieBen (Abb. 2d). 

Wir halten als das wichtigste Ergebnis dieser Auseinander­
setzungen fest, daB die Anordnung der Rontgeninterferenzen auf 
der photographischen Platte Auskunft gibt iiber die Orientierung 
der Kristallite oder Micelle im Objekt. Ungeordnete Micelle liefern 
Kreisin terferenzen, parallel der Faserachse gerichtete 4-Punkt­
Diagramme und schraubig angeordnete Sicheldiagramme. 
Diese Beziehungen erlauben die Bestimmung von Kristallit­
anordnungen in mikrokristallinen Substanzen. Es hat sich daher 
ein besonderer Zweig der Rontgenforschung entwickelt, der sich 
urspriinglich vor allem mit Pflanzenfasern befaBte, in der Folge 
aber auch auf andere Objekte, namentlich auf Metalldrahte, aus­
gedehnt worden ist (POLANYI, 3). 

Trotz ihrer blendenden Erfolge in der Faserforschung ist die 
Rontgenanalyse nicht zur ErschlieBung der Micellarstruktur von 
allen botanischen Objekten geeignet, weil zur Durchleuchtung 
makroskopische Objekte mit einheitlicher Anordnung der 
Kristallite notwendig sind. Da es noch keine geniigend entwickelte 
Mikromethode gibt, mit der man einzelne Zellen in allen Rich­
tungen rontgenographieren konnte, muB man sich stets mit Zell­
komplexen (z. B. Faserbiindel) oder ganzen Geweben behelfen. 
Wenn nun die Zellwande regellos in einem solchen Gewebe liegen, 
wird eine fehlende Ordnung der Micelle vorgetauscht, obschon sie 
in jeder einzelnen Zellwand orientiert sein konnen. Diese Unvoll­
kommenheit der Rontgentechnik kann, wie wir sehen werden, mit 
der polarisationsmikroskopischen Untersuchungsmethode iiber­
briickt werden. Vorerst muB aber noch naher auf die Kristall­
struktur der Zellulosemicelle eingetreten werden. 

b) Die Faserperiode. 

Wie bereits angedeu tet worden ist, laBt sich aus dem Abstande 
der einzelnen Interferenzen vom Symmetriezentrum der Rontgen-

Frey-WyssIing, Stoffaussoheidung der hilheren Pflanzen. 2 
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aufnahme der Abstand oder die sog. Identitatsperiode der Netz­
ebenen berechnen. 

Von diesen Perioden ist der Abstand der Netzebenen, die senk­
recht zur Faserachse verlaufen, besonders wichtig; sie wird Faser­
peri ode genannt. 'POLANYI hat eine einfache Methode angegeben, 
wie die Identitatsperiode in der Faserrichtung aus der Rontgen­

11 
8 

aufnahme berechnet werden kann 
(POLANYI, 2; POLANYI und WEISSEN­
BERG). Zum Verstandnis dieses Ver­
fahrens ist die V orkenntnis emlger 
kristallographischer Grundbegriffe not­
wendig. 

Die MILLERschen Indices. In der 
A x Kristallographie bezieht man die Netzebenen, 

}---?-=--7--'--- die stets mogliche Kristallflachen sind, auf 

Abb.5. Die MILLERschen In­
di ces. x, y, z Bezugsachsen; 

a, b, ~ c Achsenabschnitte 
(b Faserperiode); (111) Netz­
ebene mit den Achsenabschnit­
ten a : b : -c; (23 I) Netzebene 

mit den Achsenabschnitten . 
a. b . 
-2' s·-c. 

NB. In der Kristallographie 
wird immer die c-Achse vertikal 
und die b-Achse links-rechts 
verlaufend gestellt. Da indessen 

bei der Zellulosefaser die 
b-Achse mit der stets aufrecht 
gezeichneten Faserachse zu­
sammenfiUlt, wurde diese Auf­
stellung mit vertikaler b-Achse 
gewahlt. Die Abschnitte auf der 
c-Achse sind von den Zellulose­
chemikern im Gegensatz zu der 
in der Mineralogie iiblichen Art 
im stumpfen <J:: {J (nach vorn 

verlaufend) negativ (- c) 
gewahlt worden. 

ein Achsensystem mit den Achsen x, y, z und 
charakterisiert jede Ebene durch die rezi­
pro ken Werte ihrer Achsenabschnitte. So 
bedeutet Z. B. (hkl) eine Ebene, die auf der 
Achse x den Abschnitt I/h, auf y den Ab­
schnitt 11k und auf z den Abschnitt. III bildet_ 
Man bedient sich der reziproken Abschnitte, 
die nach ihrem Propagator MlLLERsche 
Indices heiBen, weil sich mit ihnen aile 
Kristallberechnungen einfacher gestalten als 
mit den Abschnitten selbst. Auf jeder der 
Achsen x, y, z werden die Achsenabschnitte 
in einem anderen MaBstabe gemessen, der 
durch das kristallographische Achsenverhalt­
nis gegeben ist. Dieses Achsenverhaltnis ist 
der makroskopische Ausdruck der Identitats­
perioden auf x, y, z, d. h. der Abstande, die 
gleichwertigen Punkten in diesen drei Rich­
tungen des Raumes zukommen. Dieser Ab­
stand betrage auf der x-Achse a, auf der 
y-Achse b und auf der z-Achse c; dann sagt 
man: die Netzebene, welche durch die Punkte 
ABO gelegt werden kann (Abb. 5), habe 

auf den Achsen x, y, z den Abschnitt 1. Ihr kommt somit das MILLERsche 
Symbol (1 1 1) zu. Eine andere Netzebene soli die y-Achse im Abschnitte bl2 
treffen; ihr Symbol heiBt dann (12 1). Eine Ebene, die parallel zu y ver­
lauft, schneidet diese Achse erst im Unendlichen, ihr reziproker Achsen­
abschnitt ist daher 0 und ihr Symbol (h 0 k), und im Spezialfalle, wo sie 
durch A und B geht (1 0 1). Eine Ebene, die parallel, zu x und y steht, 
heiBt (0 0 k) usw. Ebenen, die eine oder mehrere der Achsen auf deren Ver­
langerung iiber den Ursprung 0 hinaus schneiden, erhalten fiir die betreffende 
Achse negative Indices; (101) schneidet z. B. die z-Achse, im Abschnitt - c. 
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Die Schichtlinienbeziehung von POLANYI. In den ZeIlu­
losefasern faUt die y-Achse des Bezugssystems mit der Faser­
achse zusammen. b ist daher die Faserperiode. 

Untersucht man die gegenseitige Lage der Rontgeninter­
ferenzen des Faserdiagrammes (Abb.2c), genauer, so findet man, 
daB aIle Punktpaare auf wenige Hyperbeln fallen, die symmetrisch 
zum Aquator des Rontgenbildes verlaufen (s. Abb. 6). POLANYI 
nannte diese Linien Schichtlinien, und zeigte, daB die Reflexe 
auf der ersten Schichtlinie von Netzebenen stammen, welche die 
y-Achse im Abschnitte b 
schneiden; die Punkte auf 
der zweiten, dritten und fol­
genden Schichtlinie sind Re­
flexe von Ebenen, mit dem 
Abschnitt b/2, b/3 usw. Wahlt 
man statt einer ebenen photo­
graphischen Platte zur Auf­
nahme einen zylindrischen 
Film, dessen Achse mit dem 
Faserbiindel zusammenfaIlt, 
werden die hyperbolischen 
Schichtlinien zu parallelen 
Geraden, deren Abstande 
genau vermessen werden kon­
nen. Sie sind in Abb.4b 
durch die Breitenkreise X T U 
und Y V W dargestellt. Die 

(11DJ 

ef 

.4 I 

III 

Abb.6. Schema des Zellulosefaserdia· 
grammes. I, II, III Schichtlinien (h 1 I), 
(h 21), (h 3 I); A A.quator (110 l); e1 Schicht­
linienabstand der 1. Schichtlinie. Einzeich­
nung der wichtigsten Interferenzpunkte 
oberhalb des A.quators mit ihren MILLER-

schen Indices, unterhalb nach der 
Bezeichnungsweise von R. O. HERZOG. 

Abstande dieser Schichtlinien stehen in einfacher Beziehung zur 
Faserperiode b. Es gilt namlich die sog. Schich tlinien bezieh ung: 

b=~ (2) 
slllflk 

wobei A die Wellenlange des monochromatischen Rontgenlichtes, 
k die Nummer der Schichtlinie und fl den Ablenkungswinkel des 
abgebeugten Strahles in bezug auf die Aquatorflache vorstellen. 
fl ergibt sich aus dem Verhaltnis des Schichtlinienabstandes e 
(s. Abb. 6) zum Abstande f des Filmes vom Praparat (s. Abb. 2a). 

e 
tgfl=r 

Zum Beweis der Schichtlinienbeziehung (2), driicken wir den Netzebenen­
abstand d in Funktion des NormalenwinkeIs (! aus (s. Abb. 4b und 7a) 

d=bcos(! 
2* 



20 Die Zellwand. 

und komhinieren diese Gleichung mit dem BRAGGschen Reflexionsgesetz (1), 
wohei nur die erste Ordnung herucksichtigt wird (n = 1). Man erhalt dann 

,1. 
b=--~--

2 . 1} 
sm 2 · cos f! 

( 3) 

Aus Ahh. 7h, wo T P einen Ausschnitt aus einem Reflexionskreis, OT und 
o P Radien der Lagenkugel und Q T, sowie Q P Mantellinien der Kegel­
flache QT P hedeuten (vgl. Ahh. 4a und h), geht hervor, daB 

~ 
~ b 
'ti 
i:t2 

I 

~ 
~b 

a 

'ri 

cos (J 
--1)-

cos 2 

sin .u 
sin 1} • 

p 

Sfr(fh/-
/?ic!Jlvng 

Abb.7. Schichtlinienbeziehung. a) Beziehung zwischen Netzebenenabstand d 
und Faserperiode b. b) Darstelluug des Schichtlinienwinkels 1'; 1712 Reflexionswinkel, 

Q Norrnalenwinkel. Buchstabenbezeichuung wie in Abb. 4a und b. 

Setzt man den so erhaltenen Wert fur cos f! in (3) ein, erhii.lt man folgende 
Beziehung, in der sich sin 1} gegen 2 sin 1}j2 cos 1}/2 herausheht. 

,1. sin 1} ,1. 
b = ------;;---~ 

. 2' 1} 1} sin!t . 
sm.u· sm 2' cos 2 

Diese Gleichung gilt fUr Netzebenen, welche die Faserachse im Abstande b 
schneiden (1. Schichtlinie). Ehenen, die auf der y-Achse Bruchteile von b 
abschneiden, z. B. b/2 oder allgemein b/k, muB die rechte Seite der Gleichung 
mit k multipliziert werden, woraus sich die Schichtlinienheziehung (2) ergibt. 

Aus Formel (2) haben verschiedene Autoren (POLANYI, 2; 
SPONSLER und DORE; MEYER-MARK, 4; ASTBURY, 1,2; REYN,4) 
die Faserperiode des Zellulose-4-Punkt-Diagramms berechnet zu 

b = 10,3 A. 
Da im Faserdiagramm mehrere Schichtlinien auftreten, kann b 

mehrfach bestimmt werden, so daB dem erhaltenen Werte erne 
groBe Genauigkeit zukommt (s. Tabelle 2). 
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Die Schichtlinienbe­
ziehung ist in der Kri­
stallstrukturforsch ung 

ein sehr wertvollesHilfs­
mittel geworden. Es ist 
daher bemerkenswert, 
daB POLANYI dieses 
Gesetz an einem p£lanz­
lichen Objekte, niimlich 
der Ramiefaser, abge­
leitet hat. 

Tabelle 2. Berechnung der Faserperiode b 
des Zellulosekristallgitters nach der 
Schichtlinien beziehung. (N achMARK, 2.) 

Wellenlange A des monochromatischen Rontgen­
lichtes (K-Linie der Kupferstrahlung) = 1,54A. 

~ ~ .~ I I. [. i :vnttelwert 
~~:2 f1. I SIll I' i" III A I von b 

1 1 8° 40' I 0,1507I lO,21 I] 
2 17° 30' 0,3007 10,23 
3 126050' I 0,4514

l
lO,22I lO,22 ± 0,04 A 

4 37° 0' 0,6018 lO,23 
5 48° 50' 0,7528 lO,22 

c) Das Krista11gitter der Ze11ulosemice11e. 

Den kleinsten Baustein eines Kristallgitters, aus dem man 
durch bloBe Parallelverschiebung liings der drei kristallographi­
schen Achsen das ganze Kristallgebiiude aufbauen kann, nennt 
man den Elementarkorper oder die Basiszelle des Gitters. 
Diese ist stets ein Par a 11 e 1 e pip ed, also von drei Paar parallelen 
Fliichen begrenzt, die parallel zu den Kristallachsen laufen. 

Die Abstiinde dieser Fliichen sind die Identitiitsperioden a, b 
und c. Fiir die Kristallite der Zellulose haben wir den Identitiits­
abstand b in der Faserrichtung bereits kennengelernt. Es gilt nun 
auch a und c zu berechnen. Dies geschieht mit Hilfe der Inter­
ferenzen auf dem Aquator des Faserdiagrammes. 

Wie ausgefiihrt worden ist, stammen aIle Aquatorreflexe, die 
in Abb. 6 mit Al A2 angedeutet sind, von Fliichen, die parallel 
zur Faserachse, oder wie man sagt, in der Zone der Faserachse 
liegen. Das Faserdiagramm zeigt vier intensive Interferenzflecken 
auf dem Aquator. Die Intensitiit der Flecken ist abhiingig von der 
Dichte, mit der die reflektierenden Netzebenen mit Massenteilchen 
belegt sind. Die Interferenzen AI-A4 miissen daher von dicht 
mit Masse besetzten Hauptebenen herriihren. Von diesen Flecken 
liegen Al und A2 sehr nahe beieinander. Dies bedeutet, daB ihre 
Reflexionsebenen miteinander einen Winkel bilden, der nur wenig 
von 90° verschieden ist; wiirden sie vollig senkrecht aufeinander­
stehen, miiBten ihre Reflexe auf ein und demselben Punkt der 
photographischen Platte fallen. Der Punkt Aa, den man auf allen 
Zellulosediagrammen findet, gehort nicht zum monochromatischen 
Faserdiagramm. Die in der Rontgenographie verwendete Kupfer-
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strahlung liefert namlich nicht rein monochromatisches Rontgen­
licht, sondern zwei sehr wenig voneinander verschiedene WelIen­
langen, die im Spektrum das sog. K-Dublett mit den Linien lXund f3 
erzeugen. Es kann gezeigt werden, daB der Reflex A3 die f3-Inter­
ferenz der gleichen Flache ist, welche die Schwarzung A4 liefert, 
indem man die Kupferstrahlung des Rontgenlichtes von der 
f3-Strahlung befreit, wobei allerdings empfindliche Intensitats­
verluste auftreten. Da fiir die Berechnung der Basiszelle nur die 
IX-Interferenzen beriicksichtigt werden, scheidet A3 fUr die Be­
stimmung des Elementarbereiches aus. 

, (002) 

Abb. 8. Basiszelle (Elementarbe­
reich) des Zellulose-Kristallgitters. 
a) Aufria. b) Grundria (flachen-

An gedehnten Filmen von Bak­
terienzellulose (B-Zellulose), in denen 
den Kristalliten ein groBerer Ord­
nungsgrad zukommt als in den 
nativen Fasern, wurde herausge­
funden, daB die Netzebenen der 
A4-Interferenz mit denen von Al 
und A2 Winkel von ungefahr 45° 
einschlieBen. Auf Grund dieser 
Winkelbestimmung erhalten die frag-

. lichen N etze benen folgende MILLER-zentriert). ~ zweizlthlige 
Schraubenachse. 

sche Indices: Al (101), A2 (101) 
und A4 (002). Die Netzebenenschar (101) besitzt den groBtmog­
lichen Netzebenenabstand im Zellulosegitter, da sie die innerste 
Interferenz liefert; der Abstand der (10 I)-Ebenen ist nur wenig, 
derjenige der (00 2)-Schar dagegen betrachtlich kleiner (s. Abb. 8b). 
Da (101) und (10-1) einen von 90° etwas verschiedenen Winkel ein­
schlieBen, der mit f3 bezeichnet wird, ist die Basiszelle der Zellulose 
monoklin. Von diesem monoklinen Parallelepiped sind die drei 
GroBen a, c und f3 unbekannt. Da indessen fiir jede der drei 
aufgefiihrten Ebenen eine Gleichung aufgestellt werden kann, in 
welche die drei Unbekannten eingehen, konnen a, c und f3 be­
rechnet werden, und man erhalt nach MEYER und MARK (4). 

a = 8,3A 
c = 7,9 A 
f3 = 84° 

Nachdem auf diese Weise das Achsenverhaltnis der Kristallite 
gefunden ist, konnen aIle Interferenzpunkte des Faserdiagrammes 
indiziert werden, wie dies in Abb. 6 angegeben ist. 
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Aus den KantenHingen des Elementarkorpers und dem Winkel fJ 
berechnet sich sein Volumen zu V = 670 A3. Man kann nun an­
geben wie viele Glukosereste C6H100 5 in diesem Elementarkorper 
Platz finden. Das Molekulargewicht von C6H lO0 5 = 162, geteilt 
durch die LOSCHMIDTsche Zahl 0,606 X 1024, ergibt das Gewicht g 
eines Glukoserestes; wahrend das Volumen V der Basiszelle multi. 
pliziert mit der Dichte 8 der Zellulosel, das Gewicht G des Elemen­
tarkorpers liefert. Durch Division erhalt man die gesuchte Zahl. 
Sie betragt fUr Zellulose 4. Es sind somit 4 Glukosereste in der 
Basiszelle des Zellulose-Kristallgitters untergebracht. 

4. Die Zellulose. 

a) Chemische Konstitution der Zellulose. 

Die Aufklarung der Konstitution der Zucker hat in neuerer 
Zeit zur Erkenntnis gefUhrt, daB die Glukose als heterozyklischer 
Sechserring mit einer Sauerstoffbrucke aufzufassen ist (HAWORTH). 

Durch Zusammenlagerung von zwei solchen Ringen entsteht 
unter Wasseraustritt das in der Zellulose enthaltene Disaccharid 
Zello biose (s. Abb. 9), die sich von der nahverwandten Maltose 
stereochemisch unterscheidet (s. S. 341). Durch weitere Poly­
merisation an den endstandigen OH-Gruppen der Zellobiose 
entstehen hochmolekulare Ketten, deren Lange indessen nicht 
konstant ist. Die Zahl der Glukosereste C6H100 5 betragt je nach 
der angewandten Bestimmungsmethode groBenordnungsmaBig 102 

bis 103 • 

Nach der rontgenometrischen Halbwertsbreitenmethode (siehe 
S.28) und anderen Verfahren ergibt sich ein Polymerisationsgrad 
von 150-200 (MARK, 3). Ahnliche Werte erhalten HAWORTH und 
HISRT auf chemischem Wege durch quantitative Bestimmung der sub­
stituierten Endgruppen von Zelluloseketten, wahrend STAUDINGER 
an Hand der von ihm aufgefundenen Beziehungen zwischen Vis­
kositat und Molekulargewicht hochpolymerer Verbindungen fur 
die Zellulose eine hohere Polymerisationszahl n fordert; nach 
Viskositatsmessungen an ZelluloselOsnngen reinster Baumwolle 
in Kupferoxydammoniak schlieBt er auf mindestens 700 Glukose­
reste in einer Zellulosekette (STAUDINGER, 5,6). STAMM findet, mit 

1 Fur die Dichte der Zellulose werden verschiedene Werte verwendet 
(s. 8.71 und Tabelle 13, 8.120). MEYER undMARK beniitzen 1,52, ANDRESS (1) 
1,59, YOSHIDA und TAKKI den sehr hohen Wert 1,622. 
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HOCH CH2 

/""- /""­
/ ""-/ "" HCOH HC OH 
I I 

HOCH 0 

"" / ""-/ HCOH 
Glukose 

Glukoserest 

Z ell 0 b iose re s t C1,H200 lO 

mit zweizahliger Schraubenachse 

('I) als Syrnrnetrieelement. 

ZeIIulosekette 
(Ausschnitt) 
(C,HlO O')n 

Hilfe der von THE SVEDBERG eingefiihrten Methode der Ultra­
zentrifugation, an KupferoxydammoniaklOsungen fur Zellulose ein 
Molekulargewicht von 4· 10\ was unter der Voraussetzung, daB 
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die Losung keine Zellulosemicelle, sondern ZellulosemolekUle ent­
halte, 250 Glukoseresten entsprechen wurde. 

In der Pauschalformel der Zellulose (C6H100 5)n wird also n 
von den verschiedenen Autoren verschiedene Werte zuerteilt; 
aber alle sind sich darin einig, daB die von ihnen gefundenen Poly­
merisationszahlen Mittelwerte vorstellen, urn die die Lange der 
Zelluloseketten schwankt. Die Ketten sind mithin homolog, 
aber nicht identisch untereinander. Man nennt solche hochmole­
kularen Stoffe, die sich nur durch ihre Kettenlange unterscheiden, 
polymer homolog. 

Besonders wichtig ist die Tatsache, daB die Glukosereste durch 
sog. Hauptvalenzen, also Valenzen im Sinne KEKULES, mitein­
ander verkettet sind. Hierauf haben FREUDENBERG (1, 2) und vor 
allem STAUDINGER (1) immer und immer wieder hingewiesen 
(STAUDINGER, JOHNER und SIGNER), auch zu Zeiten, als man der 
Zellulose auf Grund der rontgenometrischen Bestimmung der 
Raumgitter-Basiszelle ein sehr kleines Molekulargewicht zuschreiben 
zu mussen glaubte. STAUDINGER nennt fadenfOrmige Molekule, 
die durch wiederholte eindimensionale Valenzverknupfung relativ 
niedermolekularer Grundkorper entstanden sind, und in einer 
Richtung Dimensionen von K:olloidteilchen erreichen konnen, 
Faden- oder Kolloidmolekule, wahrend MEYER und MARK 
fur diesen Molekultypus die Bezeichnung Hauptvalenzketten 
vorgeschlagen haben. 

b) Anordnung der Fadenmolekule 1m Kristallgitter. 

Der erste Versuch die neueren chemischen Einsichten uber den 
Aufbau der Zellulose mit den Ergebnissen der R,ontgenmethode 
zu kombinieren, stammt von SPONSLER (SPONSLER und DORE), 
einem Botaniker. Auf prinzipiell dem gleichen Wege haben MEYER 
und MARK (1) eine befriedigende Losung des Problemes gefunden. 
Das Vorgehen besteht darin, in der Strukturformel die einzelnen 
Atome mit ihren Abstanden, wie sie aus der Atomphysik bekannt 
sind, einzuzeichnen und zu untersuchen, ob das so entstandene 
Modell in den aus der Rontgenanalyse bekannten Elementarkorper 
(8,3: 10,3: 7,9 A) hineinpaBt. 

Bei der Konstruktion der Molekulmodelle werden die Wasser­
stoffatome vernachlassigt, da sie das Rontgenlicht nicht meBbar 
reflektieren. Die gegenseitigen Abstande der C- und O-Atome 
betragen: C-C (aliphatisch) = 1,54 A und C-O = 1,35 A. 
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Zeichnet man die Strukturformel der Zellobiose mit diesen Ab­
standsgroBen auf, erhalt man Abb.9. Es geht daraus hervor, 
daB die Langserstreckung der Zellobiose mit der Faser­
periode b = 10,3 A identisch ist! In Abb. 10 ist vorne links 
eingezeichnet, wie das Zellobiosemodell in den Elementarkorper 
hineinpaBt. 

Es wurde gezeigt, daB in der Basiszelle vier Glukosereste ent­
halten sind. Es gehort also noch ein zweiter Zellobioserest in den 

Abb. 9. Strukturmodell der Zello­
biose (nach MEYER und MARK). 

® C-Atome; @ O-Atome. 

Abb.10. Anordnung der Hauptvalenz­
ketten 1m Elementarkiirper der ZeI­
lulose (nach MEYER und MARK). Das 
Raumgitter ist flachenzentriert, da sieh 
nieht nur in den b-Kanten der Basiszelle, 

sondern auch in der Schnittlinie der Diagonalebenen Hauptvalenzketten befinden. 
(002), (101) und (10 I) sind die wichtigsten Netzebenen. 

Elementarbereich hinein. Dieser liegt auf der Achse, welche die 
Schnittpunkte der Flachendiagonalen der oberen und unteren 
Begrenzungsebenen des Parallelepipedes verbindet. Er ist gegen­
tiber seinem Partner um Ih b verschoben. Die beiden weiteren 
Zellobioseketten, die in Abb. 10 eingezeichnet sind, gehOren benach­
barten Elementarbereichen an. 

Die Anordnung der Zellobioserestll im Elementarkorper wird aus Inten­
sitatsmessungen an den Interferenzflecken des Faserdiagrammes erschlossen. 
Je dichter eine Netzebene mit Atomen belegt ist, desto starker wird das 
Rontgenlicht abgebeugt, und desto intensiver fallen die Schwarzungspunkte 
der photographischen Platte auf. Z. B. ist die Schar der (002)-Ebenen, in 
welche die ebenen Sechserringe des Glukoserestes fallen, von allen Netzebenen 
am dichtesten mit Atomen belegt (vgl. Abb. 2c und 6). Die Intensitiit dieser 
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Interferenz (A4) ist daher am groBten. Die beiden Ebenenscharen (101) 
und 101) sind weniger dicht mit Masse belegt, und dementspreehend fallen 
die Interferenzen Al und A2 weniger intensiv aus; und zwar macht sieh hier 
noch eine feinere Nuancierung bemerkbar, indem A2 etwas weniger schwarz 
erscheint als Al , da auf (101) die Atome etwas dichter beieinander liegen als 
auf (101). Ahnliche Betrachtungen auf die Ebenen, die senkrecht zur Faser· 
achse liegen, angewendet fiihren zum Schlusse, daB die Intensitaten der 
(0 h 0) Interferenzen, die erwahnte Verschiebung des zweiten Zellobiose· 
restes in derBasiszelle um b/4 gegeniiber dem ersten Zellobiosereste verlangen 
(MEYER und MARK, 2; ANDRESS, 2). Eine etwas andere gegenseitige Lage 
der Ketten hat ASTBURY angegeben. 

Die charakteristischen Symmetrieelemente des Zellulose.Raumgitters sind 
vier Scharen zweizahliger Schraubenachsen, die parallel zur Faseraehse b 
verlaufen (s. Abb. 8b). Die ZlNeizahligen Schraubenaehsen verlangen, daB 
jedes Atom des Kristallgitters durch Drehung der Schraubenachse um 1800 

und Verschiebung um die sog. Schraubungskomponente (im FaIle der Zel· 
lulose = b/2) in ein identisches Atom iibergefiihrt werde. Wie aus Abb. 9 
hervorgeht, ist dieses Schraubungsprinzip bereits in der Konstitutionsformel 
der Zellobiose enthalten. Die Schraubenachsen fallen daher mit den Achsen 
der Zellobiosereste zusammen, und es folgt daraus, daB sich die Fadenmolekiile 
gesetzmaBig nach beiden Seiten iiber den Elementarkorper hinaus fortsetzen. 
Das Zellulosemolekiil ist daher keineswegs identisch mit dem Elementar· 
bereich des Kristallgitters. Das Molekiil ist ein physikalisch.chemiseher, der 
Elementarkorper dagegen ein struktureller Begriff. Urspriinglich glaubte 
man, daB die Basiszelle gerade ein Molekiil beherberge, was heftige Aus· 
einandersetzungen iiber die MolekiilgroBe der Zellulose heraufbeschwor. 
Heute ist der Streit dahin gelost, daB die Zellulosemolekiile lange Haupt. 
valenzketten vorstellen, die gesetzmaBig zusammengelagert, das Zellulose· 
micell ausmachen, und der Elementarkorper schneidet aus zwei benachbarten 
Ketten je einen Zellobioserest (also zusammen vier Glukosereste) heraus. 

Die Gitter krafte sind im Zellulosekristalliten zweierlei Art. 
In der Faserrichtung sind die Glukosereste durch Hauptvalenzen, 
also durch chemische Kriifte, aneinandergekettet. Wenn aber 
die so entstandenen Fadenmolekule miteinander zu einem Gitter 
zusammentreten, geschieht dies durch molekulare oder VAN DER 

WAALsche Krafte. Das sind dieselben Krafte, die bei der Ver. 
dampfung oder der Sublimation von niedrigmolekularen Stoffen 
uberwunden werden mussen. Die Valenzkrafte sind etwa 10- bis 
100mai so groB wie die VAN DER WAALschen Molekularkrafte. 

c) GroBe der Zellulosemicelle in der Zellwand. 

Die Rontgenmethode gibt ferner ein Mittel an die Hand um die 
GroBe des ungestorten Gitterbereiches der Kristallite zu be. 
rechnen. Darunter ist der Kern der Micelle zu verstehen, dessen 
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Struktur den Anforderungen eines homogenen Diskontinuums ent­
spricht (s. Abb. IIa); Oberflache und Enden der Kristalliten konnen 
aufgelockert sein, d. h. auBerhalb des ungestorten Gitterbereiches 
eines Micells (s. Abb. 47) konnen sich Inhomogenitaten befinden. 
Je groBer die Anzahl der Netzebenen ist, an denen das Rontgen­
licht reflektiert wird, desto scharfer fallen die Interferenzen aus. 
Kleinste Gitterbereiche geben unscharfe, ver brei terte Inter-

I 
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~ 
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ferenzflecken, groBere dagegen deutliche Interferenz­
punkte. Es besteht nun eine mathematisch faBbare Be­
ziehung zwischen der sog. Halbwertsbreite der Inter­
ferenzen und der Dicke des Gitterbereiches senkrecht zur 
spiegelnden Netzebenenschar. HENGSTENBERG berechnet 
auf diese Weise fUr die Dicke senkrecht zu den (101)­
Ebenen 56 A, und senkrecht zur (00 2)-Ebene 53-59 A. 
Diese Ebenen sind am dichtesten mit Atomen belegt und 
kommen als solche als Begrenzungsebenen des ungestorten 
Gitterbereiches der Micelle in Betracht (Abb. lla, b). 
Ihr Querschnitt solI nach MEYER und MARK die Form 
eines Rhqmbus mit etwa 60 A Seitenlange besitzen. In 
Abb. 11 b ist er mit geeigneter Eckenabstumpfung wieder-

gegeben. Parallel zur Faser­
achse findet man mit Hilfe der 
Ebenen (0 h 0) eine Ausdehnung 
des Gitters von tiber 600 A. 

_'l.bb.llaundb. GriiBcllnd:B'ormder 
Zellulosemicelle. a) Ungestiirter Git· 
terbel'eich eines Zellulosekristalliten (am 
Miceli treten keine ebenen Fliichen und 
Kanten auf; vgl. Abb. 25). b) Grundl'iB 
des Gitterbel'eiches, mit Angabe del' aus 
del' Halbwertsbreite del' R6ntgeninter­
feremen gefundenen Dimensionen (den 
Querschnitt der Micelle muB man sich 

Die Micelle sollen fUr die 
folgenden AusfUhrungen mit 
dem ungestorten Gitterbereich 
identifiziert werden. Sie waren 
also 50-60 A breit und tiber 
600 A lang, d. h. sie stellen lang­
liche Stabchen mit dem Achsen­
verhaltnis 1: 10 dar. Jedenfalls 
muB man sie sich mit rundlichem 
Querschnitt und unregelmaBigen 

rundlich vorstellen). 

Umrissen vorstellen (s. Abb. 31). Die gefundenen Abmessungen 
wollen nur die GroBenordnung treffen, da der TeilchengroBe eine 
betrachtliche Variationsbreite ~ukommt. Die angegebenen Werte 
mogen etwa dem Maximum der Verteilungskurve, nach der sich 
die verschiedenen KristallitgroBen anordnen, entsprechen. HERZOG 
und KRUGER haben auf Grund von Diffusionsversuchen in 
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Kupferoxydammoniak dieselbe GraBenordnung fUr die Kristallit­
graBen gefordert 1. 

Auf den Querschnitt eines Micells entfallen etwa 100 Haupt­
valenzketten, von denen jede etwa 150 Glukosereste umfaBt. Die 
Polymerisationszahl 150 wird von MARK (3) durch verschiedene 
Daten gestiitzt; ihr wiirde eine Lange der Zelluloseketten von etwa 
750 A entsprechen. 

STAUDINGER (4) bezweifelt die Anwendbarkeit der Halbwertsbreiten­
beziehung von Rontgeninterferenzen zur Berechnung der GroBe von aus 
Fadenmolekiilen aufgebauten Kristalliten, da nach seinen Viskositatsmes­
sungen die Zellulosemolekiile 5-lOmal langer sind als die Berechnung aus 
den Rontgendiagrammen ergibt. Zeichnet man die Kristallite nach dieser 
Langenangabe, erhalt man auBerordentlich schlanke Micelle. In Abb. 12 a 

801[= 
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Abb.12aund b. a) Homogenes Kettengitter der Zellulose. Lange der Hauptvalenz­
ketten (nach HENGSTENBERG) (5fach verkiirzt). b) Inhomogenes "l\1akromolekiil­
gitter" der Zellulose. Lange der Fadenmolekiile (nach STAUDINGER) (5fach ver-

kiirzt). 0 unbekannte Endgruppen der Ketten. 

ist in 5facher Verkiirzung ein Miceli nach MEYER und MARK durch die Haupt­
valenzketten dargestellt und mit einem Zellulosekristalliten, wie man ihn 
nach den Anschauungen von STAUDINGER konstruieren kann (Abb.12b), 
verglichen. Die unbekannten Endgruppen der Fadenmolekiile brauchen 
nach STAUDINGER nicht die Stirnflache des Kristalliten zu bilden, sondern 
sie konnen sich irgendwo im Innern des Raumgitters befinden. Solche 
Kristallgitter nennt STAUDINGER Makromolekiilgitter. 

Ais Makromolekiilgitter aufgefaBt miiBte ein Zellulosemicell mindestens 
ein Fadenmolekiil (mit dem Polymeristionsgrad 700) lang sein, was einer 
Lange von 0,4 fl entsprechen wiirde. Man kame damit also bereits zu mikro­
skopischen Dimensionen! 

STAUDINGER diskutiert die Frage nicht naher, warum die Methode der 
Halbwertsbreiten fiir die Bestimmung der Micellange der Zellulose ver­
sagen. Aus Abb. 12b lieBe sich vielleicht eine Erklarung dafiir finden. Wenn 
namlich die Fadenmolekiile mehr oder weniger gesetzmaBig (z. B. urn 
1/5 Fadenlange) gegeneinander verschoben waren, konnten bei geniigender 
Betonung der Inhomogenitaten im Gitter kiirzere Kristallite mit homo­
genem Raumgitter vorgetauscht werden. Abb. 47 zeigt eine andere Moglich­
keit. Es bestiinde also gewissermaBen ein Analogon zu den Fehlschliissen, die 
man aus der GroBe der Faserperiode auf die MolekiilgroBe der Zellulose 

1 Nach STAUDINGER wiirde man indessen aus der Diffusion nicht auf die 
MicellgroBe schlieBen diirfen, da nach seiner Ansicht nicht Micelle, sondern 
Fadenmolekiile in Losung gehen. 
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gezogen hat. Vorlaufig scheinen aber solche Spekulationen ohne groBe 
Wahrscheinlichkeit, und der Biologe wird sich gedulden miissen, bis sich 
die Chemiker iiber die Kettenlange der Zellulosemolekiile geeinigt haben. 

Fiir den weiteren Verlauf der Darstellung kann die Frage unentschieden 
bleiben, ob der Polymerisationsgrad der Zellulose 150 oder 700 betrage. 
Wenn trotzdem die absolute Lange der Micelle ben6tigt wird, soll der r6nt­
genometrisch bestimmte Gitterbereich von etwa 750 A beriicksichtigt werden. 

5. Optik zellulosischer Micellaggregate. 

a) Optik der Zellulosemicelle. 

Die Optik eines Kristalles ist bestimmt durch seine Indieatrix 
(s. S. 8), deren Achsen die Hauptbrechungsindices des Kristalls 

Abb. 13. Orientierung 
der Hauptbrechungs· 

indices ny, nfl' no.; in der 
Ramiefaser. 
-=-= ny, 

__ np' 

--na· 

nach GroBe und Richtung wiedergeben. Die 
Indicatrix der Zellulosemicelle kann aus dem 
optischen Verhalten von Micellargefiigen mit 
bekannter Orientierung der Kristallite abge­
Ieitet werden. SoIche Objekte sind die Bast­
fasern, und vor allem die von SPONSLER (3) 
und ASTBURY untersuchte Zellwand der 
MeeresaIge Valonia, deren SproBsystem sich 
aus wenigen, makroskopischen (1-2 em 
hohen) bIasig aufgetriebenen Riesenzellen 
zusammensetzt. 

Orientierung der Haupthrechungsindices. 
Die Fasern besitzen drei verschiedene Bre­
chungsindices, von denen der groBte ny mit 
der Faserrichtung zusammenfallt, wahrend 
der mittIere nfJ parallel zur tangentiaIen und 
der kIeinste n" parallel zur radiaIen Richtung 
verlauft (Al\'lBRONN, 6). Die Indicatrix der 
ZelluIosekristallite ist somit, wie dies iibrigens 
ihr Kristallsystem verlangt, ein dreiachsiges 

Indexellipsoid. Auf dem RadiaIschnitt durch die Faser geIangen 
nl' und n", auf dem Tangentialschnitt ny und nfJ' und auf dem 
Querschnitt nfJ und net zur Beobachtung (s. Abb. 13). Die beiden 
kIeineren Indices net und nfJ sind sehr wenig verschieden vonein­
ander, so daB der Querschnitt durch die Faser beinahe isotrop 
erscheint. 

Wenn man die Orientierung der Micelle in der Faser kennt, 
kann man angeben, mit weIchen kristallographischen Richtungen 
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des Zellulosegitters die festgestellten drei H a u p t b r e c hun g s­
indices ny, nfJ und nO( zusammenfallen. Aus dem rontgenographi­
schen Befunde wissen wir, daB die Langsachse der Micelle, die sich 
als die kristallographische b-Achse herausgestellt hat, annahernd 
parallel der Faserachse verlauft. Es folgt daraus einwandfrei, 
daB ny der morphologischen Achse der Micelle entspricht; und 
die monokline Symmetrie, der die Zellulosemicelle angehoren, ver­
langt dann weiter, daB ny mit der b-Achse zusammenfallt. [b]1 ist 
namlich die Symmetrieachse des monoklinen Kristallsystems, und 
es gilt der Satz, daB die Richtungen von Hauptbrechungsindices 
mit vorhandenen Symmetrieachsen koinzidieren. Wir stellen 
somit fest, daB die Rich tung des groBten Brechungs­
index n), mit der morphologischen Langsachsenrich­
tung [b] der Zellulosemicelle identisch ist. 

1m Gegensatze dazu werden die Richtungen von nO( und nfJ 

durch die monokline Symmetrie nicht festgelegt. Ferner gibt 
die Rontgenmethode keine Auskunft dariiber, ob die Micelle auf 
dem Faserquerschnitt um ihre b-Achse regellos gegeneinander 
verdreht sind oder ob sie eine gewisse tangentiale Anordnung 
bestimmter Netzebenen (h 0 l) autweisen. Wir wissen indessen, 
daB nO( und nfJ in der Faser radial und tangential verlaufen. Es 
kann also senkrecht zur Faserachse keine vollige Regellosigkeit 
herrschen, die auf dem Querschnitt statistische Isotropie verlangen 
wiirde 2. Wenn daher bekannt ware, welche Flache der Zellulose­
kristallite in der Zellwand tangential verlauft, konnte man die 
Orientierung der beiden kleineren Hauptbrechungsindices im 
MicelI angeben. 

Diese Frage ist von SPONSLER (2, 3; ASTBURY und BERNAL) 
entschieden worden. Seine Rontgenaufnahmen von Valonia senk­
recht zur Zellwand weisen keine Interferenz von (101) auf; wah­
rend (101) und (002) Punktinterferenzen liefern. D. h. die Micelle 
sind aIle parallel gerichtet, besitzen aber auBerdem noch eine 
weitergehende Orientierung, indem die (10 l)-Ebenen vornehmlich 

1 In der Kristallographie werden Flachensymbole durch runde ( ), Sym­
bole fiir Richtungen (sog. Zonen) dagegen durch eckige Klammern [] 
angedeutet. 

2 Es muB allerdings beriicksichtigt werden, daB ein Teil der Doppel­
brechung auf dem Faserquerschnitt von der schwachen Neigung der Micelle 
zur Faserachse herriihrt. Bei einem Steigungswinkel von 5° betragt dieser 
Antell der Doppelbrechung auf dem Faserquerschnitt 0,002, was bei 10 I' 
dicken Schnitten einem Gangunterschied y A von 200 A entspricht. 
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tangential, die (10 l)-Scharen dagegen radial verlaufen. Auch in 
kunstlich gedehnten Zellulosefilmen stellt sich (101) parallel zur 
Oberflache ein. 

Kombiniert man diesen Befund mit der Erfahrung, daB in 
zellulosischen 

a 

b 

Zellwanden allgemein der kleinste Brechungsindex 
nO( radial verlauft, so kommt man zum Schlusse, 
daB nO( ungefahr senkrecht zur (10 1)-Ebene 
der Kristallite aussticht, wahrend nil annahernd 
parallel zu ihr verlauft (s. Abb. 14 a). Die 
Ubereinstimmung der Richtungen kann wegen 
der monoklinen Symmetrie keine genaue, son­
dern nur eine ungefahre sein. Immerhin laBt 
sich nun ein angenahertes Bild der Optik eines 
Zellulosekristalliten entwerfen , wie dies in 
Abb. 14 b geschehen ist. 

In dieser Abbildung ist die Begrenzung der Zellu­
losekristallite idealisiert; in Wirklichkeit sind die 
Micelle nicht durch ebene Kristallflachen begrenzt. 
Ferner muB darauf hingewiesen werden, daB aus 
Grunden der Ubersichtlichkeit das Breiten - Lange-

1\1t- verhaltnis der Micelle nicht richtig wiedergegeben 
werden konnte (vgl. Abb. lla). 

Abb. 14a u. b. Optik 
der Zellulose­

micelle. 

Messung der Hauptbrechungsindices. Die 
Hauptbrechungsindices der Zellulosekristallite 
konnen an Fasern bekannter Micellorientierung 
gem essen werden. Wenn alle Micelle parallel 
zur Faserachse verlaufen, durfen die Brechungs­
indices rein zellulosischer Fasern unter ge­
wissen VorsichtsmaBregeln nicht nur qualitativ, 
sondern auch quantitativ mit denjenigen der 
Zellulosemicelle identifiziert werden. a Grundri!.l. b Aufri!.l. 

n" ~ 1,596 
nO( ~ n/3 ~ 1,525 

ny - nO( ~ 0,071 
nv ii b-Achse der 

. Micelle. 
Orientierung von 

nO( und n/3 nnsieher. 

Zur Messung des Faserbrechungsvermogens, 
sucht man, wie dies in der Mineralogie beim 
Immersionsverfahren ublich ist, ein Flus­
sigkeitsgemisch, in welchem die Konturen der 
Fasern im monochromatischen Natriumlicht 
(NaD = 5890 A) vollstandig verschwinden. 

Dies ist der Fall, wenn sich beim Bewegen des Mikroskoptubus 
an der Phasengrenze Faserjlmmersionsflussigkeit keine helle 
Linie (sog. BEcKEsche Linie) mehr zeigt. Mit einem Refrakto­
meter (z. B. dem Refraktometer von ABBE) bestimmt man dann 
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den Brechungsindex nD des gefundenen Flussigkeitsgemisches. 
Da das Brechungsvermogen der Faser nach Richtungen verschieden 
ist, muB man die Messungen uber dem Polarisator in linearpolari­
siertem Licht in Richtung der beiden Hauptbrechungsindices 
ausfiihren. 

Die ersten Messungen groBeren Stiles dieser Art sind von 
SCHILLER, einem Schuler WIESNERs, bei BECKE ausgefiihrt worden. 
Er kam zum Schlusse, daB alle untersuchten Fasern in ihrem opti­
schen Verhalten voneinander abweichen, und somit wahrscheinlich 
aus verschiedenen Modifikationen der Zellulose aufgebaut seien. 
Entgegen diesem Befunde wurden auf Grund sorgfaltiger Beruck­
sichtigung aller moglichen FehlerquelIen l MeBergebnisse erzielt, 
die zeigten, daB der Zellulose konstante Brechungsindices zu­
kommen. Dieses Ergebnis ist in der Folge angezweifelt worden 
(WEESE), besteht aber, wie die neuen Messungen von VAN ITER­
SON (3) und PRESTON (3) zeigen, zu Recht. 

Der schwach doppelbrechende Faserquerschnitt verrat, wie 
bereits angedeutet worden ist, daB sich nfJ sehr wenig von no: unter­
scheidet. Dies steht im Einklang mit dem relativ geringen Unter­
schied, den das monokline Gitter der ZelIulosemicelIe, mit einem 
Verhaltnis der beiden zur Faserachse senkrecht verlaufenden 
Kristallachsen von 1,05, gegenuber einem tetragonalen Gitter 
aufweist, wo das erwahnte Verhaltnis 1,00 betragen muBte. Index­
messungen lassen sich nach der Immersionsmethode auf dem 
Faserquerschnitt nicht mit der gewunschten Genauigkeit aus­
fiihren, so daB die Differenz nfJ-no: vernachlassigt und in erster 
Annaherung nfJ C/) no: gesetzt werden solI. 

Doppelbrechende Korper mit drei verschiedenen Brechungsindices no:, 
nfl und ny nennt man optisch zweiachsig, weil ihnen zwei verschiedene 
Richtungen zukommen, in denen sie isotrop erscheinen. Diese als optische 
Achsen bezeichneten Richtungen stehen senkrecht auf den zwei moglichen 
Kreisschnitten, die durch ein dreiachsiges Ellipsoid gelegt werden 
konnen (AMBRONN-FREY, I). Besitzt ein doppelbrechender Korper dagegen 
nur zwei verschiedene Hauptbrechungsindices, wird seine Indicatrix zu einem 
Rotationsellipsoid, und es gibt dann nur eine einzige Richtung, namlich 
die Rotationsachse, in welcher er isotrop erscheint; solche Korper sind daher 
optisch einachsig. Die Zellulosemicelle sind ihrer monoklinen Symmetrie 
entsprechend optisch zweiachsig; da indessen der Unterschied zwischen nfJ 

1 Immersionsfliissigkeiten, die die Faser nicht durchdringen; zu kurze 
Imbibitionszeit; Schraubenbau der Fasern; inkrustrierende Substanzen. 
:FREY (6). 

Frey-Wyssling, Stoffausscheidung der h6heren Pflanzen. 3 
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und nO( klein ist, kiinnen sie ebenso wie die Bastfasern mit ihrem quasi-iso­
tropen Querschnitt als annahernd optisch einachsig aufgefaBt werden. 

An einer intakten Faser ist der optische Tangen tialschni tt 
(hohe oder tiefe Einstellung, Faseraufsicht) auf dem ny und nfJ 
zur Beobachtung gelangen, vom optischen Radialschnitt (mitt­
lere Einstellung) mit den Hauptbrechungsindices ny und nO( zu 
unterscheiden. Da das Brechungsvermogen nach der Immersions­
methode an einer Kante gem essen werden muB (BEcKEsche Linie i), 
kommt fur die Messung nur der Radialschnitt in Frage, auf welchem 
fUr ny und nO( die Werte von Tabelle 3 gefunden worden sind. 

Tabelle 3. Brechungsvermiigen nativer Zellulose. 

Bastfasern 
I 

Moraceen Hanf (gereinigt)6 1,525 1,596 
Urticaceen Ramie 3 ],528 1,596 

Ramie (gereinigt)6 1,525 1,596 
Nesse12 1,533 1,595 

Linaceen Lein l 1,528 1,595 
Lein 3 1,528 1,596 

Asclepiadaceen C allotropis 2 1,532 1,593 
Haare Malvaceen Baumwolle l 1,533 

Blasenalge i 
Baumwolle 2 1,534 1,596 5 

Valoniaceen Valonia 4 
I 1,533 I 1,598 

Einwandfreiste Werte I 
Doppelbrechung ny - n" 

1,525 I 1,596 
0,071 

Mit einigen Ausnahmen stimmen die Hauptbrechungsindices nO( 
und n}' der nativen Zellulose bei allen untersuchten Zellulose­
membranen innerhalb der zu erreichenden MeBgenauigkeit (± 0,001) 
miteinander uberein. Die erhaltenen Brechungsindices durfen 
daher unter Berucksichtigung, daB die untersuchten Objekte aus 
den verschiedensten Verwandtschaftskreisen stammen (Linaceen, 
Urticaceen, Asclepiadaceen, Algen) als Konstanten der Zellu­
lose angesprochen werden. 

Die Doppelbrechung der nativen Zellulose ny - nO( = 0,071 ist 
wie einleitend erwahnt, 8 mal so groB wie diejenige von Quarz 

1 Siehe HERZOG, A. 2 Siehe FREY (6). 
3 Siehe PRESTON (3). 4 Siehe VAN lTERSON (3). 
5 Mittels des Steigungswinkels (J = 300 berechnet [so Formel (4)]. 
6 Siehe KANAMARU (1). Da die Fasern nicht absolut von nichtzellu­

losischen Bestandteilen gereinigt werden kiinnen, berechnet KANAMARU aus 
seinen Messungen unter allerlei Annahmen die Brechungsindices der Zellulose­
kristallite zu nO( = 1,526, ny = 1,602 bis 1,603, ny - nrt. = 0,076 bis 0,077. 
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und Gips. Sie entspricht der Doppelbrechung optisch stark aniso­
troper Mineralien, wie z. B. Anatas. In Pflanzenschnitten kommt 
allerdings nicht immer die volle Doppelbrechung der nativen Zellu­
lose zur Beobachtung, da sie durch mangelhafte Orientierung der 
Micelle, durch sog. inkrustierende, intermicellare Substanzen oder 
durch Umwandlung in Hydratzellulose (Laugenbehandlung, S. S. 95) 
herabgesetzt sein kann. Trotzdem weisen die Zellwande in etwa 
IO,u dicker Schicht meistens lebhafte Interferenzfarben I.-II. Ord­
nung auf (Abb. 69), so daB solche Schnitte, wie petrographische 
Diinnschliffe, zur Untersuchung im Polarisationsmikroskop ge­
eignet sind. 

b) Optische Ermittlung der Micellorientierung 
in Zellwanden. 

Das wichtigste und absolut gesicherte Ergebnis der optischen 
Untersuchung der Zellulosekristallite ist die Erkenntnis, daB die 
morphologische Langsachse der Micelle mit der Richtung des groBten 
Brechungsindex zusammenfallt. Man braucht daher in einem 
MicellargefUge nur die Richtung von ny zu bestimmen, urn den 
Verlauf der langlichen Zellulosestabchen in der Zellwand fest­
zustellen. Solche Bestimmungen der Richtung der sog. "Micellar­
reihen" sind in Fasern- und faserahnlichen Zellen bereits von 
NAGELI und SCHWENDENER, AMBRONN (6), sowie von DIPPEL (2) 
ausgefiihrt worden, obschon damals auBer morphologischen Wahr­
scheinlichkeitsgriinden keinerlei Beweise fUr das Zusammenfallen 
von Micellachse und ny ins Feld gefUhrt werden konnten. 

Die optische Feststellung der Richtung des Hauptbrechungs­
index ny leistet denselben Dienst wie die rontgenographische Er­
mittlung der Richtung der Faserperiode. Aber die polarisations­
optische Methode besitzt gegeniiber der Rontgendurchstrahlung 
einen groBen Vorteil: Zur Herstellung eines Rontgendiagrammes 
braucht man makroskopische Teile von Geweben oder Biindel von 
Fasern, wahrend im Polarisationsmikroskop einzelne Zellen unter­
sucht werden konnen. Zerkniillte Fasern tauschen, wie ausgefiihrt 
worden ist, mit dem Rontgenverfahren eine regellose Anordnung 
der Micelle vor (s. Abb.2b), wahrend die polarisationsoptische 
Untersuchung zeigt, daB in jeder einzelnen der wirr durcheinander 
gelagerten Fasern, keinerlei Desorientierung der Micelle statt­
gefunden hat. 

3* 



36 Die Zellwand. 

Aus dem gleichen Grunde ist es rontgenographisch unmoglich 
zu entscheiden, ob die Micelle in der einzelnen Faser, auBer der 
axialen, auch noch eine radiale und tangentiale Orientierung auf­
weisen, da im Faserbundel die Micelle statistisch aIle moglichen 
Lagen parallel zur Faserachse einnehmen. Nur wenn es gelange, 
eine langsgespaltene Faser zu rontgenographieren, konnte diese 
Frage rontgenologisch aufgeklart werden. 1m Polarisations­
mikroskop erkennt man dagegen auf dem Faserquerschnitt sofort, 
daB eine tangentiale Orientierung der Micelle vorhanden sein muB. 
Das Polarisationsmikroskop ist daher fUr spezielle histologische 
Untersuchungen ein viel feineres Instrument als die Rontgen­
kamera. Der Rontgenmethode war es vorbehaIten, die prinzipiellen 
Fragen der Micellartheorie eindeutig aufzuklaren, wahrend die 
polarisationsoptische Untersuchung nun die weitere anatomische 
Kleinarbeit zu leisten hat. 

Bestimmung der Indexachsenrichtung. Die Richtungen der 
Hauptbrechungsindices eines doppelbrechenden Objektes werden 
bestimmt, indem man die sog. Ausloschungsrichtungen er­
mittelt. Zu diesem Zwecke wird das Praparat zwischen gekreuzten 
Nikol gedreht und untersucht, in welcher Stellung die Polarisations­
farben des Objektes auslOschen (s. Abb. 15a). Wenn diese Dunkel­
stellung erreicht ist, verlauft die Richtung des einen Haupt­
brechungsindex parallel, die andere dagegen senkrecht zur Schwin­
gungsebene des Polarisators. Bei Gesteinsdunnschliffen bietet die 
Feststellung der AuslOschungsrichtungen keinerlei Schwierigkeiten, 
da jeder einzelne Kristall beim Drehen des Mikroskoptisches ein­
deutig auslOscht und wieder aufhellt. Bei Kristallitaggregaten, 
als welche die Zellwande aufgefaBt werden mussen, sind die Aus­
lOschungserscheinungen jedoch nicht von so einfacher Art. 

Der Querschnitt durch eine rohrenformige oder faserahnliche 
Zelle andert z. B. beim Drehen des Mikroskoptisches seine Hellig­
keit nicht, sondern weist stets ein dunkles Kreuz auf, dessen 
Arme parallel und senkrecht zur Schwingungsebene des Polarisators 
verlaufen (s. Abb. 15 b). An den Stellen des Kreuzes liegen die 
Micelle orthogonalzu dieser Schwingungsebene, wahrend sie in 
den vier Quadranten zwischen den Armen des Kreuzes unter einem 
bis auf 45° steigenden Winkel dazu verlaufen, und daher aufhellen. 
Dies ist dieselbe Anordnung der Kristallite, wie sie von Spharo­
kristallen bekannt ist. Die eine der AuslOschungsrichtungen ver­
lauft tangential, die andere dagegen radial zur Zellwand (s. Ab b. 16 a). 
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Eine andere Schwierigkeit ergibt sich bei Zellen mit Schrauben­
bau. Bei solchen uberkreuzen sich namlich in der Aufsicht die 
AuslOschungsrichtungen der oberen und unteren Zellwand unter 
einem gewissen Winkel (s. Abb. 16b), was zur Folge hat, daB 
uberhaupt keine Dunkelstellung mehr auftritt. Diesen Ubelstand 
kann man beheben, indem man solche Zellen schief anschneidet, 

P 

t 
P 

a b 
Abb. 15. Zellwande in polarisiertem Licht (Phot. A. Kohler). 

a) SpalWffnungen von Elym'lls zwischen gekreuzten Nikol, P -<--+ P Schwingu,ngs' 
ebene ' des Polarisators. a, Schwingungsebenen parallel; a, unter 45° zur Langs· 
achse des SpaltOffnungsapparates (vgl. Abb. 24g). b) Blattstielquerschnitt von 
Aucuba japonica zwischen gekreuzten Nikol. Bei -<- erkennt man deutlich die 

isotrope Mittelschicht zwischen den aufleuchtenden Zellulosewanden; jede 
Epidermiszelle tragt eine stark doppelbrechende Kutikularplatte. 

so daB dort, wo der Schnitt auskeilt, Stellen auftreten, die dunner 
als eine Zelldicke sind. In derartigen aufgeschnittenen Zellen 
muB das polarisierte Licht nur noch eine einzige Zellwand durch­
setzen, und es gelingt dann leicht, deren AuslOschungsrichtung 
zu ermitteln. 

1 Unter "Sch wingungse bene" wird die Ebene verstanden in welcher 
der elektrische Vektor der elektromagnetischen Lichttheorie schwingt; 
sie steht senkrecht zur "Poiarisationsebene", nach welcher der 
magnetische Vektor schwingt. 
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Die erste Aufgabe der polarisationsoptischen Micellarunter­
suchung besteht somit in der genauen Festlegung der AuslOschungs­
richtungen auf den drei Hauptschnitten (quer, tangential, radial) 
durch eine Zelle. Die gefundenen Richtungen werden als Kreuze 
an Skizzen der verschiedenen Zelldurchschnitte eingetragen (siehe 
Abb. 13). Jede entspricht einer der Richtungen der drei Haupt­
brechungsindices ny, nfl' nrJ.' Numerisch brauchen diese Indices 
jedoch nicht mit den Brechungsindices der Zellulosekristallite 
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Abb, 16, Ausliischungsrichtungen und gegenseitiges GriiLlenverhiiJtnis der Haupt­
brechungsindices n~. n~. n~ in einer hohlzylindrischen Zellwand, a) QucrschnitL 
b) Tangentialaufsicht (bei schiefer Stellung der Indexellipse muLl die hintere Seite 
des Hohlzylinders entfernt werden) und Radialschnitt. c) Indexellipsentrippei. 

d) Raumliche Anordnung der drei Hauptbrechungsindices. 

iibereinzustimmen. Streuung der Micelle (s. S. 45), sowie nicht­
zellulosische Membransubstanzen (KANAMARU, 1) konnen die Bre­
chungsverhaltnisse beeinflussen. Die Hauptbrechungsindices des 
Kristallaggregates "Zellwand" sollen daher mit einem * (n~, n~, n:) 
von denen der Zellulosemicelle unterschieden werden. 

Es mull nun untersucht werden, in welcher Richtung der 
Zellwand n: liegt. Dies geschieht mit Hilfe eines vergleichenden 
Gipsblattchens 1. Ordnung. Von diesem Blattchen mull man die 
Richtung des grolleren Index ny Gips kennen. 

Man betrachtet nun das zu untersuchende Objekt zwischen 
gekreuzten Nikol in 450-Stellung und schiebt das Gipsblattchen 
in den Strahlengang des Mikroskopes ein. Wenn n~ der Zell-
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wand mit ny Gips zusammenfi:illt, steigt ihre Interferenzfarbe; in 
den meisten Fallen besitzt die entstehende Additionsfarbe einen 
blauen Ton. Verlauft n; der Zellwand dagegen senkrecht zu 
ny Gips' entsteht eine, gewohnlich gelb getonte, Subtraktionsfarbe1. 

Auf diese einfache Weise laBt sich leicht entscheiden, in welcher 
Richtung der groBere und in welcher der kleinere Brechungsindex 
des Objektes verlauft. Der Befund wird in Form von Indexellipsen 
in die erwahnten Skizzen der betreffenden Schnitte durch die 
Zellwand eingetragen. 

Man erhalt fUr jede Zelle entsprechend den drei Hauptschnitten 
drei Indexellipsen, die als Schnitte durch das raumliche Ellipsoid 
aufzufassen sind. In der Skizze von Abb. 16 b zeigt dieses Ellipsoid 
nur auf dem Tangentialschnitt die wahre Lange seiner Achsen, 
wahrend auf Radial- und Querschnitt verktirzte Durchmesser 
erscheinen. Auf diesen Schnitten ist daher der relativ groBere 
Brechungsindex von n~ verschieden und somit als n~' zu be­
zeichnen. Falls die Indicatrix ein Rotationsellipsoid ist, wird der 
kleinere Brechungsindex auf Quer- und Radialschnitt in seiner 
wahren GroBe erscheinen. 

Die drei Indexellipsen (Abb. 16c) der drei Hauptschnitte sollen 
zusammen als Ellipsentrippel bezeichnet werden. Dieses gibt 
Auskunft tiber die Orientierung der Indicatrix der Zellwand, und 
da deren groBte Achse n; der Langsachse der Micelle 
entspricht, hat man auf diese Weise die Orientierungs­
richtung der Zellulosekristallite erschlossen. 

Berechnung der Indexachsenrichtung. Wenn die Micelle alle 
parallel zueinander verlaufen und die Membran von nichtzellu­
losischen Nebenbestandteilen befreit worden ist, sind die Haupt­
brechungsindices der Zellwand identisch mit denen der Zellulose­
kristallite (n~ = ny und n: = noJ Darauf beruht ja die Ermitt­
lung der Brechungsindices der Zellulose nach der Methode von 
BECKE. Da das Spiel der BEcKEschen Linie auf dem Radial­
schnitte beobachtet wird, kann die volle GroBe von ny nur bei 
Fasern mit achsenparalleler Anordnung der Micelle gemessen 
werden. Bei Zellen mit Schraubenbau erscheint, wie Abb. 17 b 
zeigt, statt ny ein ktirzerer Radiusvektor n~ 2. Wenn man deren 

1 Naheres tiber diese Methode s. AMBRONN und FREY (3). 
2 nO! erscheint dagegen nicht verktirzt, sondern stets in seiner vollen 

GroBe, da es sich urn ein Rotationsellipsoid handelt. 
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Wert kennt, kann man den sog. Steigungswinkel l (J von ny 

auf dem Tangentialschnitte berechnen, und so die Orientierungs­
richtung der Micelle ermitteln. 

Wie aus Abb. 17b ersichtlich ist, besteht zwischen ny und n~ folgende 
Beziehung: n~ ist in der Ellipse mit ny und na als Halbachsen ein Radius­
vektor, der gegen die Achse ny den Steigungswinkel (J einschlieBt. Es gilt 
daher nach der Ellipsengleichung fiir Radienvektoren die Beziehung: 

b 

a 
Abb. 17. Berechnung des Hauptbrechungsindex ny 

der ZeJlulosemiceJle bei Zellulosefasern mit 
Schraubenstruktur (Baumwolle). a Optik der 
Baumwollfasern. b Indexellipse auf Tangential­

und Radialschnitt. 

1 _ sin2 (J cos2 (J 4) 
(n~)2 - (na)2 + (ny)2 ( 

Kennt man drei von den 
Gr6Ben dieser Gleichung, 
laBt sich die vierte berechnen. 
FREY (6) hat werst auf die 
M6glichkeit, durch Messung 
von na. und n~ iiber den 
Schraubenbau von Fasern 
Auskunft zu erhalten, hinge­
wiesen und von Gleichung (4) 
Gebrauch gemacht, urn ny 
der Baumwollhaare zu be­
stimmen. Nach der Immer­
sionsmethode wurde na = 
1,533 und n~ = 1,580 er­
mittelt. Unter Beriicksichti­
gung des Steigungswinkels 
(J = etwa 30°, der aus ana­
tomischen Untersuchungen 
von Baumwollhaaren be-
kannt war, ergab sich ny der 

Baumwolle zu 1,596 (siehe Tabelle 3). So wurde der Beweis fiir die optische 
Identitat fiir Baumwoll- und Geriistzellulose zu einer Zeit erbracht, als die 

Tabelle 4. Optische Ermittlung des 
Steigungswinkels (J. 

Faser von 

Adansonia digita.ta 
Agave pertoliata 
Yucca gloriosa. . 

! na. I n~ I a be-ge- ge- rechnet 3 

I messen 2 messen 2 

1
1,531 1,564 I 
1,536 1,559 I 
1,537 1,554 I 

42,7° 
46,7° 
51,3° 

chemische Identitat dieser 
beiden Zellulosearten noch 
zur Diskussion standen 
(KARRER, 1; HESS, MESSMER 
und LJUBITSCH). 

PRESTON (4) beschritt 
den umgekehrten Weg, indem 
er aus den gemessenen n;. 
und n a, sowie den bekannten 
ny = 1,596 den Steigungs­
winkel (J berechnete (siehe 
Tabelle 4). 

Die von PRESTON erhaltenen Steigungswinkel k6nnen aber, vor allem 
fiir die Fasern von Agave und Yucca, keinen Anspruch auf besondere Genauig-

~nter Steigungswinkel versteht man den Winkel, den die Orien­
tierungsrichtung der Micelle mit der Fa s era () h s e einschlieBt. 

2 Siehe FREY (6). 3 Siehe PRESTON (4). 
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keit erheben, da ihre n,,-Werte vom theoretischen (n" = 1,525) abweichen. 
Sie sind wahrscheinlich infolge des Ligningehaltes dieser Fasern (nLignin = 
1,61) hOher als bei rein zellulosischen Fasern. Die Anwendung der Ellipsen­
gleichung auf verholzte Fasern ist daher nicht einwandfrei und die von 
PRESTON berechneten Steigungswinkel k6nnen somit nur als Ni1herungs­
werte betrachtet werden. 

Die angefiihrten Beispiele zeigen, wie durch Messung der 
Brechungsindices von Zellulosefasern, AufschluB tiber die schraubige 

P 

t 
P 

a P b 
Abb. 18. Faserdichroismus. t Schwingnngsebene des Polarisators '. 

P 
a Dichroismus der Chlorzinkjodfarbung von Ramiefasern. b Dichroismus der 
Chlorzinkjodfarbung von Zellulosefaden aus dem Schleim keimender Cobaea-Samen. 
Trotzdem diese Faden nul' 1 p dick sind, absol'biel'en sie das Licht vollstandig, 

wenn sie parallel zur Schwingnngsebene des Polal'isatol's stehen. 

Anordnung der Micelle und deren Steigungswinkel erhalten 
werden kann. 

Bestimmung der Absorptionsachsenrichtung dichroitischer Far­
bungen. Zellulosische Fasern fiirben sich mit Chlorzinkjod, Kongorot 
und anderen FarbstoHen dichroitisch. Die Beobachtung des 
Dichrolsmus geschieht im Polarisationsmikroskop tiber dem Polari­
sator (ohne Analysator). Falls das linearpolarisierte Licht des 
Polarisators parallel zur Liingsachse der Micelle schwingt, erscheint 
die Faser tief gefiirbt. Dreht man dagegen den Objekttisch urn 
90°, so daB das Licht senkrecht zur Orientierungsrichtung der 
Micelle schwingt, wird das Priiparat nahezu farblos (AMBRONN, 2) 
(Abb. 18a und b). 

Umgekehrt kann man aus den Lichtabsorptionsverhiiltnissen 
dichroitischer Fiirbungen auf die Micellorientierung schlieBen. 

1 Siehe Anmerkung S. 37. 
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Man dreht das gefarbte Objekt von unbekannter Micellarstruktur 
auf dem Objekttisch iiber dem Polarisator, bis es am starksten 
gefarbt, bzw. am dunkelsten erscheint. Die Micelle sind dann 
parallel zur Schwingungsebene des Polarisatois gerichtet. Auf 
diese Weise konnte z. B. die Micellarstruktur der Equisetum-Sporen­

Abb. 19. MiceIIarstruktur 
der Elateren von Equisetum­
Sporen. a Aufgerollte Ela­
teren; b abgerolltc Elatere. 
Die Anordnung der Micelle 

ist durch Strichelung 
angegeben. 

Elateren erschlossen werden (FREY, 4) 
(s. Abb. 19). 

Quantitativ wird die Absorption durch die 
Intensitatsabnahme von monochromatischem 
Licht, das ein farbiges Objekt passiert, ge­
messen. Der Intensitatsabfall geschieht nach 
einem exponentionalen Gesetze: 

-k~ 
l=lo·e ). (5) 

wobei 10 die Lichtintensitat vor und 1 nach dem 
Passieren einer absorbierenden Schicht von der 
Dicke d bedeuten. A ist die Wellenlange des ver­
wendeten Lichtes und k der sog. Absorptions­
koeffizient. Das Verhaltnis 1/10 kann mit 
einem fUr mikroskopische Zwecke geeigneten 
Spektro -Photometer gemessen werden, woraus 
sich k bei bekanntem d und A berechnen laBt. 
Fur dichroitische Objekte, die wie die Zellulose­
fasern in erster Annaherung optisch einachsig 
sind, gibt es zwei Absorptionskoeffizienten: einen 

gr6Beren ky und einen kleineren k". Aus der einleitenden Betrachtung 
(S. 8) geht hervor, daB die Richtung von ky parallel zur Langsachse 
der Zellulosefaser verliiuft. Es gilt daher fur die Absorption parallel und 
senkrecht zur Faserachse: 

11.=10·e 

Tragt man die gefundenen Werte fUr ky und krx graphisch auf, erhalt 
man die mit der Indexellipse vergleichbare Absorptionsellipse. ky - krx 
ist das MaB fur den Dichroismus (vgl. Doppelbrechung ny - nrx). Bei 
optimaler Farbung ist die Lichtabsorption parallel zur Micellrichtung, fUr 
Wellenlangen der Absorptionsbande des betreffenden Farbstoffes (fur Kongo­
rot Z. B. 5000 A), oft fast vollstandig, so daB ky sehr groB (/) 00, wahrend 
umgekehrt krx sehr klein (/) 0 wird. Die Absorptionsellipse degeneriert dann 
zu einer Geraden, welche die Richtung der Micellorientierung 
angibt. 

Wenn die Micelle nicht genau parallel zur morphologischen Achse der 
Zelle verlaufen, wird man in der Richtung dieser Achse nicht die Extreme ky 
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und krt. messen, sondern ein relativ kleineres k~ und ein relativ groBeres k~l. 
PRESTON (1) hat fUr die Kongorotfarbung der Ramiefasern das Verhaltnis 
k~/k~ gemessen; es betragt ungefahr 9. Aus diesem Quotienten kann man 
den Steigungswinkel (J der schwachen Neigung der Zellulosemicelle gegen die 
Faserachse auf Grund der Radiusvektorengleichung des Absorptionsellipsoides 
berechnen. Schreibt man die Ellipsenformel (4) fiir k~ und k~, und bildet 
deren Quotient, erhalt man: 

(k~)" cos2 (J k: + sin2 (J k~ 

(k~)" sin2 (J k~ + cos2 (J k~ 

Da krt. fiir die Kongorotfarbung gemessen an ky verschwindend klein ist, 
kann man die Glieder mit der GroBe k& vernachlassigen; ky hebt sich dann 
heraus und es ergibt sich unter Beriicksichtigung des von PRESTON gemes­
senen Wertes 

k~ cos (J -- = -- = ctg a = 9; (J = etwa 6° 
k~ sin (J 

Dieses Ergebnis steht im Einklang mit anderen Beobachtungstatsachen, 
die aIle darauf hinweisen, daB Ramie- und anderen Bastfasern ein schwacher 
Schraubenbau zukommt (s. Tabelle 5, S. 52). So erweist sich der Dichrois­
mus der Zellwande in gleicher Weise wie die Doppelbrechung dazu geeignet, 
die Orientierung der Zellulosemicelle auf messendem Wege zu ermitteln. 

c) Theoretische Anordnungsmoglichkeiten der Micelle in 
der Zellwand. 

Bei der Anordnung der Micelle in der Zellwand muB man 
zwei Faktoren auseinanderhalten: 

1. die Orientierungsrichtung der Micelle, bezuglich der morpho­
logischen Achse der Zelle, und 

2. die Streuung der Micelle . bezuglich ihrer Orientierungs­
richtung. 

Es soIl im folgenden gezeigt werden, wie sich die Brechungs­
verhii1tnisse von MicellargefUgen gestalten, wenn man Orientierung 
und Streuung der Micelle variieren liiBt. 

Orientierungsrichtung der Micelle. Als morphologische Achse der 
Zellen solI die Richtung ihrer Langserstreckung bezeichnet werden. 
Rein isodiametrische Zellen scheiden bei dieser Betrachtung aus, 
falls sie nicht polar gebaut sind oder sonstwie eine ausgezeichnete 
Richtung aufweisen. Die Micelle sollen aIle genau parallel ver­
laufen, so daB ihre Orientierungsrichtung eindeutig gegeben ist. 

1 Die Messung geschieht hier auf der Tangentialaufsicht der Zelle, im 
Gegensatz zur Bestimmung der Brechungsindices, die auf dem optischen 
Radialschnitt erfolgt; es gelangt daher nicht krt., sondern ein groBerer Wert 
k~ zur Messung (vgl. Abb. 17b). 
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Bei axialer Anordnung ist, wie wir bereits gesehen haben, 
der Querschnitt annahernd isotrop. Bei tangen tialer An­
ordnung erscheint dagegen der Radialschnitt, und bei radialer 
Anordnung der Tangentialschnitt quasi-isotrop. Auf allen anderen 
Schnitten beobachtet man Doppelbrechung, und zwar die volle 
Doppelbrechung der Zellulosemicelle, da diese parallel oder senk­
recht zu den Schnittrichtungen verlaufen. In Abb.20 sind die 
entsprechenden Indexkreuze fUr Quer-, Tangential- und Radial­
schnitt eingezeichnet. 

Zur Charakterisierung der Doppelbrechung bezieht man diese 
auf die morphologische Achse der Zelle und nennt auf Radial­
und Tangentialschnitt die zur Zellachse parallel verlaufende Index­
achse nil' die senkrecht dazu verlaufende dagegen n1.; auf dem 
Querschnitt bezeichnet man dagegen die tangentiale Richtung 
mit nil und die radiale mit n 1.' Die Doppelbrechung des Micellar­
gefUges wird dann stets durch die Differenz nll- n 1. angedeutet. 
Wie aus Abb. 20 ersichtlich ist, wird diese Differenz bald positiv 
und bald negativ ausfallen. 1m ersten FaIle nennt man einen 
Schnitt durch die Zellwand optisch positiv, im zweiten dagegen 
opt i s c h neg a t i v. Bei axialer Anordnung der Micelle ist der 
Tangentialschnitt z. B. optisch positiv (Abb. 20 I), wahrend er bei 
tangentialer Anordnung negativ ausfallt (Abb. 20 II). 

Bei schraubiger Anordnung kann man die Doppelbrechung auf dem 
Tangentialschnitte, wegen der auftretenden schiefen Ausliischung, nicht auf 
die morphologische Achse der Zellen, sondern man mull sie auf die Richtung 
der Schraubenlinie beziehen. Die Doppelbrechung falIt in dieser Richtung 
stets positiv aus. 

Streuung der Micelle. Bis jetzt haben wir stets angenommen, 
daB aIle Micelle genau gleichsinnig orientiert seien, d. h. daB sie 
parallel zu einer bestimmten Richtung verlaufen. Nun besteht aber 
die Moglichkeit, daB die Achsen der einzelnen Micelle groBere oder 
kleinere Abweichungen von der festgestellten Orientierungsrichtung 
aufweisen. Der mittlere Neigungswinkel der Micelle zur Orien­
tierungsachse solI als Streuung gezeichnet werden. Wahrend bei 
idealer Parallellagerung der Micelle die Brechungsindices rein 
zellulosischer Micellargefiige numerisch gleich sind wie diejenigen 
der Zellulosekristallite, verandern sie sich sobald Streuung auftritt. 
Wir wollen uns dies am Beispiel der tangentialen Orientierung 
klarmachen (Abb. 20 II). Die Micelle sollen innerhalb der Tangen­
tialebene von der Tangentialrichtung bis zu volliger Regellosigkeit 
abweichen. Die AuslOschung der Zelle bleibt dann stets gerade, 
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aber der Brechungsindex in tangentialer Richtung wird kleiner 
und derjenige in axialer Richtung groBer. Nun gilt nicht mehr, 
wie bei parallel gelagerten Micellen n*y = nv und n~ = no:, sondern 
* * . ny< ny und no:>no:. 

Der Radialschnitt durch diese Zellen ist nicht mehr annahernd 
isotrop, sondern entsprechend der Projektionen der gegen diese 
Ebene geneigten Indexellipsenachsen positiv doppelbrechend 
(Abb. 20 IIb). Es macht sich daher auf dem Radialschnitt ein 
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Abb.21. Streuungsdiagramm (vgl. Abb.20). Darstellung des optischen Ver­
haltens von (hohl)zylindrischen Zellulosegelen mit verschiedener Abweichung 
(Streuung) von den theoretisch moglichen Micellanordnungen durch Indexellipsen­
trippel. (Die obere der drei Ellipsen gilt fur den Quer-, die linksstehende fur den 
Tangential- und die rechtsstehende fur den Radialschnitt). Keine Streuung: Micelle 
parallel der axialen (Punkt A), tangentialen (Punkt B), radialen (Punkt C) Richtung. 
Streuung in einer Ebene: Micelle streuen in der Tangentialebene (langs A B), auf 
dem Querschnitt (langs BC), in der Radialebene (langs CAl. Streuung im Raume: 
a) Micelle streuen symmetrisch in bezug auf die axiale (langs AD), die tangentiale 
(langs BE), radiale (langs CF) Richtung. b) Micelle streuen asymmetrisch in bezug 
auf die Hauptorientierungsrichtungen (Punkte der Dreiecksflache A B C). Ideale 

Unordnung: statistische Isotropie im Punkte G. 

neuer Hauptbrechungsindex n~ geltend, der je nach der Streuung 
einen Wert zwischen, ny und no: einnimmt. Die Streuung der Micelle 
bringt eine Wandlung des optisch annahernd einachsigen Micellar­
gefiiges in ein optisch zweiachsiges, mit drei deutlichen Haupt-
b h . d' * * d * 't' h rec ungsln ICes, ny, nfJ un no:, ml SIC. 

Je groBer die Streuung wird, urn so starker weichen n~ und n: 
von den urspriinglichen Werten ny und no: ab, so daB die Di£ferenz 
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n~ - n! und somit die Doppelbrechung stets kleiner wird. Die groBt­
mogliche Streuung ist erreicht, wenn der mittlere Neigungswinkel 
der Micelle zur ursprunglichen Orientierungsrichtung 45° betragt; 
die Zellwand ist dann, da die Micelle in der Tangentialebene aIle 
moglichen Lagen einnehmen, und daher keine Ordnung mehr 
herrscht, statistisch isotrop; d. h. die Hauptbrechungsindices sind 
einander gleich geworden: 

* * ny + n", ny = n", = 2 

Fur eine solche Zellwand ist die Indexellipse auf dem Tangential­
schnitt ein Kreis, dessen Radius (ny + n",)/2 indessen groBer ist, 
als derjenige (n",) des Indexkreises annahernd isotroper Schnitte 
durch MiceIlargefiige mit parallel gerichteten Kristalliten (vgl. 
Abb.21 Punkt F [Folie] mit Punkt A [Faser]). 

Die Zellwande konnen also aus zwei verschiedenen Grunden 
in bestimmten Richtungen isotrop erscheinen. Im einen FaIle 
wird eine annahernde Isotropie durch die Ahnlichkeit von n", 
und n{J verursacht; ein solcher Schnitt soIl quasi-isotrop genannt 
werden. Im anderen FaIle dagegen entsteht die Isotropie durch 
vollige Unordnung an und fur sich doppelbrechender KristaIlite; 
dieser Zustand wird als statistisch isotrop bezeichnet. 

Wir haben die Veranderungen der optischen Verhaltnisse geschildert, 
wenn die Streuung von tangentialer Parallelrichtung ausgehend in der 
Tangentialebene, also axial, erfolgt. Abweichungen sind aber in zwei zur 
Orientierungsachse senkrechten Richtungen moglich; die Streuung kann 
daher auch radial erfolgen. Ebenso ist bei axialer Anordnung die Streuung 
in radialer und tangentialer Richtung, und bei radialer Anordnung in 
tangentialer und axialer Richtung moglich. In Abb. 21 sind aIle diese FaIle 
an Hand der drei Indexellipsen auf Quer-, Tangential- und Radialschnitt 
wiedergegeben. Entsprechend den drei Hauptorientierungsrichtungen axial, 
tangential und radial, wurde eine Dreiecksdarstellung gewahlt. Die Spitze 
des gleichseitigen Dreiecks veranschaulicht das Indexellipsentrippel bei 
ideal-axialer Anordnung, die linke Ecke dasjenige bei tangentialer und die 
rechte Ecke dasjenige bei radialer Anordnung (vgl. Abb. 20). Langs der 
Seiten des Dreiecks sollen die Micelle in einer bestimmten Ebene von der 
idealen Parallelordnung abweichen, und zwar solI die Streuung auf der linken 
Seite des Dreiecks in der Tangentialebene (also senkrecht zur Radi.1lrichtung), 
auf der unteren Seite auf dem Querschnitt (senkrecht zur axialen Richtung) 
und auf der rechten Seite in der Radialebene (senkrecht zur tangentialen 
Richtung) erfolgen. 

G1lht man, wie dies oben geschehen ist, von der tangentialen Anordnung 
aus und laf3t die Micelle streuen, bewegt man sich von der linken Ecke des 
Dreiecks auf der linken Seite nach rechts oben. Wenn der Streuungswinkel 
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45° erreicht hat, ist man in der Mitte der Seite angelangt. Das Micellar­
gefiige ist jetzt auf dem Tangentialschnitt isotrop. Wird der Streuungs­
winkel groBer als 45°, nahert man sich einer axialen Orientierung, deren 
Idealfall am Ende der Seite erreicht wird. 

LaBt man die Streuung nicht senkrecht zur Radialrichtung (auf dem 
Tangentialschnitt), sondern senkrecht zur axialen Richtung, also auf dem 
Querschnitt erfolgen, bewegt man sich auf der unteren Seite des Dreiecks, 
bis der Querschnitt statistisch isotrop geworden ist und man sich bei weiterer 
Steigerung des Streuungswinkels der radialen Anordnung nahert. 

Auf dem Umfang des Streuungsdreiecks kann man somit aIle FaIle 
auffinden, wo die Micelle senkrecht zu einer der drei Hauptrichtungen 
streuen. Nun braucht aber die Streuung nicht unbedingt innerhalb einer 
Ebene zu geschehen, sondern es ist denkbar, daB die Abweichungen nach 
irgendeiner Richtung des Raumes erfolgen. Die Streuung besitzt dann 
eine axiale, tangentiale und radiale Komponente. AIle moglichen Abwei­
chungen dieser Art werden durch Punkte in der Dreiecksflaehe dargestellt. 
Besonders ausgezeichnet ist der Schwerpunkt des gleichseitigen Dreiecks, 
denn er versinnbildlicht den Fall, wo der mittlere Streuungswinkel in bezug 
auf aIle drei Hauptrichtungen 30° betragt, d. h. es herrscht vollige Un­
geregeltheit im Micellargefiige, es ist naeh allen Richtungen statistiseh 
isotrop. 

Wenn wir uns nun fragen, welche von den theoretischen Anordnungs­
moglichkeiten, die im Streuungsdreieck enthalten sind, in der Natur ver­
wirklicht werden, so kommen wir, indem wir das Ergebnis des nachsten Ab­
sehnittes vorwegnehmen, zu folgendem Sehlusse: Die Anordnungstypen der 
Micelle in den Zellwanden befinden sich aIle auf der linken Seite des Streu­
ungsdreiecks. Es gibt in den Zellmembranen nur axiale und tangen­
tiale Anordnungen, sowie aIle moglichen Ubergangsstadien 
zwischen dies en beiden Extremfallen. Eine radiale Orientierung 
der Micelle kommt in den Zellwanden iiberhaupt nicht vor. Auf Grund des 
optischen Verhaltens der Zellmembranen muB diese Anordnungsmoglich­
keit ausgeschlossen werden (FREy-WYSSLING, 19, 22). 

Auch beziiglich der Streuung macht sich eine Einschrankung geltend. 
Es kommt namlich keine Streuung der Micelle in radialer Rich­
tung vor; wenigstens ist bis jetzt noch in keinem FaIle ein radialer Verlauf 
von np, der dureh eine radiale Anordnung gefordert wiirde, gefunden worden. 
Falls eine Streuung der Micelle auftritt, erfolgt sie ausschlieB­
lich in der Tangentialebene. Die Hauptvalenzketten konnen also nur 
parallel zur Oberflache des Protoplasmas, nie aber unter einem Winkel 
dazu ausgeschieden werden. Dies weist darauf hin, daB die Plasmaober­
flache fiir die Anordnung der Micelle richtungsbestimmend ist. 

1m C,-egensatz zu den Zellulosewanden kommt in kiinstlichen Zellulose­
gelen Streuung der Micelle nach allen Riehtungen des Raumes vor. Den 
Extremfall stellt ein Zellulosegel dar, dessen Micelle vollig ungeordnet 
sind; es erscheint in allen Richtungen statistisch isotrop. In den Kunst­
seidefaden sind die Micelle durch das Spinnverfahren axial gerichtet, weisen 
aber Streuung sowohl nach tangentialer wie auch nach radialer Richtung 
auf. In einem Zellulosefilm dagegen liegen die Micelle ahnlich wie in der 
Zellwand in einer Ebene, weisen aber senkrecht dazu (radiale) Streuung 
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auf. Die Indexellipsentrippel dieser zellulosischen Kunstprodukte konnen 
ebenfalls aus Abb.21 ersehen werden. 

Nach diesen mehr theoretischen Auseinandersetzungen sollen die ver­
schiedenen Strukturen der Zellwande eingehend besprochen werden. 

6. Die Micellarstrukturen der Zellwiinde. 

Die axiale Anordnung der Micelle in der Zellwand solI als 
Faserstruktur, die tangentiale dagegen als Ringstruktur 
bezeichnet werden. Diese beiden Idealfalle sind durch zwei Uber­
gangsreihen miteinander verbunden. In einem FaIle andert sich 
die Orientierungsrichtung unter Beibehaltung strenger Parallel­
ordnung der Micelle; dann entsteht die Schraubenstruktur. 
1m anderen FaIle wird durch Streuung der Kristallite die ParaIlel­
ordnung aufgegeben, und schlieBlich kann die Regellosigkeit so 
groB werden, daB in der Tangentialebene aIle Ordnung verloren­
geht; dann sprechen wir von Folienstruktur. Sie kann durch 
zunehmende Streuung sowohl von der Faser- wie von der Ring­
struktur aus erreicht werden (s. Abb.21). 

a) Faserstruktur. 

Die Faserstruktur besitzt folgende Merkmale: anatomische 
Einzelheiten der Zellhaute, wie Streifung, Rinnen und Tupfelung 
verlaufen parallel zur Faserachse, die Rontgenaufnahme liefert 
ein typisches 4-Punkt-Diagramm, es herrscht annahernd gerade 
AuslOschung, und der groBte Brechungsindex ny, sowie das Ab­
sorptionsmaximum ky der dichroitischen Farbungen (Chlorzinkjod 
und Kongorot) sind axial gerichtet. Auf dem Querschnitte durch 
die Faser herrscht annahernde Isotropie. 

Fibrillenstruktur (Abb. 24a). In idealer Weise findet man diese 
Eigenschaften bei den Fibrillen verwirklicht, die durch geeignete 
Mazerierung von Bastfasern oder BaumwoIlhaaren gewonnen werden 
konnen. Als Schulbeispiel fUr derartige eindimensionale MiceIlar­
gefUge konnen die von AMBRONN (12) untersuchten Cobaea-Faden 
gelten, die man von gequollenen Cobaea-Samen abziehen kann. 
Trotzdem diese Faden nur ein halbes fk dick sind, zeigen sie aIle 
fUr die Faserstruktur charakteristischen optischen Eigenschaften 
(s. Abb. ISb); Rontgenaufnahmen dieser Faden bestehen noch 
nicht. Der Hauptunterschied der Fibrillen und Faden gegenuber 
den Fasern liegt darin, daB sie massiv und nicht hohlzylindrisch 
gebaut sind. 

Frey-Wyssling, Stoffausscheidung der hiiheren Pflanzen. 4 
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Fibrillenstruktur findet sich ferner bei den spiraligen GefaB­
verdickungen, die oft beim Brechen von jungen Trieben (z. B. 
bei Pelargonium) als lange Faden aus den GefaBen herausgezogen 
werden k6nnen. Ferner geh6ren die Verstarkungsleisten der Wasser­
zellen von Sphagnum und dem Aerenchym der Dendrobium­
Luftwurzeln hierher. 

Idealll Faserstruktur (s. Abb. 24 b). Durch genau achsenparallele 
Lagerung der Fibrillen wiirde eine ideale Faserstruktur entstehen. 
In der Natur ist diese aber nie ganz verwirklicht, da die Fibrillen, 
wenn auch unter einem noch so kleinen Winkel, stets geneigt zur 
Faserachse verlaufen. Dies auBert sich optisch in einer gering en 
schiefen Aus16schung radial halbierter Fasern und auf dem R6nt­
gendiagramm durch andeutungsweise Verschmierung der Punkt­
interferenzen zu Sichelbogen. Der Faserbau von Ranf, Nessel, 
Ramie und Flachs nahert sich der idealen Faserstruktur; ihren 
Micellachsen kommen indessen, wie aus Tabelle 5 ersichtlich ist, 
immerhin noch Steigungswinkel von mehreren Graden zu. 

Angeniiherte Faserstruktur (Abb. 20 I b). Wenn die Micelle tan­
gential zur Faserrichtung etwas streuen, entsteht eine angenaherte 
Faserstruktur. R6ntgenologisch laBt sie sich nicht von leichter 
Schraubenstruktur unterscheiden, wohl aber optisch. Die Aus-
16schung bleibt g era de, und es entsteht, wie bereits ausgefiihrt 
worden ist, ein optisch zweiachsiges Micellaggregat. 

b) Schraubenstruktur (Abb.24c). 

Langlich entwickelte prosenchymatische Zellen sind fast aus­
nahmslos schraubig gebaut. Meistens wird dieser Bautypus als 
"Spiralstruktur" bezeichnet. Dieser Terminus sollte indessen ver­
mieden werden, da die Orientierungsrichtung der Micelle nicht 
einer Spirale, sondern einer Schraubenlinie folgt. 

Es gibt zwei verschiedene Moglichkeiten der schraubigen Anordnung, 
deren Schraubenlinien sich wie Bild und Spiegelbild verhalten, und infoIge­
dessen in entgegengesetztem Sinne zueinander verlaufen. Sie werden als 
linke und rechte Schraubung, oder rechter und linker Windungssinn 
auseinandergehalten. Der Sinn der Schrauben-Anordnung wird in der Botanik 
in umgekehrter Weise angedeutet wie in Mathematik und Mineralogie 
(NAGELI, 1; SCHMUCKER; VAN hERSON, 2); dies riihrt daher weil die Botaniker 
die Schraubenlinie aufsteigend (Winden der Pflanzen!), die andern Dis­
ziplinen dagegen a bsteigend verfolgen 1 (FREY, 15). Man konnte dieser 

1 Dabei kehrt sich in der Projektion auf den GrundriB der Drehungs­
sinn urn! (rechts im Sinne des Uhrzeigers, links gegen den Uhrzeiger). 
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unliebsamen Terminologieverwirrung begegnen, wenn man in der Botanik 
die Ausdriicke 1- oder r-"geschraubt" vermeiden und durch r- oder l-"ge­
wunden", oder r- und l-"laufig" ersetzen wiirde. Nach botanischem Sprach­
gebrauche heiDt eine schraubige Anordnung links gewunden, wenn ihre 
Schraubenlinie von links unten nach rechts oben verlauft (als Wendel­
treppe beniitzt, wiirde man beim Heraufsteige. einer solchen Schrauben­
linie die linke Seite nach innen wenden, s. Abb. 22). 

Die Merkmale der Schraubenstruktur sind: schiefe Anordnung 
von Streifung, Rinnen oder Tiipfelung, Sicheldiagramm bei der 
Rontgenaufnahme, schiefe AuslOschung, 
schiefer Verlauf von ny, und von ky der 
dichroitischen Jod- und Kongorotfarbung. 
Der Winkel, den die Tangente an die Schrau­
benlinie der Orientierungsrichtung mit der 
morphologischen Achse der Zelle bildet, ist 
der Steigungswinkel G, der an Hand der 
Ausloschungsschiefe, sowie durch quanti­
tative Messungen von n'v und nrx oder der 
Absorptionsverhaltnisse dichroitischer Far­
bungen ermittelt werden kann. HERZOG und 
JANKE (4) haben den Steigungswinkel auf 
rontgenographischem Wege aus der Lange 
der Sicheln des Schraubendiagrammes be­
stimmt, die auf die Steilheit der Orientie­
rungsrichtung schlieBen laBt. Der am haufig­
sten begangene Weg zur Ermittlung des 
Steigungswinkels ist indessen die mikrosko­

1 

Abb.22. Gegenlaufige 
Schraubenlinien. 

1 rechtswindend, rechts­
laufig (linksschraubend); 
2linkswindend, linkslau­
fig (rechtsschraubend). 

pische Bestimmung der Neigung von Streifung oder Tiipfelung 
auf der Faser. Auf diese Weise hat REIMERS gefunden, daB in 
den verschiedenen Schichten der Membranen die Schraubung oft 
verschieden ausgebildet ist, und unterscheidet darnach drei Bast­
fasergruppen (s. Tabelle 5 und Abb. 23). 

a) Die Hanfgru ppe. Die Wand der Faserzellen zerfallt in eine diinne, 
auDere primare Membran, mit stark nach links geneigten Micellarreihen, 
und eine dickere, innere sekundare Membran, mit steil linkslaufigen Reihen. 
Hierher gehoren die Bastfasern von Cannabi8, Moru8, Salix, Sarothamnu8. 
Auch die Jutefaser (Corchoru8) dreht links. 

b) Die Nesselgruppe, wo nur die sekundare Membran machtig ent­
wickelt ist; sie besteht aus zwei gleich starken Schichten, beide mit 
rechtslaufigen Reihen, von denen die innere steiler als die auDere gewunden 
ist. Hierher gehoren die Bastfasern von Urtica und Boehmeria. 

c) Die Flachsgruppe, wo wieder nur die sekundare Membran in 
Betracht kommt; sie zeigt zwei machtige Schichtenkomplexe mit gegen-

4* 
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Tabelle 5. Schraubenstruktur der Fasern (llinkslaufig, r rechtslaufig). 

Hanfgruppe 
Hanf 

Primare Membran . . . 
Sekundare Membran .. 

Nesselgruppe 
Nessel 

AuDere Schicht } der sekundaren 
Zentrale" Membran 

Ramie 
Bandartige Zellen 
AuDere Schicht 1 der sekundaren 
Zentrale " J Membran 
Schmale Zellen 
AuBere Schicht } der sekundiiren 
Zentrale" Membran 

Flachsgruppe 
Flachs 

AuDere Schicht } der sekundaren 
Zentrale" Membran 

Haare 
Baumwolle . 

Duktile Fasern 
Kokosfaser. . . . . . . 
DOUGLAS-Rotholzfasern .. 

I Steigungswiukel a ermittelt 

-----morpho- I routgeuo-I '. 
logisch 1 graphisch' optlsch 

{ 

8° r 
3,5° r 

7,5° r 
3,2° r 

10,1 ° r 
5° 1 

30-35°2 
2403 

30-35°4 
etwa 50° 4 

1,9° 

6° 

32° 

46° 
35° 

i1 
IJ 

30°7 

480 8 

la ufigen Richtungen der Micellarreihen, und innerste Schichten, deren 
Struktur sich nicht feststellen laBt. Die Rechtswindung der auBeren Schicht 
iiberwiegt, so daB sich eine Einzelfaser von Flachs, die mit einem Gewichtchen 
belastet wird, nach rechts aufdreht (s. Abb. 44a). 

1m allgemeinen kommen also den Fasern Wandschichten mit 
verschieden stark geneigter Windung zu, und zwar ist der Stei­
gungswinkel der inneren Schichten stets kleiner als derjenige der 
auBeren. Der Windungssinn kann wechseln, bald ist er links-, bald 
rechts-, oft in derselben Faser sogar gegenlaufig (Abb. 23c). Auch 
in den Holzfasern kommen links- und rechtslaufige Lamellen vor. 
1m Gegensatz dazu scheint bei den Verstarkungsleisten der Spiral-

1 Siehe REIMERS. 2 Siehe DISCHENDORFER. 3 Siehe BALLS (3). 
4 Siehe SONNTAG (2). 5 Siehe HERZOG und JANKE (4). 
6 Siehe PRESTON (2). 7 Siehe PRESTON (4). 
8 Siehe JACCARD und FREY (3). Die dort angegebenen Winkel sind 

die Komplemente des Steigungswinkels 0'. 
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gefiiBe fast ausschlieBlich der rechte Windungssinn aufzutreten 
(SANlO). 

Die Bastfasern besitzen im allgemeinen eine sehr steile Anord­
nung der Micelle (Steigungswinkel a "-' 00). Andere technisch 
verwendete Fasern, wie z. B. Palmfasern (Cocos nucifera, Arenga 
saccharifera) , weisen dagegen eine starke N eigung der Micellar­
reihen auf (Tabelle 5). 

Wenn die Schraubenlinie der Micellordnung stets flacher wird, 
so daB der Steigungswinkel schlieBlich 90 0 erreicht, geht die 

a) Hanf b) Nessel c) Flachs 
Abb. 23. 'Vindungssinn verschiedcner Bastfasern (nach REIMRRS). a) Hanfgruppe: 
primare und sekundare Membran linksgewunden; b) Nesselgruppe: iiuJ3ere und 
zentralc Schicht rechtsgewunden; c) Flachsgrnppe: auJ3ere Schicht rechts-. zentrale 

linksgcwunden. 

Schraubenstruktur m die Ringstruktur uber, der Wlr uns jetzt 
zuwenden wollen. 

c) Ringstrukturen. 

In der Rontgenographie spricht man von "Ringfaserstruktur", 
wenn die einzelnen Kristallite so angeordnet sind, daB eine be­
stimmte kristaIlographische Richtung (bei der Zellulose z. B. die 
b-Achse) in einer Ebene senkrecht zur Faserachse, oder allgemein 
gesprochen, zur morphologischen Achse des Kristallitaggregates 
liegt. Dabei wird kein Unterschied gemacht, ob den MiceIlen 
innerhalb dieser Ebene noch eine gewisse Ordnung zukommt, 
oder ob ihre Streuung maximal sei. Der Begriff der Ringfaser­
struktur umfaBt daher in Abb.21 aIle Anordnungsmoglichkeiten 
der Micelle, die auf der linken Dreieckseite zwischen den Punkten B 
und F liegen. Das Polarisationsmikroskop erlaubt indessen inner­
halb dieses Gebietes drei verschiedene Strukturtypen zu unter­
scheiden. Es erweist sich daher in dieser Beziehung der Rontgen­
technik uberlegen. Da diese drei Bautypen fUr die pflanzliche 
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Histologie von Wichtigkeit sind, sollen sie als Ring-, Rohren­
und Folienstruktur auseinandergehalten werden. Die beiden 
ersten gehoren als Ringstrukturen im weiteren Sinne zusammen. 

Ideale Ringstruktur (Abb.24d), bei der samtliche Micelle tan­
gential verlaufen, findet sich nur bei den Verstarkungen von Ring­
oder TreppengefaBen. Entsprechend der Micellorientierung ver­
laufen die Richtungen von ny und ky genau tangential, und auf 
dem Querschnitt durch solche Verstarkungsleisten findet man 
annahernde Isotropie. 

Rohrenstruktur (Abb.24e). Bei rohrenartigen Zellen ist im 
allgemeinen weder der Quer-, noch der Radialschnitt annahernd 
isotrop. Gewohnlich treten drei deutliche verschiedene Haupt­
brechungsindices, n;, nt, n:, auf. Von diesen verlauft n; tangential, 
np axial und n: radial (s. Abb.20JIb). 

Dies hat zur Folge, daB die Tangentialaufsicht optisch negativ 
ist (n; steht senkrecht zur morphologischen Achse der Zelle), 
wahrend der Radialschnitt durch die Zellwand optisch positiv 
ausfallt (n; parallel zur Zellachse). Diesen Bau zeigen die meisten 
rohrenformigen Zellen und Zellfusionen, wie Tracheen, Laubholz­
tracheiden, Siebrohren (z. B. Cucurbita) , dickwandige Milchrohren, 
langgestreckte Sklereiden usw.; sehr diinnwandige Siebrohren und 
MilchgefaBe sind auf der Tangentialaufsicht haufig isotrop. 

Wenn man nun mit dem Blick von der optisch negativen 
Mitte der Rohre nach ihrem optisch positiven Rande wandert, 
muB man durch eine Zone kommen, wo negativ in positiv iibergeht, 
d. h. wo die Doppelbrechung Null wird. Eine solche statistisch 
isotrope Zone laBt sich bei allen Rohren in der 45 0-Stellung als 
zwei mehr oder weniger schwarze Streifen erkennen. Uber dem 
Gipsblattchen Rot I. Ordnung auBert sich das so, daB bei ge­
eigneter Stellung die Mitte der Rohre gelb, die isotrope Zone rot 
und die Seitenwande blau aufleuchten. Besonders schon laBt sich 
diese Erscheinung bei den Milchrohren von Euphorbia splendens 
beobachten (FREY, 11). Oft ist jedoch die isotrope Zone so schmal, 
daB sie sozusagen mit der inneren Kontur der Seitenwande zu­
sammenfallt, wie z. B. bei den Sklerenchymfasern der Zwiebel­
schalen von Allium ochroleucum, Allium montanum, Allium flavum 
usw., wo das gelbe Innere der Zellen scheinbar direkt an die 
blauen Seitenwande grenzt. 

Die optischen Verhaltnisse erlauben den SchluB, daB den 
Micellen beim Rohrentypus eine gewisse Ordnung in tangentialer 
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Richtung mit starker Streuung beziiglich der tangentialen Orien­
tierung zukommt. 

d) Folienstruktur (Abb.24£). 

Die Wande von Zellen, die keine ausgesprochene morphologische 
Achse aufweisen (Parenchymzellen), sind gewohnlich in der Aufsicht 

TIa 
72/1-1-

a b c 

e f g 
Abb. 24. Membranstrukturen. Die Langsrichtung der Micelle ist durch Striche­
lung angedentet, schief oder quer geschnittene Micelle erEcheinen als verkiirzte 
Striche oder Punkte. a) FibrillenstI'nktnr: Zellnlosefaden von Cobaea-Samen. 
b) Faserstrnktnr: seknndare \Vand der Ramiefaser. c) Schranbentiipfelstruktur: 
Koniferentracheide_ d) Ringstruktur: Wandversta.rkung von Spiral- nnd Netz­
gefaJ.leu. e) R6hrenstrnktnr: Siebr6hre von Cucurbita. f) Folienstrnktur: Parenchym-

zelle. g) Struktnr der Grammineenspaltoffnung (vgL Abb. 15 a). 

statistisch isotrop, wahrend sie auf dem Querschnitt kraftige 
Doppelbrechung zeigen. In solchen Zellwanden herrscht maximale 
Streuung der Micelle in der Tangentialebene; die Kristallite liegen 
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also innerhalb dieser Ebene regellos, wahrend andererseits ihre 
Langsachse stets genau parallel zur Oberflache der Zelle verlauft. 
Diese Art der Teilchenanordnung wird am besten als Folien­
struktur bezeichnet. Sie unterscheidet sich von der nahver­
wandten Filmstruktur durch volliges Fehlen der radialen 
Streuungskomponente. Eine Folie besitzt daher einen hoheren 
Ordnungsgrad der Kristallite als ein Film (s. Abb. 21). Die 
Folienstruktur kommt in den Zellwanden aller primaren Meristeme 
und in vielen parenchymatischen Dauergeweben vor. 

e) Besondere Strukturen. 

Tiipfelstruktur (Abb.24e). Ein eigenartiger Fall, der zeigt, wie 
jedem einzelnen Zellwandbestandteile sein eigener Bauplan zu­
kommen kann, liegt bei den Hoftiipfeln der Koniferentracheiden 
vor. Sie besitzen eine deutlich zirkulare Struktur, wahrend die 
Tracheidenwand schraubig gebaut ist. Es sieht daher so aus, wie 
wenn der Hoftiipfel gar nicht organisch aus der Tracheide hervor­
gegangen, sondern einfach auf sie "aufgeklebt" ware. Es ist 
zweifellos ein reizvolles Problem, zu untersuchen, was fiir Krafte 
bei der Ausbildung der Koniferentracheiden nebeneinander so 
stark verschiedene Membranstrukturen entstehen lassen (vgl. 
S. 130). Auch bei unbehoften Tiipfeln kann fast immer beobachtet 
werden, daB urn die Poren herum die Micelle zirkular verlaufen. 

Verschiebungslinien. Rein zellulosische Zellen mit Faserstruktur 
weisen haufig quer zur Faserrichtung schiefe Stauchungen auf, 
wie sie in Abb. 25b nach Zeichnungen von VON HOHNEL (1) wieder­
gegeben sind. SOHWENDENER (2) hat nachgewiesen, daB diese Ver­
schiebungen durch mechanische Eingriffe, wie Hin- und Herbiegen, 
Knickung, Stauchung, Zerknittern, sowie beim Herstellen von 
Radialschnitten entstehen. Beim Brechen und Hecheln des 
Flachses werden sie daher in groBer Menge gebildet. Oft erscheint 
die gestauchte Partie im Mikroskop als eine sehr schmale Zone, so 
daB man dann von Verschie bungslinien spricht. 

A~IBRONN (12) hat diese Bildungen auf Grund folgender Beobachtungen 
mit Gleitflachen von Kristallen verglichen: Die Verschiebungen erkennt man 
am besten in polarisiertem Licht, wenn man die Faser in Ausloschstellung 
bringt. Dann leuchtet die gestauchte Stelle hell auf. Die Micelle verlaufen 
also in den Verschiebungen unter einem Winkel zur Faserachse, wobei 
wie bei der Gleitung einspringende Winkel entstehen (Abb.25c). Der Nei­
gungswinkel der Verschiebungslinie ist von einer auffallenden Konstanz, 
wie aus den Abbildungen von VON HOHNEL und CORRENS (1) hervorgeht. 
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AMBRONN fand in den von ihm untersuehten Oobaea-Faden fUr diesen Winkel, 
bezogen auf die Faserrichtung, T = 62°. 

Nun ergeben sieh aber bei der Auffassung der Faserversehiebungen als 
Kristallgleitungen Sehwierigkeiten, auf die bereits AMBRONN hingewiesen 
hat. Wei! die Fasern einen konzentrischen Bau mit radialer Anordnung 
einer Kristallaehse besitzen, kiinnen hier keine Gleitflaehen wie in einem 
einheitliehen Kristall auftreten. Noeh schwerwiegender erscheint aber die 
Tatsache, daB Gitterschiebungen, die nieht parallel zur Faserachse verlaufen 
(s. Abb. 57b) einem ZerreiBen der Zellulose-Hauptvalenzketten gleichkommt, 
und daB ferner die GesetzmaBigkeiten der Gleitung bei den Faserverschie­
bungen gar nieht erfiillt sind. Ware die Versehiebungslinie eine richtige 

abc 
Abb.25. Verschiebungslinien. a) Sanduhrzellen im Sarnen von Glycine hispida 
(schematisch). b) Bastfasern von Artocarpus incisa und Urtira nivea (nach 
VON HOHNEL, 1). c) Orientierung der Indexellipsenachsen nnd darans abgeleitete 
Richtnng dar Micelle in der Verschiebung. T Neignnl\'swinkel der Verschie-

bungsfIache; a Steigung3wlnkel der Micellachsen. 

G1eitflache, miiBte das verschobene Stiick in Spiegelstellung zur ungestiirten 
Faser stehen, d. h. der Steigungswinkel a, der aus der Faserrichtung ab­
gewichenen Micelle miiBte gleich dem Supplement zum doppelten Neigungs­
winkel T der Verschiebungslinie sein. Dies ist aber nicht der Fall. An regel­
maBig ausgebildeten Verschiebungen der Sanduhrzellen aus der Samenschale 
der Sojabohne (Abb. 25a), die genaue Winkelmessungen gestatteten, wurde 
a = 29° und T = 620 gefunden (FREY-WYSSLING, 31). Es folgt daraus, daB 
die Micelle in der verschobenen Partie ungefahr senkrecht auf der Ver­
schiebungsflache stehen. Man kann daher die Faserverschiebungen so auf­
fassen: Bei der Stauchung werden die Micelle aufgelockert. Die seitliche 
Lockerung der Micelle hat eine lokale QuerschnittsvergriiBerung der Zelle 
zur Folge, und da Scherung und Stauchung stets in einer bestimmten 
Richtung erfolgen, fiihren sie auch eine Anderung der Querschnittsform 
herbei, so daB anstatt eines vergriiBerten kreisfiirmigen ein elliptischer 
Querschnitt entsteht. Es ist nun aber nicht miiglich, daB der runde Quer­
schnitt bei der gestauchten Stelle pliitzlich elliptisch wird, da dann eine 
Anzahl Randfibrillen senkrecht geknickt oder zerrissen werden miiBte. Der 
elliptische Verschiebungsquerschnitt muB sich daher an einen kongruenten 
schiefen Schnitt durch die zylindrische Zelle anlegen. Die aufgelockerten 
Micelle stehen dann auf einem kurzen Abstand senkrecht zu diesem Sehnitt, 
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bis ein zweiter, der Auflockerung entsprechend schiefer Ellipsenschnitt 
wiederum in die ungestiirte Faserstruktur iiberfiihrt. Die Neigung der 
Verschiebungen ist daher vom Grade der Auflockerung abhangig, und weil 
dieser bei den verschiedenen mechanischen Behandlungen offenbar stets 
von ahnlicher GroBenordnung ist, erklart sich ungezwungen die Konstanz 
des Neigungswinkels der Verschiebungslinien. Da nach allen moglichen 
Richtungen Ellipsenschnitte vom erforderlichen AusmaBe durch eine zylin· 
drische Zelle gelegt werden konnen, sind die V erschie bungslinien bald 
links und bald rechts geneigt (Abb.25b). 

Die hier entwickelte Auffassung der Faserverschiebungen kann eine 
wichtige Beobachtung von VAN lTERSON (7) erklaren, die unverstandlich ist, 
wenn man die Verschiebungen als Gleiterscheinung deuten will. Beim Ver­
quellen von zuvor in lO%iger Schwefelsaure erhitzten Fasern mit lO%iger 
Lauge stellen sich die urspriinglich schief verlaufenden Verschiebungen 
genau quer zur Faserrichtung ein. Die Ursache dieser Erscheinung ist 
folgende: wenn bei der Quellung der Querschnitt der gesamten Faser so groB 
wie derjenige der gestauchten Stelle wird, ist offenbar die Vorbedingung 
fiir deren schiefe Stellung aufgehoben, und sie kann infolgedessen die Quer­
lage, die sich vorher verboten hatte, einnehmen. 

In Zellwanden, die mit Lignin oder anderen intermicellaren Substanzen 
inkrustiert sind, treten nie Verschiebungen auf. Die Kittsubstanzen ver­
hindern offenbar die Auflockerung der Micelle bei der mechanischen MiB­
handlung. Auch bei Kunstseiden kommen Verschiebungslinien nie vor, 
selbst wenn ihre Micelle beim SpinnprozeB so weitgehend orientiert worden 
sind, daB sie ahnlich wie native Fasern ein 4-Punkt-Rontgendiagramm 
liefern. 

f) Mechanisches Prinzip der Micellarstrukturen. 

Prinzip der Micellanordnung. Der innere Bau der Membranen 
entspricht, ahnlich dem Bau der Knochen und anderer Gerust­
substanzen, so vollkommen allen Anforderungen der Festigkeits­
lehre, daB man nicht genug staunen kann, und sich unwillkurlich 
nach der Entwicklungsgeschichte dieser zug- und druckfesten 
Hautkonstruktionen fragt. In den peripher gelegenen Bastfasern, 
die vor allem auf Zug beansprucht werden, verlaufen die Micelle 
axial, in Rohren (GefaBe usw.), die im Gegensatz dazu seitlich 
gedruckt werden, dagegen tangential. In den zentral gelegenen 
Holzfasern, die das Gewicht der Pflanzen tragen, zugleich aber 
auch Biegungskraften ausgesetzt sind, die also gleichzeitig zug­
und druckfest gebaut sein mussen, findet sich in der Schrauben­
struktur ein KompromiB zwischen Faser- und Ringbau. In kugel­
fOrmigen Zellen, die durch Wand- und AuBendruck allseitig gleich­
maBig beansprucht werden, und zwar so, daB die Zugkrafte tan­
gential, die Druckkrafte dagegen radial wirken, ordnen sich die 
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Micelle in Tangentialflachen. Es kann daher das allgemeine 
Prinzip aufgestellt werden, daB die Micelle im groBen 
ganzen parallel zu den herrschenden Zug- und senkrecht 
zu den wirksamen Druckrichtungen angeordnet werden. 

R. O. HERZOG (1) dachte nun, daB ahnlich wie beim Durch­
Diisen-Pressen von Kunstseidefaden, ein mechanisches Kraftfeld, 
und zwar eine durch das Wachstum hervorgerufene Zugkraft, 
die Micelle richte. Diese Auffassung ist jedoch nicht haltbar, da 
z. B. im Holz von zwei genau auf dieselbe Weise aus dem Cambium 
hervorgegangenen Zellen, die eine zur Rohre, die andere dagegen 
zur Faser werden kann; und bei den hypotrophen Koniferenasten 
laBt sich in der Micellarstruktur von Zug- und Druckholz kein 
merklicher Unterschied im erwarteten Sinne nachweisen (JAC­
CARD und FREY, 2). Es scheint daher, daB jede Zelle autonom und 
weitgehend unabhangig von auBeren Einfliissen die Struktur ihrer 
Membranen reguliert. 

Besonders merkwiirdig und interessant ist die Anlage von 
tangentialen oder spiraligen Verdickungsleisten mit Fibrillen- oder 
Ringstruktur in Zellen, die sich spater entleeren, aber ihre Druck­
festigkeit, wenn der Turgordruck des Protoplasmas verschwinden 
wird, doch beibehalten sollen (Ring-, SpiralgefaBe; Wasserzellen 
bei Sphagnum, Velamen der Luftwurzeln von Dendrobium usw.). 
Hier arbeitet die Zelle also gewissermaBen "mit Vorbedacht", da 
ja, solange die Zelle turgeszent ist, keine Verstrebungen gegen den 
AuBendruck notig waren. 

Das Prinzip der gekreuzten Fibrillenrichtung. Bei den Holzfasern 
der Koniferen verlau£en die Micelle der auBeren Wandschicht 
sehr flachschraubig, fast tangential, wahrend sie in den tiefer 
gelegenen Schichten steil ansteigen (s. Abb. 26)1. Andeutungsweise 
haben wir das gleiche Prinzip von flacher gewundenen AuBen­
schichten und steileren Innenschichten bei den Bast£asern an­
getroffen. Die Entstehung dieser Strukturen kann verstandlich 
gemacht werden, wenn man annimmt, daB in der weitlumigen 
rohrenartigen Zelle erst eine Tendenz zur Ausbildung einer der 
Ringstruktur ahnlichen Schraubung vorhanden ist, wahrend bei der 
Anlage der englumigen Innenschichten eine angenaherte Faser­
struktur entsteht. Die Wandschichten bestehen aus zahlreichen 

1 LUDTKE (2) leugnet die Existenz von Fibrillen in dieser Schicht und 
setzt sich damit in Gegensatz zu RITTER und CHIDESTER; SCARTH, GIBBS 
und SPIER; sowie FREUDENBERG und DURR. 
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Lamellen, in denen die Micelle wiederum unter kleinerem oder 
groBerem Winkel gekreuzt zueinander verlaufen konnen. 

Das Prinzip der Lamellen mit gekreuzter Fibrillenrichtung 
ist im Pflanzenreiche weitverbreitet. Es tritt bereits bei den 
Algen auf, wo es in ausgezeichneter Weise in der Zellwand der 
Grtinalgengattung Valonia gefunden worden ist (CORRENS, 2). Die 
Valonia-Zellwand besteht aus 20-40 Lamellen, deren Fibrillen 

Abb.26. Modell der Koni-
fer e nholzfasern (nach 

SCARTH, GIBBS und S PIER). 
Au13cnschicht mit tangential 
verlaufenden Fibrillen, Zentra l­
schicht, aus zahlreichen La­
mellen bestehend, mit bald 
links-, ba ld rechtsHiufiger axi­
alcr Anordnung der Fihrillen. 

sich in je zwei aufeinanderfolgenden 
Lamellen unter einem Winkel von 78° 
kreuzen (ASTBURY, MARWICK und 
BERNAL). 

Es ist interessant, daB die Ausbil­
dung paralleler Schichten mit gekreuzter 
Faserung nicht nur bei Micellarstruk­
turen vorkommt, sondern sich in ver­
groBertem MaBstabe auch in pflanz­
lichen Geweben wiederfindet. Zahllos 
sind die FaIle, wo im Festigungsgewebe 
die mechanischen Zellen in aufeinander­
folgenden Schichten gekreuzt verlaufen 
(STEINBRINCK, 1). 

Bei der Quellung und Entquellung 
solcher Systeme entstehen Spannungen, 
und je nach dem speziellen Bauplan 
konnen sich diese ausgleichen (hygro­
skopische Bewegungen) oder gegenseitig 
aufheben (quellungsunempfindliche Sy­
steme). Die Technik bedient sich des 
gleichen Prinzipes bei der Herstellung 

von Sperrholzplatten, und es ist wohl lehrreich festzustellen, daB 
diese menschliche Erfindung eine unbewuBte Kopie pflanzlicher 
Gewebe- und Micellarstrukturen ist. 

7. Die intcrmiccllaren Riinme. 

Wahrend die behandelten Untersuchungsmethoden, die Realitat 
der Micelle beweisen, und tiber ihre Eigenschaften bis in aIle Einzel­
heiten Auskunft geben, sind wir tiber die intermicellaren Raume 
oder die "Interstitien" wie sie NAGEL! nannte, weniger gut unter­
richtet. Dber ihre Existenz gibt die Rontgenographie namlich 
keine direkteAuskunft. Dagegen besitzen wir eine optischeMethode, 
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mit welcher diese Raume einwandfrei nachgewiesen werden konnen. 
Diese beruht auf der WIENERSchen Theorie des Mischkorpers. 

a) Theorie des Mischkorpers. 

Ein Mischkorper besteht aus mindestens zwei Komponenten, 
deren Teilchen durch definierte Phasengrenzen gegeneinander 
abgegrenzt sein mussen. Beide n" 
Mischbestandteile konnen fest 
sein. Wichtiger ist fUr uns hin­
gegen zunachst der Fall, wo der 
eine Bestandteil fest, der andere 
dagegen flussig ist. In einer kol­
loiden Losung ware dann der feste 
Bestandteil die disperse Phase und 
die Flussigkeit das Dispersions­
mittel, oder falls die festen Teil­
chen ein formbestandiges Gel 
bilden, die 1m bi bi tionsfl ussig­
keit. O. WIENER (1) hat theo­
retisch nachgewiesen , daB die 
optischen Eigenschaften eines 
Mischkorpers von der For m seiner 
Bestandteile abhangen. Besteht 
die disperse Phase aus Kugeln, 
ist der Mischkorper isotrop, in 
allen anderen Fallen dagegen an-
isotrop. Dabei ist vorausgesetzt, 
daB die Teilchen selbst isotrop 
und deren Abstande klein 
seien im Vergleich zu den 
Wellenlangen des Lich tes. 

Abb. 27. Stabchenmischk6rper 
(nach AMBRONN und FREY, 5). 

n", no Hauptbrechungsindices des 
Mischk6rpers; n, Brechungsindex der 
(isotropen) Stabchen; n, Brechungs-

index der Imbibitionsfliissigkeit. 

Uns interessiert im besonderen der Fall, wo der feste Bestandteil in Form 
von parallel gerichteten Stabchen vorhanden ist. Fur einen sol chen sog. 
Stabchenmischkorper bestehend aus parallel gelagerten isotropen Kreis­
zylindern mit dem Brechungsindex n1 und einer Imbibitionsflussigkeit mit 
dem Brechungsindex n 2 ergibt sich nach der Theorie von WIENER eine 
optische Anisotropie, wie diejenige eines optisch einachsigen Kristalles, 
wobei die optische Achse mit der Richtung der Zylinderachsen zusammenfallt. 
Der Brechungsindex in der Richtung der optischen Achse wird mit na an­
gedeutet, und der senkrecht dazu verlaufende mit no. Die Doppelbrechung 
des Mischkarpers ist dann gleich na - no. Fur die Differenz der Quadrate 
dieser beiden GraBen hat WIENER folgende Beziehung abgeleitet: 

!PI!P2 (ni -n~)2 
n~-n~ = 

(!PI + 1) n~ + !P2 ni 
(6) 
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Dabei bedeuten 'Pl und 'P2 die relativen Volumina der beiden Phasen, so daB: 

'Pl + 'P2 = 1 
Aus Formel (6) folgt, daB die Doppelbrechung eines Mischkorpers, die in 
unserem FaIle als Sta bchendoppel brech ung bezeichnet werden sol!, im 
Gegensatz zu der Doppelbrechung von Kristallen keine Materialkonstante 
ist, sondern eine Funktion des Brech ungsvermogens n2 der 
Imbibitionsfliissigkeit vorstellt. Die absolute GroBe der Teilchen 
erscheint nicht in der Formel, so daB man weitgehend yom Dispersionsgrad 
des Geles unabhangig ist, so lange wenigstens die TeilchengroBe klein 
bleibt, im Vergleich zur Welleniange des Lichtes. Die Brechungsindices 
erscheinen aIle im Quadrat, weil die WIENERsche Mischformel auf Grund 
der Dielektrizitatskonstanten der beiden Mischbestandteile und des resul­
tierenden Mischkorpers abgeleitet ist; nach der elektromagnetischen Licht. 
theorie sind aber die Dielektrizitatskonstanten gleich dem Quadrate der 
Brechungsindices. 

Die Diskussion der Formel (6) fiihrt zu folgendem Ergebnis: Die Diffe· 
renz na - no ist unabhangig davon, ob n1 groBer oder kleiner als n 2 ist, stets 
positiv, da die Differenz n; - n; auf der rechten Seite der GIeichung im 
Quadrat erscheint. Die Stabchendoppelbrechung ist daher immer positiv. 
Wenn n1 = n 2 ist, verschwindet die rechte Seite der Gleichung und der 
Mischkorper erscheint isotrop. Wenn man daher die Doppelbrechung eines 
Stabchenmischkorpers n(t - no in Funktion des Brechungsindex n 2 der 
Imbibitionsfliissigkeit auftragt, muB man eine Kurve erhalten, wie sie in 
Abb.29 dargestellt ist. Es handelt sich dabei urn spitzwinklige Hyperbeln 
(BAAs·BEeKING und GALLIHER). 

AMBRONN (10) hat sich diese Beziehung zunutze gemacht, urn das Auftreten 
von Stabchendoppelbrechung in Gelen nachzuweisen. Er hat eine besondere 
Methode ausgearbeitet, indem er die Gele nacheinander mit verschiedenen 
brechenden Fliissigkeiten imbibiert, die Doppelbrechung ermittelt und 
graphisch als Ordinate iiber den entsprechenden Brechungsindices n 2 als 
Abszissen auftragt. 

Die Hauptbrechungsindices n(t und no konnen nicht nach der S. 32 
beschriebenen Methode gemessen werden, da sie mit dem Brechungsvermogen 
der verwendeten Fliissigkeiten variieren. Man bestimmt daher eine der 
Doppelbrechung proportionale GroBe, namlich den sog. Gangunterschied y )., 
d. h. die Wegdifferenz, welche die beiden nach na und no schwingenden Licht· 
strahlen beim Passieren des Objektes erleiden. II. ist die Wellenlange des ver· 
wendeten Lichtes und y die Phasendifferenz des Schwingungszustandes der 
beiden Wellenziige, die sich nach dem Verlassen des anisotropen Objektes 
wieder zu einer einheitlichen Schwingung ver81mgen. Die gegenseitige 
Beziehung dieser verschiedenen GroBen ist durch die Grundgleich ung 
der Doppelbrechung gegeben: 

(n(t-no)d=y). (7) 

d ist die Dicke der anisotropen Schicht. Falls d konstant bleibt, kann 
man bei der Konstruktion der Stabchendoppelbrechungskurve (na - no) 
durch den Gangunterschied ersetzen. Dieser wird mit Kompensatoren 
gemessen, die in der Spezialliteratur beschrieben sind (Kompensatoren 
von BABINET, SENARMONT, SIEDENTOPF, BEREK) (AMBRONN und FREY, 4). 
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Das von AMBRONN angegebene Verfahren, um zu entscheiden, 
ob es sich bei einem doppelbrechenden Objekt um einen Misch­
korper mit einer festen und einer fliissigen Phase handelt, wird 
als Imbibitions- oder Durchtrankungsmethode bezeichnet. Sie 
unterscheidet sich von der zur Messung von Brechungsindices 
verwendeten Immersions- oder Umhiillungsmethode dadurch, daB 
die Fliissigkeit das Objekt nicht nur umspiilt, sondern auch 
durchdringt. 

b) Die Stabchendoppelbrechung der Zellwande. 

Wenn die Zellwande aus distinkten Kristalliten bestehen, sollte 
es moglich sein, die intermicellaren Zwischenraume optisch mit 
Hilfe der Imbibitionsmethode nachzuweisen. 

Die Stiibchendoppelbrechung nativer Zellulose. Die Stabchen­
doppelbrechung der Bastfasern ist schwer nachzuweisen, da die 
Stabchen, d. h. die Micelle, selbst stark doppelbrechend sind. Es 
ist daher eine Uberlagerung der Eigendoppelbrechung der 
Micelle mit der postulierten S ta b chendoppel brech ung zu er­
warten. MOHRING (1) hat theoretisch nachgewiesen, daB die WIENER­
sche Formel der Doppelbrechung auch fiir den Fall gilt, daB die 
Stab chen entgegen der Voraussetzung der Theorie nicht isotrop, 
sondern anisotrop sind. Es besteht aber ein grundlegender Unter­
schied im Verla ufe der Sta bchendoppel brech ungskurve; sie tangiert 
namlich fUr den Fall, daB n 2 gleich dem einen der beiden Brechungs­
indices der Zellulosemicelle wird, die n 2-Achse nicht, sondern es 
bleibt eine kriiftige Restdoppelbrechung zuriick, welche die Eigen­
doppelbrechung der Zellulosekristallite wiedergibt (Abb.28). 

MOHRING ist es gelungen, die Stabchendoppelbrechung von 
zellulosischen Zellwanden nachzuweisen. Er beniitzte fUr seine 
Untersuchungen keilformige Schnitte durch Ramiefasern, ferner 
Bastfasern von U rtica dioica und das Kollenchym von Sambucus 
nigra. Er fand, daB sich die Doppelbrechung nur bei Imbibition 
mit gewissen Fliissigkeiten andert, wahrend andere nicht ein­
dringen (wie Monobromnaphthalin), oder die Faser verquellen 
(wie Kalium-Quecksilberjodid). Ferner miissen die Fasern tage­
lang in der Fliissigkeit verweilen, um richtig durchtrankt zu werden. 
Er klemmte daher die Fasern in Streichholzer ein, die von unten 
in die Korkstopsel von Flaschchen der in Tabelle 6 aufgefiihrten 
Fliissigkeiten gesteckt wurden, so daB man die Fasern beliebig 
lange in einer groBen Fliissigkeitsmenge belassen konnte. 
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Tabelle 6. 1m bibi tionsreihe zur Un tersuch ung der Sta bchen­
doppelbrechung nativer Zellulosefasern. (Nach MOHRING, 1.) 

Wasser ........ . 
Athylalkohol . . . 
Amylalkohol . . . . . . 
Glyzerin -W assermischung 

n 2 

1,33 
1,36 
1,40 
1,43 

Konzentriertes Glyzerin 
Benzy lalkohol 
Anilin ....... . 

n 2 

1,47 
1,54 
1,58 

Da die Fasern im allgemeinen keine einheitliche Interferenz­
farbe zeigen, skizzierte MOHRING die untersuchten Fasern, so daB 

a b 

Abb. 28. Stabchendoppelbrechungskurven a) von Ramiefasern (nach 
MOHRING, 1), b) eines kiinstlichen Zellulosegels (nach AMBRONN, 11). 
Abszisse: Brechungsindices n, der Imbibitionsfliissigkeit. Ordinate: a) Gangunter' 

schied y), in Wellenlangen, b) Doppelbrechung na - no)' --- blaues Licht 
(4360 A); .. - - - - - - griines Licht (5460 A); -'-'-'- gelbeR Licht (5790 A); 

- - - - rotes Licht (6750 A). 

bestimmte Stellen leicht wieder aufzufinden waren, wenn die Fasern 
die Fliissigkeitsreihe hinaufgefUhrt wurden. Auf diese Weise fand 
MOHRING fUr drei verschiedene Farben des Spektrums die in 
Abb.28a dargestellten Doppelbrechungskurven. Zum Vergleich 
sind in Abb. 28b die von AMBRONN (ll) an durch Denitrifikation 
aus Zelloidin hergestellten Zellulosegelen gewonnencn Stab chen­
doppelbrechungskurven dargestellt. 

Die von MOHRING erhaltenen Kurven sind die linken absteigen­
den Aste von Stabchendoppelbrechungskurven. Leider gelang es 
MOHRING nicht den rechten aufsteigenden Ast der vom Gesetze 
der Stabchendoppelbrechung verlangt wird, experimentell nach­
zuweisen, weil h6her brechende Fliissigkeiten nicht in die Faser 
eindringen. 

Einer Schiilerin von VAN ITERSON ist es dagegen gelungen, die 
Stabchendoppelbrechungskurve nativer Zellulose iiber das von 
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MOHRING gefundene Minimum hinaus zu verfolgen und den auf­
steigenden Ast der Kurve aufzufinden (VAN bERSON, 3). 

Die Stabchendoppelbrechung des Kieselskelettes veraschter ZeIl­
wande. Einfacher liiBt sich die Stabchendoppelbrechung der ZeIl­
wande nachweisen, wenn man Aschenskelette stark verkieselter 
Membranen verwendet. In diesen Skeletten besitzt man gewisser­
maBen ein Negativ der gewohnlichen Membranstruktur, indem 
an Stelle der micellaren Raume Aschensubstanz, und an Stelle 
der Zellulosestabchen Hohlraume ge-
treten sind. An solchen Kieselskeletten 1500 

wurde erstmals eine vollstandige Stab­
chendoppelbrechungskurve der Zell­
wande aufgenommen 1 (Abb. 29). 

Fiir die Herstellung von Kiesel­
skeletten stehen zwei Wege zur Ver­
fiigung: Die organischen Stoffe der 
ZeIlwand konnen entweder nach der 
in der Mikrochemie allgemein iiblichen 
Methode mit dem Chromsaure-Schwe­
felsauregemisch zerstort werden, oder 
noch einfacher und schneller nach 
einem Verfahren, das WALDMANN her­
ausgefundenhat(FREY -WYSSLING, 21). 
Man wirft die Objekte in durch Er­
hitzen verfliissigtes Kaliumchlorat; 

0"1; 900 
.~ 

~ 750 

"'600 
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300 

150 

--.-nll 
Abb. 29. Stitbchendoppelbre­
chungskurve vom Kiesel­
skelett der Gerstengranne. 
Abszisse: Brechungsindicesn, der 
IIllhihitionsflUssigkcit. Ordinate: 

Gangunterschied Y A in A. 

aIle oxydierbare Substanz wird dann sofort verbrannt, ohne daB 
die feinere Struktur der Membranen zerstort wiirde, und aus der 
erstarrten Schmelze konnen nachher die Kieselskelette mit Wasser 
herausgelost werden. Als Untersuchungsobjekt eignen sich be­
sonders gut die verkieselten Grannenharchen der Gerste und 
anderer Graser. Abb. 29 gibt die Doppelbrechungskurve solcher 
Grannen wieder. Ebenso laBt sich der Effekt der Stabchendoppel­
brechung an den Kieselskeletten von Equisetum - Spaltoffnungen 
und von Diatomeenschalen nachweisen. 

Die Abhangigkeit der Starke der Doppelbrechung von Diatomeen­
schalen (aus Kieselgur) yom EinschluBmittel wurde schon 1863 
von SCHULTZE entdeckt, aber erst AMBRONN (9) konnte die richtige 
Erklarung dafiir geben. 

1 (FREY, 10). AufdieAnisotropieder Kieselskelettehatte michE.USPENSKY, 
Moskau, aufmerksam gemacht. 

Frey-"Wyssling, Stoffansscheidung der hiiheren Pflanzen. [) 
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Da sich diese Skelette sehr leicht durchtranken lassen, empfiehlt 
es sich beim Imbibitionsversuch leichtfluchtige Flussigkeiten zu 
verwenden. Dasselbe Skelett kann dann fUr mehrere, kurz auf­
einanderfolgende Durchtrankungen gebraucht und so die Unter­
suchungsdauer wesentlich abgekurzt werden. Es kann die folgende 
Flussigkeitsreihe dafUr empfohlen werden. 

Tabelle 7. Imbibitionsreihe zur Untersuchung der 
Sta bchendoppel brech ung von Kieselskeletten. 

Luft . 
Wasser 
Athylalkohol . 
Benzol ... 
Kanadabalsam . 

n 2 

1,00 
1,33 
1,36 
1,50 
1,535 

x y 101· Monobromna phthalin-
Gemisch ..... . 

Monobromnaphtha1in . . 
Kalium- Quecksi1berjodid . . 

1,565 
1,66 
1,72 

BAAS-BECKING und GALLIHER haben in ahnlicher Weise fUr 
die Zellwande von Kalkalgen (Corallina und Amphiroa) Stabchen­
doppelbrechung nachgewiesen. 

Durch den Nachweis der Stabchendoppelbrechung in den Zell­
wanden ist der Beweis fUr ihre inhomogene Struktur und somit 
fur die Existenz von Intermicellarraumen erbracht. 

c) Stabchendichroismus und Eigendichroismus. 

Es erwachst uns nun die Aufgabe, Anhaltspunkte uber die 
GroBenordnung der nachgewiesenen Intermicellarraume beizu­
bringen. Dieses Problem kann mit Hil£e mikrochemischer Farb­
reaktionen der Zellwande gelost werden, denn die Farbstoffe lagern 
sich intermicellar zwischen die Zellulosekristallite ein, so daB die 
FarbstoffteilchengroBe ein MaB fUr den Abstand benachbarter 
Zellulosekristallite bildet. 

Farbungen mit Schwermetallen. In dieser Beziehung mussen die 
von AMBRONN (7) entdeckten Zellwandfarbungen mit Gold, Silber 
und anderen Metallen als die aufschluBreichsten bezeichnet werden. 
Man stellt diese Farbungen her, indem man die Fasern in Salz­
losungen der entsprechenden Metalle einlegt und nachher das 
aufgenommene Salz reduziert. Es lassen sich so Farbungen mit 
allen Elementen herstellen, die auf einfache Weise durch Reduktion 
aus loslichen Verbindungen gewonnen werden konnen (FREY, 4,5). 
Bei der Farbung mit Goldchlorid oder Silbernitrat erfolgt die 
Reduktion schon ohne weiteres am Lichte, wahrend in anderen 
Fallen, wie mit Sublimat oder Kupfersulfat, ein Reduktionsmittel 
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(z. B. Hydrazin-Hydrat) verwendet werden muB. Diese Metall­
fiirbungen der Zellwiinde zeigen wundervollen selektiven Dichrois­
mus iiber eingeschaltetem Polarisator. 

Die Deutung dieser priichtigen dichroitischen Metallfiirbungen 
stieB auf groBe Schwierigkeiten, da die verwendeten Metalle 
kubisch kristallisieren und daher an sich optisch isotrop sind. 
Die Rontgenanalyse hat dann 
den eigenartigen Sachverhalt 
aufgekliirt (BERKMANN, BOHM 
und ZOCHER). Durchleuchtet 
man stark mit Silber ange­
fiirbte Fasern, erhiilt man 
das normale Faserdiagramm 
der Zellulose, dariibergelagert 
aber ein zweites DEBYE­
SCHERRER - Diagramm des 
kristallinen Metalles, d. h. das 
Silber hat bei der Reduktion 
des Silbernitrates zwischen 

Tabelle 8. Dichroi tische 
Metallfar bungen. 

Farbung 
mit 

An 
Ag 
eu 
Hg 
Sb 
Bi 
Te 

Pd, Os, Pt 

Stellung dar Faserachse znr 
Schwingungsebene des 

Polarisators 

weinrot 
indigoblau 

schmutzigrot 
stahlblau 

dunkelbraun 
schwarz 

spangriin 
strohgelb 
olivgriin 
blaBgelb 
farblos 

den Zellulosemicellen kristallisiert und liegt nun ungerichtet 1 

regellos in den intermicellaren Riiumen (Abb. 30). Aus der Breite 
der Silberlinien auf dem Rontgendiagramm kann man die GroBe 
der Silberkristallite abschatzen. Sie besitzen eine Kantenlange von 
der GroBenordnung 10-6 cm, sind also etwa doppelt so groB wie die 
Durchmesser der Micelle (5· 10-7 cm). Es ist somit nachgewiesen, 
daB die intermicellaren Riiume der Bastfaser von ahnlichen Aus­
maBen sind wie die Dicke der Zellulosemicelle. 

In Abb. 31 ist wiedergegeben, wie man sich die Silbereinlagerung 
denken muB. Auf Grund dieser Vorstellung liiBt sich auch die 
Entstehung des Dichroismus erkliiren. Die kubischen und somit 
isotropen Silberkristiillchen konnen an und fUr sich nicht di­
chroitisch sein. Aber ihre Anordnung bewirkt, daB linearpolari­
siertes Licht parallel und senkrecht zur Faserachse nicht die 
gleichen Absorptionsverhiiltnisse vorfindet. WIENER (2) hat in der 
AMBRONN -Festschrift seine Theorie auf Mischkorper, von denen der 
eine Bestandteil Licht absorbiert, ausgedehnt. Wendet man die 
WIENERSche Formel eines Stiibchenmischkorpers auf die Silber­
fiirbung zellulosischer Zellwiinde an, so findet man, daB, wenn 
polarisiertes Licht parallel zur Faserachse schwingt, der gel be, 

1 BION findet eine teilweise Richtung der Silberteilchen. 

5* 
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senkrecht dazu dagegen der blaue Bezirk des Spektrums, absorbiert 
wird, worauf das prachtige Farbenspiel dieser Farbung beim 

Abb. 30. Rontgendiagramm der Silberfarbung von Ramiefasern (Aufnahme von 
Bl£RKMANN, BOHM und ZOCIIER). Das Faserdiagramm der Zellulose ist von einem 

DEBYE,SCHERRER·Diagramm des Silbers iiberlagert. 

Drehen der Faser iiber dem Polarisator beruht. Es ergibt sich 
somit, daB die Anordnung submikroskopischer SilberkristiHlchen in 

a b 

sta bchenformigen Hohlraumen 
einen kraftigen Dichroismus er­
zeugt. Diese Erscheinung wurde 
daher Sta bchendichroism u s 
genannt (FREY, 13). 

Die Chlorzinkjod - Farbung. 
N achdem gezeigt worden ist, daB 
Gold- und Silberionen zwischen 
die Zellulosemicelle hineindif­
fundieren und da zu Kristallchen 
von bis 100 A Kantenlange 
heranwachsen konnen, erscheint 
es nicht merkwiirdig, daB diese 
Raume auch fiir Jod und orga­
nische Farbstoffmolekiile weg­
bar sind. 

Bei der Jodfarbung miissen 
die intermicellaren Raume aller­
dings erst durch ein kraftiges 

Quellungsmittel wie Chlorzinkjod geoffnet werden; dann diffun­
diert Jod in die Faser hinein und wird da zum Teil festgehalten. 

Abb. 31. Faserdichroismus. a) Sche­
matisehe Darstellung der Ag-Einlage­
rung. b) Schematische Darstellung der 
J-Einlagerung. NB. Dieaufgenommenen 
Farbstoffmengen sind sehr viel kleiner 
als in diesem Schema angegeben ist. Die 
eingelagerte Ag-Menge betragt z. B. nur 

1- 4,7 Gew.-% (KOLBE). 
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Ein anderer Teil bleibt frei beweglich und diffundiert wieder aus 
der Faser heraus, in dem MaBe, wie sich die umspulende Chlorzink­
jodlosung durch Sublimation entfarbt. Wenn alles uberschussige 
Jod verschwunden ist, zeigt die Faser, wie bereits erwahnt, einen 
auffallenden Dichroismus schwarz-farblos (Abb. 18). 

Man konnte nun vermuten, daB der Joddichroismus ebenfalls 
reiner Stabchendichroismus sei. Hier liegen die Verhaltnisse jedoch 
anders als bei den Metallfarbungen. Es liiBt sich namlich durch 

a b 
Abb. 32. Eigendichroismus 0,5 I' dicker Jodkristallchen. a) parallel, b) senkrecht 

p 

zur Schwingungsebene des Polarisators t· 
p 

die Rontgenographie kein kristallisiertes Jod in der Faser nach­
weisen (BION) , und wenn man die WIENERsche Stabchenmisch­
formel anwendet, ergibt sich, daB die Stabchenanisotropie nicht 
fur einen Dichroismus schwarz-farblos ausreicht (FREY, 13). 

Man muB daher den starken Eigendichroismus des kristalli­
sierten Jodes zu Hilfe nehmen (Abb. 32). Dieser kommt zur 
Wirkung, wenn die Jodmolekule gerich tet von der Micellober­
flache adsorbiert werden. Zur Ausbildung eines dreidimensionalen 
Gitters kommt es dabei wahrscheinlich nicht, denn sonst muBte 
das eingelagerte Jod Rontgeninterferenzen liefern. Vielmehr muB 
man sich vorstellen, daB die Micelloberflachen durch eine mono­
molekulare Schicht gerichteter Jodmolekiile abgesattigt sind 
(s. Abb. 31 b). 

Die Kongorotfiirbung. Ahnlich wie die J odmolekule dringen die 
Kongorotmolekule in alkalischer Losung in die intermicellaren 
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Raume ein und werden gerich tet adsorbiert, so daB ihr Eigen­
dichroismus rot-farblos zur Beobachtung gelangt. Die Auswertung 
der quantitativen Absorptionsmessungen von PRESTON (1) (S.43) 
zur Berechnung des Steigungswinkels a der Micelle beruht auf der 
Voraussetzung gerichteter Adsorption der Farbstoffteilchen durch 
die Micelloberflachen. 

Trotzdem die Kongorotmolekiile auf den Zellulosekristalliten 
fixiert sind, haben sie ihre chemische Reaktionsfahigkeit nicht 
verloren. Bekanntlich schlagt die Farbe einer Kongorotli:isung in 
blau urn, wenn man sie ansauert, wobei der molekulardisperse 
Farbstoff kolloid- bis grobdispers wird und ausflockt. Diese 
Reaktion kann man bei vorsichtigem Ansauern gefarbter Zellwande 
intermicellar verlaufen lassen. Man beobachtet dann, wie 
der Dichroismus dieser Farbung von rot-farblos iiber lila-farblos 
nach blau-farblos iibergeht, d. h. wahrend das rote Natriumsalz 
in die blaue Farbstoffsaure iibergeht, sind die Kongorotmolekiile 
gerichtet adsorbiert geblieben; offenbar haben die Sulfogruppen 
S03H der Farbstoffmolekiile ihre volle Reaktionsfahigkeit bei­
behalten. Dieser Versuch zeigt, daB sich in den intermicellaren 
Raumen, wie in einer Losung chemische Reaktionen abspielen 
konnen. 

d) Das Intermicellarsystem trockener Fasern. 

Was geschieht mit den intermicellaren Raumen, wenn man 
Fasern sorgfaltig trocknet und alles Imbibitionswasser vertreibt? 
Es ware naheliegend anzunehmen, daB sich dann die Micelle be­
riihren. Dies scheint aber nicht der Fall zu sein. Denn es ergeben 
sich groBe Unterschiede zwischen dem sog. schein baren und 
dem wirklichen spezifischen Gewichte der Fasern. Die erste 
dieser beiden GroBen wird ermittelt, indem man das Volumen 
der Summe aller Wande eines Faserbiindels miBt (mittlere Quer­
schnittsflache X Lange) (CLEGG und HARLAND), die zweite da­
gegen, indem man das V olumen nach einem dem pyknometrischen 
Prinzip vergleichbaren Verfahren bestimmt, namlich mit einem sog. 
"Volumenometer" (DAVIDSON). Die Fasern gelangen in einen 
Raum, der mit einem Gas (Helium) von bekanntem Druck gefiillt 
ist; darauf preBt man in diesen Raum eine weitere bekannte 
Menge des gleichen Gases und miBt das Ansteigen des Gasdruckes 
im Gasraume. Dabei wird angenommen, daB das Gas in etwa 
vorhandene innere Raume der Faser eindringe. Es laBt sich also 
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daraus das wahre Volumen der Faserwandung berechnen. Auf 
diese Weise erhalt man fur Baumwollhaare folgende voneinander 
abweichende Werte (BALLS, 4): 

scheinbares spezifisches 
Gewicht: 

1,27 

wahres spezifisches 
Gewicht: 

1,55 

Die Zellwand der Baumwolle wurde hiernach zu 20% aus inneren 
gaserfullten Raumen bestehen 1. N ach CLEGG und HARLAND sollen 
diese Raume sogar 32-41 % der Wandung von Bastfasern aus­
machen. Auch wenn man berucksichtigt, daB die Bestimmung 
des scheinbaren Volumens infolge der 8chwierigkeiten bei der 
Querschnittsmessung ungenau sind, bleibt doch ein auffallender 
Unterschied von scheinbarem und wahrem spezifischem Gewicht 
der Fasern zu Recht bestehen. Es mussen daher in getrockneten 
Zellwanden innere Gasraume vorkommen, und es darf wohl mit 
einiger Wahrscheinlichkeit angenommen werden, daB diese mit 
den Intermicellarraumen identisch sind. 

e) Die Reaktionsweisen der Zellulose. 

Die chemischen V organge an der Oberflache der Micelle, zu 
denen vor allem die Bindung des Quellungswassers und sub­
stantivischer Farbstoffe gehart, nennt man micellare Ober­
flachenreaktionen. Man erhalt erst ein richtiges Bild von der 
Wichtigkeit dieser Vorgange, wenn man bedenkt wie ungeheuer 
groB die Oberflache der Micelle in der Zellwand ist. Je Gramm 
Faser geben P ANETH und RADU auf Grund von Adsorptionsver­
suchen mit Methylenblau 104-105 cm2 innere Oberflache an. 
MEYER und MARK (3) finden durch Auswertung der Gasadsorption 
von 802 aus wasseriger Lasung sogar eine Micellaroberflache von 
7· 107 cm2 • Nach Abb. 47 ist die Gesamtoberflache aller Micelle 
nicht genau definiert, sondern sie kann je nach der Anzahl der 
Hauptvalenzketten mit freien Oberflachen variieren. Durch seit­
liches Auseinanderweichen der Micelle (= homogene Gitterbereiche) 
werden dann gewisse Ketten voneinander getrennt, wodurch die 
Oberflache zunimmt. Dies ist vielleicht der Grund, warum man bei 

1 Vorlaufige optische Messungen auf Grund des Doppelbrechungs-Aus­
falls ergeben jedoch viel kleinere Werte von nur etwa 1,5% (FREY, 17) 
und KANAMARU (1) berechnet auf allerdings unbewiesenen optischen 
Voraussetzungen den Luftgehalt zu 1-3%. 
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Adsorptionen an Zellulose keine Sattigungskurven findet, wie sie 
von einer genau definierten Obsrflachensumme verlangt wiirden. 

Das Kriterium fiir eine micellare Oberflachenreaktion ist die vollstandige 
Erhaltung des Rontgendiagrammes. Bei der Einwirkung von Chemikalien 
verschwindet aber vielfach das urspriingliche Zellulosediagramm und es 
entstehen andere Rontgeninterferenzen, wie z. B. bei der Nitrierung und 
Azetylierung der Zellulose. Trotzdem bleibt, wie im Polarisationsmikroskop 
verfolgt werden kann, die micellare Struktur wahrend des ganzen Umwand­
lungsvorganges erhalten (HANS AMBRONN; MOHRING, 2). Die OH-Gruppen 
der Hauptvalenzen werden eine nach der anderen verestert, ohne daB das 
Kristallgebaude auseinanderbricht. Dieses chemische Durchreagieren der 
Micelle wird als perm u toide Reaktion bezeichnet. Fiir die Pflanzen· 
physiologie kommt dieser Reaktionstypus kaum in Frage, da er nur bei 
der Einwirkung konzentrierter Sauren oder Laugen auftritt. 

Das Ergebnis dieses Kapitels laBt sich kurz folgendermaBen 
zusammenfassen: 

Die intermicellaren Raume der Zellwande sind stabchenformig 
(Stabchendichroismus). Ihre Durehmesser sind von der gleiehen 
GroBenordnung wie die Mieelldieke (10-7-10-6 em) und variieren 
stark mit dem Quellungszustand der Zellwand. Sie bilden die 
Zugangswege zu den "inneren Oberflachen" der Zellwand, und in 
ihnen spielen sich die Oberflaehenreaktionen abo 

8. Die intermicellaren Geriistsubstanzen. 

1m einfachsten FaIle ist die Zellwand als ein Mischkorper von 
Zellulosemicellen und einer Imbitionsflussigkeit aufzufassen. 1m 
allgemeinen besteht dieser Misehkorper indessen, wie wir bereits 
bei den verkieselten Zellwanden gesehen haben, aus zwei festen 
Phasen, von denen die eine in die intermicellaren Raume einge­
lagert ist. Das Eindringen von Wasser, anderen Flussigkeiten 
und Farbstoffen wird dadurch erschwert, aber keineswegs ver­
hindert. Die intermicellaren Su bstanzen sind identisch mit 
den sog. inkrustierenden Su bstanzen, worunter vor allem 
Lignin, Kutin und Suberin verstanden werden. Hier solI dieser 
Begriff jedoch auch auf Pektin- und Mineralstoffe, die zwischen 
die Zellulosemicelle eingelagert sind, ausgedehnt werden. 

a} Pektinstoffe. 

Die Pektinstoffe treten in den Zellwanden als selbstandige 
Wandschicht in der sog. Mittellamelle auf. Daneben kommen 
sie aber in ansehnlichen Mengen auch in der primaren Wand-
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verdickung zwischen die Zellulosemicelle eingelagert vor, s.o daB 
sie hier bei den Intermicellarsubstanzen eingereiht werden sollen. 

Chemismus der Pektinstoffe. Die Pektinstoffe lassen sich in 
Araban und Kalzium-Magnesium- Pektinat aufspalten. Die sog. 
Pektinsaure enthalt neben anderen Konstituenten 4 Molekule 
Gal a k t u ron s a u r e, die nach EHRLICH als der Grundkorper der 
Pektine zu betrachten ist. MEYER und MARK (7) nehmen an, daB 
viele solche Grundmolekule zu einer Polygalakturonsaurekette 
verbunden seien (s. S. 92). Unter Umstanden kann auch der 
nahverwandte Korper G I u k u ron s a u r e als Hydrolyseprodukt 
auftreten. Wie aus den folgenden Konstitutionsformeln hervor­
geht, stehen die Uronsauren den Hexosen nahe. Die fruher in 
der botanischen Literatur verbreitete Auffassung, daB die Grund­
korper der Pektinstoffe Pentosen seien, ist damit hinfallig geworden. 
Immerhin besteht eine Beziehung zu den Pentosen und es laBt 
sich leicht einsehen, wie durch fermentative CO2-Abspaltung 
(SALKOWSKY und NEUBERG) aus den Uronsauren Arabinose und 
Xylose, d. h. die Bausteine der Pentosane (Araban, Xylan) ent­
stehen konnen. Die chemische Besonderheit der Pektine gegen­
uber der Zellulose und den Hemizellulosen (Pentosane und gewisse 
Hexosane) besteht in der Anwesenheit der COOH-Gruppen, die 
zur Salzbildung befahigt, und auBerdem durch ihre starke 
Hydrophilie wahrscheinlich fur das auBergewohnIiche Que II u n g s -
vermogen dieser Membranstoffe verantwortlich sind. 
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Mjkrochemisch werden die Pektinstoffe durch Methylenblau 
und vor allem durch Rutheniumrot nachgewiesen; die Reaktionen 
sind indessen oft nicht eindeutig. Wichtig ist die leichte Oxydierbar­
keit der Pektinstoffe, welche die Grundlage aIler Mazerations­
methoden von SCHULTZES Chromsaure-Schwefelsauregemisch bis 
zur bakteriellen Flachsroste bilden. Bei der Anwendung heftiger 
Oxydationsmittel wird nicht nur die Mittellamelle, sondern oft auch 
die pektinhaltige primare Wandschicht aufgelOst. KISSER (1) hat im 

a b 
Abb.33. Inhomogene Verteilung der Pektinstoffe in der sckundaren 
Verdickungsschicht (Phot. ANDERSON, 1). ZelluloselameIIen nach Entfernung 
der Pektinstoffe. a) 1m EckenkoIIenchym von Solanum lycopersicum. b) In der 
Zelluloseschicht der EpidermimuJ3enwand von Olivia nobilis (vgl. Abb. 39, 40). 

verdiinnten Wasserstoffsuperoxyd ein ausgezeichnetes, schonendes 
Mazerationsmittel gefunden. ANDERSON (1) hat damit nachgewiesen, 
daB in den pektinhaltigen sekundaren Wandverdickungen des 
Kollenchyms feinste ZeIluloseschichten mit Pektinschichten ab­
wechseln. Hier sind also die Pektinstoffe nicht intermicellar ein­
gelagert, sondern als mikroskopisch nachweisbare Lamellen in der 
Zellwand vorhanden. Sie sind die Ursache des auffallenden Quel­
lungsvermogens der Eckenverdickungen des Kollenchyms. 

Optik der Pektinstoffe. Optisch zeichnen sich die Pektinstoffe 
der Zellwand durch vollige Isotropie aus. Die Mittellamellen der 
Zellwande erscheinen zwischen gekreuzten Nikol stets schwarz, 
(s. Abb. 15b). Man kann so leicht Pektinschichten in der Zellwand 
feststellen, wie Z. B. die Grenzschicht zwischen der zellulosischen 



Die intermicellaren Geriistsubstanzen. 75 

und kutinisierten Wandpartie der Epidermis von Olivia (s. A bb. 39 a). 
Es muB indessen erwahnt werden, daB technisch gewonnenes 
Pektin nicht amorph ist; vielmehr fand VAN lTERSON (4), daB ein­
getrocknete Pektingele aus optisch negativen Stab chen aufgebaut 
sind. Vielleicht handelt es sich urn denselben Stoff, der AMBRONN (4) 
in den mit soviel Sorgfalt untersuchten optisch negativen Kirsch­
gummifaden vorlag. 

Weil die Pektinteilchen selbst offenbar nicht isotrop sind, muB 
die Isotropie der Mittellamelle und anderer Pektinschichten der 
Zellwand durch vollig regellose Anordnung der Pektinteilchen 
zustande kommen (statistische Isotropie). Da ja die Anzahl der 
Galakturonsaurereste im Pektinmolekiil nach EHRLICH nur 4 betragt, 
ist es verstandlich, daB so kurze Ketten nicht so leicht gerichtet 
werden wie die Zellulosefadenmolekiile. 

b) Die Verholzung. 

Chemismus des Lignins. Der Holzstoff oder das Lignin ist als 
selbstandige Geriistsubstanz unbekannt. Es tritt ausschlieBlich 
als sog. inkrustierender Stoff in urspriinglich zellulosisch an­
gelegten Zellwanden oder Wandschichten auf. Das Lignin ist 
wie die Zellulose hochpolymer, unterscheidet sich aber chemisch 
in zwei wesentlichen Punkten von deren Konstitution: Seine Bau­
steine enthalten einen aromatischen (ungesa ttigten) Sechserring 
und die einzelnen Bausteine sind, wie FREUDENBERG wahrscheinlich 
gemacht hat, untereinander nicht identisch wie die Glukosereste 
der Zelluloseketten, so daB ihm keine eindeutige Grundformel 
zukommt. Pauschal wird fiir Lignin die Formel 

09R6-c-8 (OORa) (OR) (·0·) 

angegeben, wobei die charakteristischen Gruppen verschiedene 
Stellungen einnehmen konnen. Das Lignin ist daher ein hetero­
polymerer Korper. Einer seiner Grundkorper ist nach FREUDEN­
BERG und DURR das Dioxyphenylglyzerin. 

/ ---. R R R2 
RO' 5 6"--0-0-0 
"--~/ OR OR OR 
OR 

Dioxyphenylglyzerin 

I )---, R R R2 
0- "-0-0-0 

"'--_/ OR I ""-- H H H2 
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"'-_/ OH I \ 
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Polymerisationsschema 

Bei der Polymerisation zu Lignin kommen drei Phasen in Betracht: 
1. Die Kondensation einer aliphatischen OR-Gruppe mit einem H-Atom 
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(z. B. Nr. 5) des Benzolkernes (FREUDENBERG und SOLMS),2. RingschluB 
(Veratherung) einer aromatischen mit einer aliphatischen OH-Gruppe, und 
3. Methylierung der restlichen Phenolhydroxyl-Gruppe. FREUDENBERG und 
DURR unterscheiden vier Ligninbausteine, die durch Selbstkondensation 
zwolf verschiedene Kondensationsprodukte liefern konnen. Diese Typen 
sollen im Lignin regellos vorkommen, woraus sie dessen heteropolymeren 
Charakter ableiten. 

Die Polymerisation kann unbeschrankt weitergehen; dies geschieht vor 
allem, wenn man das Lignin aus der Zellwand herauslost. Isoliertes Lignin 
erscheint daher viel h6her polymer als genuines. Ferner erfolgt die Ver­
kettung im Gegensatz zu den Verhaltnissen bei der Zellulose nicht eindimen­
sional (FadenmolekUle), sondern nach allen Richtungen des Raumes, so daB 
dreidimensionale Riesenmolektile entstehen, die nach allen Seiten mit Nach­
barteilchen reagieren und chemisch verwachsen konnen. 

Mikrochemisch werden verholzte Zellwande durch das Speicher­
vermogen des Lignins fUr gewisse basische Farbstoffe, wie Gentiana­
violett, Jodgriin und Chrysoidin, die Gelbfarbung mit Anilin­
Rulfat und die rote Phlorogluzin-Salzsaurereaktion nachgewiesen. 
Keine dieser Farbungen ist indessen eindeutig. Vor allem ist auch 
die rote Phlorogluzinfarbung untypisch, da die verschiedensten 
Oxy- und Metoxyphenylderivate (Vanillinabkommlinge) mit un­
gesattigten Seitenketten diese Reaktion zeigen (z. B. Conipheryl­
alkohol). Dies muB namentlich bei der Untersuchung von Wund­
geweben beachtet werden, da solche Stoffe im Wundgummi ent­
halten sein konnen, wodurch verholzte Zellwande vorgetauscht 
werden. 

Als besonders instruktive Farbung muB die Chlorzinkjodreaktion 
bezeichnet werden (FREY, 12). Verholzte Wande farben sich gelb und 
sind vorerst nicht dichroitisch. Dies spricht fUr die regeHose Ein­
lagerung der Ligninteilchen 1. LaBt man aber das Chlorzinkjod 
lange genug einwirken und driickt dann auf den Schnitt, kommt die 
schwarzviolette Zellulosereaktion zum Vorschein; in der SteHung 
"farblos" dieser dichroitischen Farbung kann man jedoch die gelbe 
Ligninreaktion wieder auffinden und so das Lignin neben der Zellu­
lose nachweisen. Das Auftreten der dichroitischen Schwarzfiirbung 
weist darauf hin, daB die vorher offenbar gesperrten Ober£lachen 
der Zellulosemicelle durch die lange Einwirkung des Zinkchlorides 
gegeniiber dem Jod reaktionsfahig geworden sind. Mit Hilfe 
des Joddichroismus sind selbst Spuren von Lignin oder Kutin 
(z. B. in Haaren) nachweisbar, da man iiber dem Polarisator die 

1 LUDTKE ftihrt die Gelbfarbung auf ein "Fremdhautsystem" zurtick 
(s. S. 99). 
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schwarzviolette Zellulosereaktion zum Verschwinden bringen kann. 
So kann die Chlorzinkjodreaktion dank ihres Dichroismus fUr 
inkrustierte Zellwande als Doppelfarbung Dienste leisten! 

Die Stiibchendoppelbrechung des Ligningeriistes. FREUDENBERG 
und seinen Mitarbeitern (FREUDENBERG, ZOCHER und DURR) ist 
es gelungen, durch abwechselndes Behandeln von Fichtenholz­
schnitten mit kochender 1 %iger Schwefelsaure und Kupferoxyd-

a b 
Abb.34. Querschnitt Yon Fichtenholz (nach FR.mDENBERG und DURR). 

a) Yor, b) nach Herausliisung der Zellulose. 

ammoniak die Zellulose vollstandig aus den Zellwanden herauszu­
losen. Auf diese Weise wurde, ahnlich wie bei den Kieselskeletten, 
ein zellulosefreies Geriist der Zellen aus Lignin erhalten, das aIle 
Einzelheiten der anatomischen Struktur aufweist, obschon bei der 
Behandlung ein Massenverlust von 75% eintritt. Die Zellwand 
erscheint daher etwas zusammengesintert und die Zellumina ent­
sprechend verkleinert (s. Abb. 34). 

Als besondere Eigenschaft dieser Ligningeriiste fallt ihre Doppel­
brechung auf, wahrend sich nach anderen Beobachtungen das 
Lignin optisch isotrop verhalt (s. S. 79). Es stellte sich dann aber 
heraus, daB die Anisotropie dieser Ligninpriiparate reine Sta bchen­
doppel brech ung ist, da sie in geeigneten EinschluBmitteln ver­
schwindet. Bei der Untersuchung wurden folgende Imbibitions­
fliissigkeiten beniitzt: 
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Tabelle 9. Imbibitionsreihe zur Untersuchung der Stabchen­
doppelbrechung von Ligninpraparaten (s. Abb. 35). 

(Nach FREUDENBERG, ZOCHER und DURR.) 

n, n, 
Wasser 1,33 Benzylalkohol 1,54 
Athylalkoho1 1,36 Anilin 1,58 
Amylalkohol 1,40 Jodbenzol 1,62 
Glyzerin 1,45 K-Hg-Jodid. 1,71 
Xylol 1,49 (verdunnte L6sung) 

In Abb. 35 ist das Ergebnis graphisch dargestellt. Die wieder­
gegebene Kurve stiitzt sich allerdings nicht auf quantitative Mes­

Abb. 35. Stabchendop· 
pelbrech ungskurven 

von Holzschnitten (nach 
FREUDENBERG. 4). I Lignin­
skelett nach Entfernung der 
Zcllulose; II Zellulosegeriist 

nach Entfernung des 
Lignins. 

sungen wie Abb. 29, sondern auf Abschat­
zungen der Starke der Doppelbrechung 
wahrend des Imbibitionsversuches. Wie 
man sieht, fanden FREUDENBERG, ZOCHER 
und DURR eine ideale Stabchendoppel­
brechungskurve, deren Minimum bei 
n2 = 1,61 liegt. Dem Lignin kommt daher 
das hohe Brechungsvermogen von 1,61 zu. 

1m Ligningeriist finden sich also stab­
chenformige Hohlraume, deren Durch­
messer kleiner als die Wellenlangen des 
Lichtes sind. Wir diirfen sie wohl, wie 
dies bei den Kieselskeletten geschehen 

ist, als raumliches Negativ der herausgelOsten Zellulosestabchen 
ansprechen. 

Auf dem Tracheidenquerschnitt erscheint die Stabchendoppel­
brechung der primaren Wand starker als diejenige der sekundaren 
Wand (vgl. Abb. 43c). Dies riihrt daher, daB die Micelle nach dem 
Prinzip der gekreuzten Fibrillenrichtung in der auBeren Wand 
mehr tangential, in der inneren dagegen mehr axial verlaufen. 
In der primaren Wand trifft der Schnitt die Achse des Stabchen­
mischkorpers daher unter einem relativ flachen Winkel, und er­
scheint daher entsprechend starker anisotrop als in der sekundaren 
Wand, wo er die Stab chen beinahe senkrecht schneidet. 

FREUDENBERG (4) hat ein sehr instruktives Modell yom Aufbau 
der verholzten Zellwand entworfen (Abb. 36). Die eingezeichneten 
Stab chen entsprechen allerdings nicht den Micellen selbst, sondern 
etwa lOmal so dicken Micellverbanden von 500 A Durchmesser. An 
die isotrope, pektinischeMittelschicht schlieBt sich die AuBenschicht 
mit flach verlaufenden Micellen an. Sie besteht aus zwei Lamellen, 
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in denen sich die Micelle iiberkreuzen. Darauf folgt die machtige 
Zentralschicht (s. S. 97) mit zahlreichen Lamellen und steil ver­
laufenden Micellreihen, die sich ebenfalls unter spitzem Winkel 
kreuzen k6nnen. AIle Micelle sind in eine Grundsubstanz von 
Lignin eingebettet. Abb. 36 gibt ein drastisches Bild, wie kompli­
ziert die verholzte Zellwand aufgebaut ist, aber auch wie tief man 
bereits in ihre submikroskopische Struktur eingedrungen ist. 

Mechanismus der Verholzung. Urn einen Einblick in die Vorgange, 
die sich bei der Verholzung zellulosischer Zellwande abspielen, 

Abb.36. Modell der Holzfaser (nach FREUDENBERG und DURR). Stabe ~ MiceIl­
reihen, intermicellare Substanz ~ Lignin. A MitteIlameIle nnd primare Wand B. 
Auflenschicht der sekundaren Wand mit 2 LameIlen; a Zentralschicht der seknn­
daren Wand mit 7 Larnellen. Durch Entfernung der Zellulose entsteht das porose 

Ligningerust, welches die Erscheinung der Stabchendoppelbrechung zeigt. 

zu gewinnen, wurde die Doppelbrechung ein und derselben Zellwand 
in unverholztem und verholztem Zustande untersucht. Als be­
sonders giinstiges Untersuchungsobjekt erwiesen sich dabei die Spalt-
6ffnungen der Koniferen mit ihrer lokalen Lignineinlagerung. 
An Schnitten durch den Spalt6ffnungsapparat von Ginkgo biloba 
konnte gezeigt werden, daB aneinanderstoBende zellulosische und 
verholzte Zellwandpartien die gleiche Doppelbrechung aufweisen 
(FREY, 18). Das Lignin besitzt somit keine Eigendoppelbrechung; es 
ist amorph zwischen die doppelbrechenden Zellulosemicelle ein­
gelagert. Dieser Befund steht im Einklang mit der durch FREUDEN­

BERG und seine Mitarbeiter aufgeklarten Ligninkonstitution. Da die 
Verkettung der unter sich verschiedenen Ligninbausteine regellos 
nach verschiedenen Richtungen erfolgt, ist es einleuchtend, daB 
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das Lignin nicht raumgitterartig struiert sein kann. Als amorphe, 
hochpolymere Substanz liegt es zwischen den Zelluloseteilchen, 
und es ist selbst nicht ausgeschlossen, daB seine Hauptvalenz­
bindungen ununterbrochen urn die Zelluloseteilchen herumreichen, 
so daB die Micelle gewissermaBen von Lignin eingesponnen sind. 

Verschiedentlich ist darauf hingewiesen worden, daB die 
Zellulosemembranen plotzlich verholzen und dabei auf einmal 
stark verdickt erscheinen. Dies li1Bt sich deutlich in der Nahe 
des Kambiums beobachten (KOSTYTSCHEW, 2), ganz besonders schon 

a b 
Abb.37. a) Lignineinlagernng in den SchlieJ3zellen des Spaltiiffnungs­
apparates von Gingko biloba. Die Doppelbrechung wird durch die Verho]zlmg 
nicht meJ3bar geandert. b) Ganz und teilweise entholzte Steinzellen der 
Quitte (Cydonia oblonga) mit stark geschrumpften ,Vanden und EinbuJ3e der 

Tiipfelkana]e (b nach ALEXANDROV und DJAPARIDZE). 

aber im Diskus von jungen Friichten der Birne (Pirus communis), 
wo neben zellulosischen Zellen, die als Anzeichen der zu erwar­
tenden Verholzung bereits getiipfelt sind, ganz unvermittelt zwei bis 
viermal so dickwandige Steinzellen auftreten. Umgekehrt haben 
ALEXANDROW und DJAPARIDZE gefunden, daB bei der Entholzung 
der Steinzellen der Quitte (Cydonia oblonga) die Membranen die 
Halfte ihrer urspriinglichen Dicke einbiiBen (Abb. 37 b). Es muB 
daraus geschlossen werden, daB die Verholzung der Zell­
wande im allgemeinen mit einer starken Quellung ver­
bunden ist. 

Die optischen Verhaltnisse zeigen, daB das LigniD wie das 
Quellungswasser amorph zwischen die Micelle in die intermicellaren 
Raume eingelagert wird und so die Membran zum Quellen bringt. 
Diese Quellung durch Lignin dad gleichsam als irreversi bel 
bezeichnet werden. Die bis jetzt beobachteten FaIle einer Ent­
holzung der lignifizierten Zellen (SCHILLING) sind namlich so selten, 
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daB sie geradezu beweisen, daB die Pflanze einmal gebildetes Lignin, 
obschon sie es wieder aufarbeiten konnte, im allgemeinen liegen laBt. 

Die Auffassung der Lignifikation als Quellung laBt einen 
neuen Gesichtspunkt fUr die Theorie der Verholzung geltend machen : 
Man kann die Verholzung, d. h. die starke irreversible Quellung 
der Membranen, nach dem Prinzip von LE CHATELIER als eine 
Reaktion gegen starken Druck auffassen (FREY, 17 1). In 
der Tat treten in der jungen Pflanze die ersten Verholzungserschei­
nungen in den Verdickungsleisten der primaren Tracheiden und 
GefaBe auf, die durch den Turgor der Zellen des Grundgewebes 
einem starken seitlichen Druck ausgesetzt sind. Ferner verholzen die 
sekundaren Xylemelemente, die einem mechanischen Druck unter­
liegen, viel intensiver (Druckholz) als solche, die einem mechani­
schen Zuge unterworfen sind (Zugholz); bei den Laubholzern kann 
im Zugholze die Lignifizierung der Faser fast ganz unterbleiben 
(JACCARD, 1; JACCARD und FREY, 2). Es wird so auch verstand­
lich, warum die Wasserpflanzen, in deren Organen infolge des Auf­
triebes so gut wie keine mechanischen Krafte durch die Schwer­
kraft hervorgerufen werden, im allgemeinen unvergleichlich weniger 
stark verholzen als Landpflanzen. 

Nachdem die "Ligninquellung" stattgefunden hat, sind die 
Zellulosestabchen in eine sie allseitig umgebende Grundmasse 
eingebettet, ahnlich wie die Eisenstangen im armierten Beton. 
Dieser Vergleich ist nicht nur morphologisch, sondern auch be­
zuglich der Festigkeitseigenschaften der beiden Komponenten sehr 
treffend. Die Zellulosestabchen sind namlich in hohem MaBe 
zugfest, vergleichbar der Eisenbetonarmatur, und das Lignin ist, 
wie der Beton, eine druckfeste Substanz. Aus diesen Verhaltnissen 
heraus erklart sich die von SCHELLENBERG gemachte Feststellung, 
daB sich trotz der Verholzung Dehnbarkeit und Zugfestigkeit von 
Libriformfasern bei der Verholzung nicht verandern. So hat die 
Natur in der Holzfaser durch Kombination von zwei mechanisch 
ausgezeichneten Baustoffen ein submikroskopisches Wunderwerk 
von technischer V ollkommenheit geschaffen. 

c) Kutinisierung und Verkorkung. 

Chemismus der Kutikularstoffe. In den Geweben sind aIle Zell­
wande durch die pektinische MitteIlamelle gegeneinander abgegrenzt. 

1 MOLISCH (7) hat in seiner Aufzahlung der verschiedenen Auffassungen 
liber die Verholzung diese Arbeit auBer acht gelassen. 

Frey-Wyssling, Stoffausscheidung der hiiheren Pflanzen. 6 
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Wo die Gewebe dagegen an die atmospharische Luft stoBen, geht 
die Pektinlamelle in ein Grenzhautchen von vollig anderem Chemis­
mus iiber. Es wird Kutikula genannt und besteht hauptsachlich 
aus Kutin, einem nahe verwandten Korper des in der Borke 
vorkommenden Korkstoffes Su berino Es gibt verschiedene Kutin­
stoffe, die sich in ihrer chemischen Konstitution unterscheiden, 
die aber sonst nicht auseinandergehalten werden konnen. In 
neuerer Zeit hat man den Membranstoff der auBerst widerstands­
fahigen Kutikula von Pollenkornern und Pilzsporen vom Kutin 
abgetrennt, so daB man heute drei Kutikularstoffe unter­
scheidet. 

1. Sporopollenin. 
2. Kutin. 
3. Suberin. 
Es sind hochpolymere, aus gesattigten und ungesattigten 

Fettsauren und Oxyfettsauren aufgebaute Verbindungen, von 
denen die Phellonsaure C21H 42(OH)COOH und die Korksaure 
COOH(CH2)6COOH ein Oxydationsprodukt des Korkes, erwahnt 
werden sollen. Ihrer chemischen Zusammensetzung entsprechend 
unterscheiden sich die Kutikularstoffe nur graduell voneinander, 
und es ist unmoglich, sie mittels der in der Mikrochemie gebrauch­
lichen Farbreagenzien (Sudan III, Korallin, Scharlach R) aus­
einanderzuhalten. Einwandfreie Unterscheidungsmerkmale treten 
erst auf, wenn man Auflosungsreaktionen zu Hilfe nimmt (VAN WISSE­
LINGH; ZETSCHE), von denen zwei der wichtigsten angefiihrt seien 
(Tabelle 10). 

Tabelle 10. Kutikularsubstanzen. 

Behandelt mit Sporopollenin Kutin Suberin 

Glyzerin (siedend) I geringe langsame schnelle 

I 
Depolymerisation Depolymerisation Depolymerisation 

5% NaOH oder keine Verseifung langsame schnelle 
KOH (heiJ3) I Verseifung , Verseifung 

I 

Tabelle 10 zeigt, daB beziiglich der Auflosungsreaktionen zwischen 
Kutin und Suberin kein prinzipieller Unterschied besteht; sie stehen einander 
viel naher als dem auBerst schwer verseifbaren Sporopollenin, das seiner 
Unloslichkeit in 5%igem Alkali wegen als besonderer Membranstoff dem 
Kutin gegeniibergestellt worden ist. Das Sporopollenin ist ahnlich wie das 
Lignin so unverwiistlich, daB Pilzsporen und Pollenkorner nicht nur als 
Su bfossilien, als welche der Pollen fiir die Moorstratigraphie von un-
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schatzbarem Werte geworden ist (Pollenanalyse), sondern auch fossil 
erhalten sind. 

Optik der Kutikularstoffe. Das feine Kutikularhiiutchen erscheint 
manchmal isotrop. Anders verhalt es sich dagegen mit den sog. 
K utikularschich ten, die in der Epidermis der Blatter von vielen 
Mesophyten vorkommen, namentlich aber bei Hartlaubgeholzen 
und Xerophyten machtig entwickelt sein konnen. Es wird gewohn­
lich angenommen, daB die Kutikularschichten ein Zellulosegeriist 
besitzen, in welches das Kutin eingelagert sei. Es ist jedoch fraglich, 
ob dies immer zutrifft. Die Kutikularstoffe waren dann unter 
Umstanden nicht, wie dies hier geschieht, zu 
den intermicellaren, sondern zu den selbstan­
digen Geriistsubstanzen zu zahlen. Die kutini­
sierten Membranen und alle verkorkten Zell­
wande reagieren optisch umgekehrt wie die 
Zellulosewande, indem ihre Indexellipse nicht 
parallel, sondern senkrecht zur Langserstrek­
kung des Wandquerschnittes stehtl. Sie sind 
nach unserer Terminologie 0 p tis c h neg a t i v 
(Abb. 38). 

Dieses Verhalten ist von AMBRONN (3) 
folgendermaBen gedeutet worden: Die Kuti­
kularstoffe bestehen aus langlichen Teilchen 

/( 

Abb. 38. Orientie­
rung der Index· 
eliipsen auf dem 

Querschnitt 
durch Epidermis· 

zelien 
(nach AMBRONN, 6). 

K Kutinschicht; 
Z Zelluloseschicht. 

(es solI dahingestellt bleiben, ob es kristalline Micelle oder von­
einander unabhangige Fadenmolekiile seien), die infolge ihrer 
Gestalt gerichtet in die Zellwand eingelagert werden. Kommt diesen 
Teilchen eine negative Eigendoppelbrechung zu, kann diese das 
optische Verhalten der Wand umkehren. AMBRONN konnte zur 
Stiitze seiner Ansicht einen lehrreichen Versuch anfiihren: Er­
hitzt man Schnitte von Flaschenkork in siedendem Glyzerin, ver­
schwindet die negative Doppelbrechung und kehrt beim Erkalten 
der Schnitte wieder zuriick. AMBRONN erklarte dies so, daB das 
Suberin in kochendem Glyzerin schmelze, beim Abkiihlen da­
gegen wieder gerichtet auskristallisiere. Die Korklamellen der 
Zellwande besitzen im Gegensatz zu den Kutikularschichten nach 
VAN WISSELINGH kein Zellulosegeriist, so daB sich das Suberin 
ohne den richtenden EinfluB eines zellulosischen Micellargefiiges 
parallel gelagert ausscheiden muB. Mit kutinisierten Membranen 
gelingt der Versuch weniger leicht (vgl. Tabelle 10). 

1 Eine optische Untersuchung des Sporopollenins steht noch aus. 
6* 
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Verfolgt man die Doppelbrechung kutinisierter Zellwande quantitativ 
(FREY, 9), so findet man im allgemeinen, daB der Gangunterschied nicht iiber 
den ganzen Querschnitt der Wand konstant ist, was hier am Beispiel von 
Olivia nobili8 gezeigt werden soll. Die Epidermiszellen von Olivia besitzen 
eine machtig entwickelte AuBenwandung, deren auBere Schicht kutinisiert, 
die innere dagegen zellulosisch ist. In beiden Partien, die durch eine isotrope 
Pektinschicht voneinander getrennt sind, wachst die Doppelbrechung yom 
Rande gegen die Schichtmitte an und erreicht dort ein Extremum, wie dies 
in Abb.40 dargestellt ist. In der zellulosischen Wandschicht ist dieses Ex­
tremum positiv, in der kutinisierten dagegen negativ, so daB die graphische 

abc 
Abb. :~9. Epidermis des Blattcs von Olivia nobilis. a) Zwischen gekreuzten Nikol: 
man erkennt die isotrope Pektinschicht zwischen Zellulose und Kutinschicht. 
b) Zwischen parallelen Nikol: zeigt, daJl die Zellulose und Kutinschicht nicht iiber 
den ganzen Querschnitt gleich stark doppelbrechend sind. c) 1m ultravioletten 
Licht. Das Kutin absorbiert das ultraviolette Licht viillig, wahrend die Zellulose 

vollkommen durchsichtig ist. 

Darstellung der Starke der Doppelbrechung eine Wellenlinie ergibt. ANDER­
SON (2) hat den wellenformigen Verlauf dieser Kurve aufgeklart. Er fand auf 
mikrochemischen Wege, daB die innere Wand, wie beim Kollenchym aus 
abwechselnden Lagen vonZellulose und Pektin besteht (s. Abb. 33b). Auch 
in der Kutinschicht konnte er neben Zellulose und Kutin nach auBen ab­
nehmende Mengen von Pektin nachweisen. Auf Grund dieser Befunde kann 
das Verhalten der Doppelbrechung folgendermaBen gedeutet werden. 

Fiir das erste Ansteigen der positiven Doppelbrechung in der zellu­
losischen Wandschicht macht ANDERSON (2) einen abnehmenden Wassergehalt 
der Zellwand wahrscheinlich, da die dem Protoplasma anliegenden Schichten 
wasserreicher seien. Nachher sinke die Doppelbrechung infolge des steigenden 
Gehaltes an isotropem Pektin, urn in der Pektinschicht P Null zu werden. 
Danach kehrt sich das Vorzeichen der Doppelbrechung infolge des gerichtet 
eingelagerten Kutins urn. Vorerst ist sie noch gering, da ansehnliche Mengen 
isotropes Pektin beigemengt sind; in dem MaBe wie dieses aber abnimmt, 
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steigt die negative Doppelbrechung an und die KurVil erreicht dort, wo 
der Pektingehalt Null wird, ihr Minimum. Nachher soll der Zellulosegehalt 
rasch abnehmen, wodurch der richtende EinfluB auf das Kutin und somit 
auch dessen Doppelbrechung zuruckgehe, urn in der Kutikula, wo keine 
Zellulosemicelle mehr vorhanden sind, zum zweitenmal Null zu werden. 
Die Isotropie der Kutikula kame also vermutlich dadurch zustande, daB die 
Kutinteilchen zufolge des Fehlens eines Ordnungsprinzipes regellos an­
geordnet sind. 

Die Olivia-Epidermis ist ein Schulbeispiel dafUr, wie weitgehend man mit 
Hilfe der polarisationsmikroskopischen Untersuchungsmethode in die sub­
mikroskopische Struktur kompliziert aufgebauter 
Zellwande einzudringen vermag. Kutinisierte 
Zellwande lassen sich nicht nur im polarisierten, 
sondern auch im ultravioletten Lichte leicht 
erkennen. Wahrend Zellulose fUr ultraviolettes 
Licht vollstandig durchlassig ist, wird dieses von 
Kutin auffallend stark absorbiert (s. Abb. 39c). 
Ob diesem Verhalten eine gewisse biologische 
Bedeutung zukommt, ist nicht naher untersucht. 

d) Mineralisation der Zellwand. 

Zu den Intermicellarsubstanzen sind 
auch die Mineralstoffe der Zellwand zu 
rechnen. Wie an Hand der Kieselskelette 
gezeigt worden ist, bilden sie ein zusammen­
hangendes Maschwerk, aus dem die Zellu­
losestabchen herausoxydiert werden konnen. 
Aus verkalkten Zellwanden sind noch keine 
Aschenskelette mit Stabchenanisotropie ge­
wonnen worden, doch durfte mit Sicherheit 
geschlossen werden, daB auch die Kalzium­
salze intermicellar niedergelegt werden. Die 
Einlagerung der Mineralstoffe erfolgt wahr­
scheinlich amorph (Abb. 80). Die Doppel­
brechung verkieselter und verkalkter Zell­

t +120. 

o~ 

.~ Of---'----'--'k--,--,-HO 

~ 
, -1200 
~ 

-2'100 

z K 
p 

Abb. 40. Optik der 
Blattepidermis von 
Clivia nobilis (Langs' 
schnitt). Zellulosischeund 
kutinisierte Wandschicht 
sind durch eine isotrope 
Pektinschicht getrennt 
(vgl.Abb. 39a); derKutin­
schicht ist eine isotrope 
Kutikula aufgesetzt. Ab­
szisse: Zellwanddicke, Or­
dinate: Gangunterschied 
y,l in A. Z Zellulosische 
\Vandschicht, P Pektin-

schicht, K kutinisierte 
Waudschicht. 

wande zeigt, wie bei der Lignineinlagerung, augenscheinlich keinen 
wesentlichen Unterschied gegenuber derjenigen der reinen Zellu­
losemembranen. Quantitative Messungen liegen jedoch nicht vor. 

Die Mineralisation der peripheren Zellwande wird gewohnlich 
okologisch als Transpirationsschutz aufgefaBt. Wahrscheinlich 
sind aber diese Ausscheidungen, wie wir sehen werden, primar 
eher physiologisch als Ablagerungen uberflussiger Aschenbestand­
teile zu deuten. 
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e) Ubersicht iiber die Intermicellarsubstanzen. 

Die in diesem Kapitel behandelten Membranstoffe konnen 
aIle als Einlagerungen zwischen den MiceIlen der zeIlulosischen 
ZeIlwand auftreten. Dies rechtfertigt sie als intermicellare Sub­
stanzen in einer Gruppe zusammenzufiigen. Diese Gruppe deckt 
sich ungefahr mit dem Sammelbegriff "Inkrusten", der nach seiner 
ethymologischen Bedeutung bereits eine gegenseitige Durch­
dringung von zwei Phasen andeutet. Die Existenz von Phasen­
grenzen innerhalb der Zellwand konnte jedoch erst an Hand ihrer 
Stabchenanisotropie bewiesen werden. 

Die Einlagerungen erfolgen nicht nach einem einheitlichen 
Schema, sondern es ergeben sich je nach der intermicellar ab­
gelagerten Geriistsubstanz verschiedene Inkrustationstypen. Bei 
der Pektineinlagerung werden an und fiir sich wahrscheinlich 
anisotrope Teilchen regellos zwischen den ZellulosemiceIlen aus­
geschieden, so, daB sich statistische Iso t r 0 pie ergibt. Dasselbe 
gilt fiir die Anordnung der Pektinteilchen in reinen Pektinlamellen. 
Beim Lignin dagegen sind die Teilchen nach FREUDENBERG hetero­
polymere Riesenmolekiile, die an und fiir sich schon amorph 
sind. Bei den Kutikularstoffen handelt es sich urn langliche Teil­
chen mit negativer Eigendoppelbrechung, die gerichtet 
eingelagert werden. Ob diese Teilchen Micelle sind, ist fraglich, 
da bis jetzt noch keine Rontgeninterferenzen von Kutikularsub­
stanzen erhalten worden sind. Uber die Art der Einlagerung von 
Mineralstoffen (amorph oder in Form von ungerichtetenKristalliten) 
miissen weitere Untersuchungen Auskunft geben. 

Der verschiedenenEinlagerungsweise parallel gehen die Schwierig­
keiten, denen man beim Herauslosen der Intermicellarsubstanzen 
aus der Zellwand begegnet. Bei Anwendung der richtigen Hydrolyse­
mittel konnen die Pektinstoffe relativ schnell aus der Zellwand 
entfernt werden, wahrend die Herauslaugung der nach allen Seiten 
miteinander verfilzten Ligninbausteine langere Zeit in Anspruch 
nimmt; und das Kutin kann man schlieBlich nur mit den starksten 
auch die Zellulose angreifenden chemischen Reagenzien (kochende 
Kalilauge) aus dem Micellverband, zu dem es in innige Beziehung 
getreten ist, herausschaffen. 

Zum Schlusse soIl hier eine Ubersicht der typischen Reaktionen 
der intermicellaren Su bstanzen im Vergleiche zur Zellulose und 
den noch zu besprechenden Hemizellulosen gegeben werden. 
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I. Verhalten im polarisierten Licht. 
1. Zellulose optisch positiv. 
2. Pektinstoffe statistisch isotrop. 
3. Lignin optisch isotrop, liefert jedoch Stabchenanisotropie. 
4. Kutikularstoffe, wenn gerichtet gelagert, optisch negativ. 
5. Hemizellulosen zum Teil doppelbrechend. 

II. Verhalten im ultravioletten Licht. 
1. Zellulose durchlassig (s. Abb. 39c). 
2. Pektinstoffe durchlassig. 
3. Lignin schwer durchlassig. 
4. Kutin undurchlassig (s. Abb. 39c). 
5. Hemizellulosen durchlassig. 

III. Auflosungsreaktionen. 
1. Zellulose. 

a) Loslich in Kupferoxydammoniak. 
b) Hydrolyse durch konzentrierte (90%) Schwefelsaure. 
c) Unloslich in warmen verdiinnten Mineralsauren. 

2. Pektinstoffe. 
a) Un16slich in Kupferoxydammoniak. 
b) Loslich in verdiinntem (3-5 % ) Wasserstoffsuperoxyd nach 

mehreren Stunden bei einer Temperatur von 50°. 
c) Loslich in heiBer verdiinnter (5 %) Salzsaure bei Nachbehandlung 

mit heiBem verdiinntem (5 %) Ammoniak. 
3. Lignin. 

a) Loslich in Kalziumbisulfit. 
b) Unloslich in Natronlauge. 
c) Unloslich in Kupferoxydammoniak. 

4. Kutikularstoffe (Sporopollenin widerstrebt der Losung in Alkali). 
a) Unloslich in Kupferoxydammoniak. 
b) Unloslich in verdiinnten heiBen Mineralsauren. 
c) Unloslich in konzentrierten Mineralsauren. 
d) Loslich in verdiinnter alkoholischer Kalilauge nach 2stiindigem 

Kochen. 
e) Liislich in konzentrierter Kalilauge nach kurzem Erhitzen. 

5. Hemizellulosen. 
a) Hydrolyse durch verdiinnte (10%) Salzsaure nach 2stiindigem 

Kochen. 
b) Liislich in Kupferoxydammoniak. 
c) Nicht merklich angegriffen durch warmes, verdiinntes Wasserstoff­

superoxyd nach 2 Stunden. 

IV. Farbungsreaktionen. 
1. Zellulose. 

a) Dichroitische Violettfarbung mit Chlorzinkjod. 
b) Blaufarbung und Quellung mit Jodkali und Schwefelsaure. 
c) Dichroitische Farbung mit substantivischen Farbstoffen (Kongo­

rot). 
d) Keine oder nur geringe Farbung mit verdiinnten Liisungen von 

Rutheniumrot und Methylenblau. 
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2. Pektinstoffe. 
a) Intensive Rotfarbung mit Rutheniumrot. 
b) Intensive Blaufarbung mit Methylenblau. 

3. Lignin. 
a) Rotfarbung mit Phlorogluzin-Salzsaure. 
b) Gelbfarbung mit Chlorzinkjod. 
c) Speichert basische Farbstoffe (Chrysoidin, Gentianaviolett, Jod­

griin). 
4. Kutikularstoffe. 

a) Dunkle orangerote Farbung mit Sudan III. 
b) Kraftige Rotfarbung mit Scharlach R. 

5. Hemizellulosen. 
a) Keine einwandfrei spezifischen Farbungen. 

9. Selbstandige Geriistsubstanzen. 

An Stelle der Zellulose konnen auch andere Membranstoffe als 
Micellargeriist der Zellwand auftreten. Quellung, Einlagerung, 
Farbungen, Ober£lachen- und permutoide Reaktionen verlaufen 
dann trotz einer chemisch anders konstituierten Geriistsubstanz 
auffallend ahnlich wie beim zellulosischen Micellargefiige. W ohl 
der interessanteste Fall in dieser Beziehung, der hier wegen 
seiner Wichtigkeit fUr das richtige Verstandnis fUr die Micellar­
reaktionen in der Zellwand kurz behandelt werden solI, trotzdem 
es sich dabei nicht urn eine Ausscheidung von h6heren Pflanzen 
handelt, bietet wohl das Pilzchitin. 

a) Pilzchitin. 

Chemismus und Optik des Chitins. Chitin ist ein sticksto££haltiges 
Kohlenhydrat, das bei der Hydrolyse in Glukosamin und Essig­
saure zerlegt wird. 

Unter bestimmten Versuchsbedingungen liefert der chemische 
Abbau des Chitins Azetylglukosamin, "so daB man annehmen 
muB, daB das Azetylglukosamin in ahnlicher Weise der Baustein 
des Chitins ist, wie die Glukose der der Zellulose" (MEYER und 
MARK, 5). Es ist noch eine o££ene Frage, ob sich das Glukosamin 
stereochemisch von der Mannose oder der Glukose ableitet. Den 
hier gegebenen Strukturformeln ist der Bauplan der Mannose zu­
grunde gelegt. Die Glukosaminbausteine sind also zu Hauptvalenz­
ketten zusammengefiigt und bilden so der Zellulose vergleichbare 
Fadenmolekiile. Ob diese bei Arthropoden und Pilzen identisch sind, 
ist zur Zeit noch unbekannt. Die R6ntgenaufnahmen, welche den 
micellaren Aufbau dieser Geriistsubstanzen beweisen, beziehen sich 
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nur auf tierisches Chitin. Die erhaltenen Diagramme lassen die 
Faserperiode des Chitinraumgitters berechnen. Sie betragt lO,4 A, 
also gleichviel wie bei der Zellulose (GONELL). Auf Grund dieser 
Ubereinstimmung schreiben MEYER und MARK dem Chitin eine 
ahnliche Micellarstruktur wie der Zellulose zu. 

Aus dieser Analogie heraus kann die auffallige Ahnlichkeit der 
mikrochemischen Reaktionen von Zellulose- und Chitinmembranen 
ihre Erklarung finden. Lost man aus Pilzmembranen aIle inter­
miceIlaren Substanzen heraus, farbt sich das Pilzchitin mit Eosin, 
Kongorot und Chlorzinkjod gleich wie Zellulose (KUHNELT), ob­
schon es ein aminhaltiger azetylierter Korper ist. Diese Uberein­
stimmung zeigt deutlich, daB das mikrochemische Verhalten der 
Zellulose keineswegs auf chemischen Reaktionen beruht, sondern 
das Ergebnis von micellaren Oberflachenreaktionen in den inter­
micellaren Raumen ist. Man kann daher aus den mikrochemischen 
Reaktionen in den wenigsten Fallen auf den Chemismus einer 
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Geriistsubstanz schlieBen. Um so zuverlassiger geben gewisse dichro­
itische Farbungen, wie die violette Jod- und die rote Kongorot­
fiirbung, iiber den micellaren Aufbau von Membransubstanzen und 
anderen Gelen Auskunft. 

Die Doppelbrechung eines aus Chitin bestehenden Micellar­
gefUges ist von MOHRING (1, 3) im Panzer der Crustaceen in vorbild­
licher Weise untersucht worden. 

Er entdeckte beimH ummerpanzer denSta bchendoppelbrechungs­
effekt und fand im Minimum der Stabchendoppelbrechungskurve 

1,0 
49 
48\ 
0,7 \ 
0,5 ' 

'110,5 
; 0,11 t (J,3 

0,2 
(J,1 o f-------"" ___ -_#'' 

-41 
-a2~~~~~~~ tJJ tiff flO ~57 t55 t73 

~n2 

abc 
Abb. 41. a) Stabchendoppelbrechungskurve de r Chitinfibrillen des 
Hummerpanzers (nach MOHRING, 1, 3). Abszisse: Brechungsindex n, der Imbibi­
tionsfliissigkeit. Ordinaten: Gangunterschied Y A in Wellenlangen. ---- blaues 
Licht (A 4350 A); - - - - - - - - - griines Licht (A 5460 A). b, c. Optik von Pilzzell-

wanden. b) Konidiophor von Aspergillus niger. c) Sporangientrager von 
Phycomyces BlakesZeeanus (nach OORT und ROELOFSON). 

eme negative Restdoppelbrechung (Abb.41a), die eine nega­
tive Eigendoppelbrechung der Chitinmicelle verrat. Das 
Chitinmicell des Hummerpanzers reagiert also optisch umge­
kehrt wie das ZellulosemicelL Es laBt sich nicht entscheiden, 
ob die Amin- oder die Azetylgruppe die Umkehr des optischen 
Charakters der Zellulosefadenmolekiile verursacht; fUr die letztere 
Moglichkeit spricht die Tatsache, daB die Micelle der Azetyl­
zellulose (Kunstseide) ebenfalls optisch negativ sind (MOHRING, 2; 
KANAMARU, 3). 

Su bmikroskopische Struktur von Pilzmem branen. Da bei 
Imbibition mit Stoffen, deren Brechungsindex unter 1,65 liegt, die positive 
Stabchendoppelbrechung die schwach negative Eigendoppelbrechung tiber­
kompensiert, erscheinen die tierischen Chitinfibrillen im nattirlichen Zustande 
optisch positiv. Dasselbe gilt, wie OORT und ROELOFSON nachgewiesen 
haben, fUr das Pilzchitin von Phycomyces (Abb. 41 c). Der optische Charakter 
der Eigendoppelbrechung des Pilzchitins ist bis heute allerdings noch nicht 
ermittelt worden, aber jedenfalls auBert sich das Zusammenwirken von 
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Stabchen- und Eigendoppelbrechung so, daB in den gebrauchlichen EinfluB­
mittel nt der Chitinfibrillen, wie bei der Zellulose, mit der Langsachse der 
Micelle zusammenfallt. Die optische Methode zur Bestimmung der Membran­
struktur von zellulosischen Zellwanden kann daher unverandert auch auf 
die Chitinwande der Pilze angewendet werden. So darf man aus den Angaben 
von OORT und ROELOFSON schlieBen, daB die primare Wand des Sporangien­
tragers von Phycomyces R6hrenstruktur, die sekundare Verdickungswand 
dagegen faserahnliche Struktur besitzt. Auch bei Aspergillus niger (FREY, 16) 
weist die Sporangientragerwand, oder falls diese aus mehreren Lagen 
bestehen sollte, deren machtigste Schicht Faserstruktur mit Streuung 
parallel zur Langsachse auf (s. Abb. 41 b). 

Beziehung der Eigendoppelbrechung gerichteter Fadenmolekiile 
zu ihrer Konstitution. .Ahnlich wie beim Chitin wird die Eigen­
doppelbrechung der Zellulose negativ, wenn man ihre Hydro­
xylgruppen mit Nitrogruppen verestert. Zellulosefasern konnen 
unter Erhaltung ihrer Micellarstruktur nitriert werden (permutoide 
Reaktion i), wobei der Grad der Nitrifikation im Polarisationsmikro­
skop messend verfolgt werden kann (AMBRONN und FREY, 6). Es 
folgt daraus, daB der optische Charakter der Zellulosederivate von 
den Substituenten ihrer OH-Gruppen abhangt, und es ist daher 
interessant das optische Verhalten verschiedener Zelluloseabkomm­
linge mit ihrer chemischen Konstitution in Beziehung zu bringen. 

Aus der Zusammenstellung, S.92, folgt, daB Veresterung der 
OH-Gruppen mit Nitro- und Azetylgruppen die Doppelbrechung 
der Zellulosefadenmolekule umkehrt. Vielleicht darf auch die 
optisch negative Reaktion von Pektingallerten hierher gezahlt 
werden; hier konnte, wie das Konstitutionsschema nach MEYER 
und MARK zeigt, die Veranderung des optischen Charakters durch 
die Ersetzung der CH20H-Gruppe durch die Karboxylgruppe 
COOH bedingt sein. Allerdings muBte man sich vorher noch davon 
uberzeugen, ob die den Polygalakturonsauren entsprechenden 
Polygalaktane wie die Zellulose (= Polyglukosan) optisch positiv 
sind. Uberhaupt ware es eine dankbare Aufgabe, den optischen 
Charakterder FadenmolekUle bildenden, hochpolymeren organischen 
Stoffe systematisch zu untersuchen. Eine solche Studie ware fUr 
die Kenntnis des optischen Verhaltens micellar struierter Gele 
und doppelbrechender Sole wertvoll (SIGNER; SIGNER und GROSS). 

Der V ollstandigkeit halber seien noch die e benfalls optisch 
negativen Kutikularstoffe erwahnt. In der Zusammenstellung ist 
das Strukturschema einer Dikarbonsaure, wie sie als Bestandteile 
der Kutinstoffe auftreten konnen, wiedergegeben. Hier liegen 
die Verhaltnisse indessen anders als bei den Abkommlingen der 
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Zellulose, da die Paraffinketten als Grundkorper selbst schon 
optisch negativ sind und infolgedessen keine Umkehr des opti­
schen Charakters durch Substitution auftritt. 

b) Hemizellulosen. 

Die Hemizellulosen bilden eine uneinheitliche 
Gruppe. Ihr gemeinsames Merkmal, das sie von 
der Zellulose unterscheidet, ist ihre Loslichkeit in 
verdunnten kochenden Sauren. Dabei entstehen als 
Hydrolyseprodukte Pentosen (Arabinose, Xylose) 
oder Hexosen (Mannose, Galaktose). 

Pentosane. Die Pentosen sind die Abbauprodukte 
von Pentosanen, die je nach ihren Hydrolysen­
produkten in Ara bane und Xylane eingeteilt 
werden. Araban kommt im Pektin an die Pektin­
saure gebunden vor, wahrend das Xylan im Holz 
(bis 2 %), Stroh und Kleie auftritt. Die chemische 
Konstitution des Xylans ist nach neueren Arbeiten 
(HAMPTON, HAWORTH und HIRST) derjenigen der 
Zellulose sehr ahnlich. Es handelt sich wiederum 
urn sehr lange Hauptvalenzketten von hetero­
zyklischen Ringen, die sich von der Zellulose nur 
durch das Fehlen der auBenstehenden CH20H­
Gruppe unterscheiden (s. S. 24). 

Es ist moglich, daB diese Ketten in der Mem­
bran als kristalline Micelle auftreten, denn isoliertes 
Xylan zeigt Rontgeninterferenzen (HERZOG und 
GONELL). Die Pentosane gehoren eigentlich zu 
den intermicellaren Substanzen, da sie ins zellu­
losische MicellargefUge eingelagert vorkommen. Sie 
wurden indessen hier behandelt, weil die ubrigen 
Hemizellulosen als selbstandige Membranstoffe an­
zusprechen sind. 

Hexosane. Vielfach werden die Kohlenhydrat­
reserven der Pflanze nicht als Starke, sondern als 

Xylankette 
(C,H,O')n 

sog. Reservezellulose in der Zellwand niedergelegt. Diese 
unterscheiden sich von der Gerustzellulose durch ihre leichtere 
HydrolYllierbarkeit. Sie kommen vor allem in Samen vor und 
bilden oft machtige sekundare Wandverdickungen, wobei das 
Zellumen stark reduziert wird (Abb.42). Die bekanntesten dieser 
Reservezellulosen sind, die 
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Mannane, aufgebaut aus Mannose (Palmsamen), 
Galaktane, aufgebaut aus Galaktose (Leguminosensamen), 
Lichenin, aufgebaut aus Glukose (Flechten). 
Das Mannan der SteinnuB (Phytelephas macrocarpa) liefert 

Rontgeninterferenzen (HERZOG und Go NELL ; HESS, I); es be­
steht somit aus kristallinen Micellen. Neben den beiden Modifi­
kationen Mannan A und B enthalten die SteinnuBzellwiinde nur 
5 % Zellulose. Auch das Galaktomannan des Dattelkernes (Phoenix 
dactylifera) und das Lichenin de r Flechten ge ben Rontgendiagramme. 

Abb. 42. Endosperm des Dattelkernes. 
I Primare Wand (mit unsichtbarer MitteIIameIIe) ; 
II Zentralschicht der sekundaren Wand aus 
HemizeIIuIose (Mannan); III Innenschicht der 
sekundaren Wand (vornehmIich zeIIuIosisch); 

t TiipfelkanaIe. 

Das Karuban des Johan-
nis brotes vermag dagegen 
das Rontgenlicht nicht zu 
beugen, und wird daher 
als amorph angesprochen 
(HERZOG und GONELL). 

Reservezellulosen mit 
kristallinen Micellen besit­
zen Eigendoppelbrechung. 
ALEXANDROVICZ wies dies 
nach, indem er Schnitte 
durch das Endosperm von 
Phoenix dactylifera und 
Phytelephas marcocarpa in 
Glyzerin auf 3000 erhitzte 

und dabei wohl als Folge der Hemizellulosenhydrolyse eine starke 
Abnahme der Doppelbrechung feststellte. Gerustzellulose ertriigt 
(liese Behandlung ohne Anderung ihrer Doppelbrechung. 

Amyloid. Die Geriistsubstanz von Zellwanden, die sich ohne Zuhilfe­
nahme eines Quellungsmittels (ZnCI2, H 2S04 ) mit Jod direkt blau farben, 
wird als Amyloid bezeichnet. Dieser von den Mikrochemikern eingefiihrte 
Begriff ist jedoch chemisch nicht einheitlich definiert. Er umfaBt einerseits 
Reservezellulosen (Samen von Tropaeolum, Impatiens), die nach WINTER­
STEIN reichlich Galaktoarabane enthalten; andererseits bestehen aber nach 
ZIEGENSPECK auch die jungen Zellulosemembranen aus "Amyloid". Da die 
blaue Jodfarbung eine micellare Oberflachenreaktion vorstellt, darf daraus 
jedoch nicht auf den Chemism us der betreffenden Kohlenhydrate ge­
schlossen werden, sondern man erhalt lediglichAuskunft iiber einen gegeniiber 
ausgewachsenen Zellwanden (wahrscheinlich lockereren) micellaren Aufbau. 

c) Anhang: Hydro- und Hydratzellulose. 

Bei der Anwendung der polarisationsoptischen Methode in der Mikro­
chemie muB man den Veranderungen, welche die Zellulose durch starke 
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Sauren und Basen erleidet, und den damit verbundenen Anderungen der 
Doppelbrechung Rechnung tragen. Die entstehenden Reaktionsprodukte sind 
keine natiirlichen Geriistsubstanzen mehr. Trotzdem miissen sie kurz erwahnt 
werden, da sie mikrochemisch von Bedeutung sein kiinnen. 

Beim Nachweis der Zellulose mit Jodjodkalium und konzentrierter 
Schwefelsaure wird die ZeIlulose zum Teil hydrolisiert und geht in sog. 
Hydrozell ulose iiber. Die Hydrolyseprodukte geben sich im erhiihten 
Reduktionsvermiigen gegeniiber FEHLINGScher Liisung zu erkennen. Die 
Abbauprodukte kiinnen ausgewaschen werden, wahrend die unveranderte 
ZeIlulose zuriickbleibt (HESS, 2). Bei der Schwefelsaurequellung geht die 
Doppelbrechung der Zellwande stark zuriick und kann schlieBlich ganz ver­
schwinden. Dies riihrt einerseits von der Hydrolyse der Zelluloseketten, 
andererseits aber auch von der mit der Quellung verbundenen Desorien­
tierung der Kristallite her. 

Bei der Alkalibehandlung der Zellwand (z. B. beim Kutinnachweis) 
verwandelt sich die Zellulose in Hydratzellulose. Bei dieser Umwandlung 
tritt keine Hydrolyse, sondern eine Anderung des Zellulosegitters ein. Wenn 
man ausgespannte Zellulosefasern bei 20° mit 9% LiOH, 12% NaOH oder 
17 % KOH behandelt und nachher die Lauge auswascht, erhalt man von 
sole hen Fasern Riintgendiagramme, aus denen sich eine BasiszeIle von 
a: b: c = 8,14: 10,30: 9,14 A, {J = 62°, berechnen laBt (ANDRESS, 1). Die 
Faserperiode bleibt unverandert, wahrend sich aIle anderen Elemente, und 
vor allem der Winkel {J, andern. Das Kristallgitter erleidet unter Beibehaltung 
der auBeren Morphologie der Fasern eine innere Umgestaltung. Bei un­
gespannten Fasern fiihrt diese Gitterverschiebung zu Faserverkiirzungen von 
etwa 60%, die seit ihrer Entdeckung durch NAGELI im Jahre 1864 bis in die 
neueste Zeit unverstandlich war (VAN bERSON, 5). 

Parallel mit der Umwandlung des Zellulosegitters geht eine Anderung 
der optischen Konstanten der Micelle. PRESTON (3) findet ny = 1,571 und 
no: = 1,517, ny - ncx = 0,054, also eine wesentlich kleinere Doppelbrechung 
als bei nativer Zellulose (vgl. Tabelle 3, S.34). Da umgefallte Zellulose (Viskose, 
Kupferseide, regenerierte Nitro- und Azetylzellulose) aus Hydratzellulose 
besteht, kommt diesen Werten eine praktische Bedeutung zu, denn es 
ist miiglich, Hydratzellulose und native Zellulose an Hand der DoppeI­
brechung auseinanderzuhalten (s. Abb. 69). 

Das Hydratzellulosegitter scheint stabiler zu sein als dasjenige der 
nativen Zellulose, da bei der Umwandlungsreaktion native Zellulose ~ Hy­
dratzellulose ein negativer Temperaturkoeffizient auftritt und samtliche 
Zelluloseregenerate stets das Hydratzellulosegitter, nie aber die KristaIl­
struktur der nativen Zellulose, aufweisen. Die Feststellung, daB sich das 
Gitter der nativen Zellulose in einem metasta bilen Zustande befindet, 
stempelt die Geriistzellulose zu einem typischen Produkt des Iebenden 
Organismus, der oft seine Ausscheidungen nicht in der stabiIsten Form, 
sondern mit einem im Vergleich zum kleinstmiiglichen thermoydnamischen 
Potential griiBeren Energieinhalt versehen, aus dem Stoffwechsel entlaBt 
(vgl. Kalziumoxalat-Trihydrat). 
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10. tibersicht iiber die Struktur der Zellwande. 

a) Mikroskopische Struktur. 

Schichtung. Verdickte Zellwande bestehen entwicklungsgeschicht­
lich aus drei verschiedenen Lagen, die als Mittellamelle, pri­
mare Wand und sekundare Wandverdickung auseinander­
zuhalten sind 1. 

Die Mittellamelle besteht stets aus Pektinstoffen, welche 
die einzelnen Zellen des Gewebes als Kittsubstanz zusammen­
halten. In einzelnen Fallen solI sie nach DAUPHINE (I, 2) kleine 
Mengen von EiweiBstoffen enthalten. Durch leichte Oxydations­
mittel konnen die Pektinstoffe chemisch abgebaut und aufgelOst 
werden, worauf die Gewebe in die einzelnen Zellen zerfallen (Maze­
ration). In vielen Fallen ist die Mittellamelle besonders diinn aus­
gebildet und wird dann oft iibersehen. 1m Polarisationsmikroskop 
kann sie aber auch im Zweifelsfall stets als auBerst diinne 
isotrope Lage erkannt werden. 

Die prim are Wand ist der Rest der urspriinglichen, plastischen 
Wand der Meristemzellen. Durch das Zellwachstum wird sie oft 
sehr dunn ausgezogen. Sie enthalt im jugendlichen Zustande 
stets viel Pektinstoffe, zeichnet sich aber immer durch ein Zellulose­
geriist aus. Als weitere intermicellare Substanzen konnen fettartige 
Stoffe, die erst mit alkoholischer Kalilauge entfernt werden miissen, 
bevor die gebrauchlichen Zellulosereaktionen auftreten (TUPPER­
CAREY und PRIESTLEY), oder Phosphatide (HANSTEEN -CRANNER, 2, 3; 
GRAFE) vorkommen. Die Gegenwart von Phosphatiden ist jedoch 
umstritten (STEWARD, 1-3). Die primare Wand ist sehr schwach 
doppelbrechend, so daB sie im polarisierten Lichte kaum auf­
leuchtet, von den iibrigen Wandschichten iiberstrahlt wird und 
daher falschlicherweise isotrop erscheint (Abb.42c). Die primare 
Wandverdickung wird von der Verholzung zuerst erfaBt und kann 
z. B. bei Xylemfasern des Zugholzes als einzige Schicht verholzt 
bleiben. Da sie stets diinn bleibt, wird sie oft als verholzte 

1 In der Benennung der verschiedenen Lagen der Zellwand herrscht 
keine Einheitlichkeit (VAN hERSON, 1; SEIFRIZ, 2). Die hier vertretene 
Terminologie ist entwicklunggeschichtlich begriindet und nach der 
neuesten Arbeit von KERR und BAILEY sehr gut fundiert. Sie steht im 
Gegensatz zu den Benennungen von DIPPEL (2), RITTER u. a. Autoren, 
die die scheinbar einheitliche Mittelschicht (Mittellamelle + primare 
Wand) als "Mittellamelle" und die drei Schichten der sekundaren Wand­
verdickung als "primare, sekundare und tertiare Wand" bezeichnen. 
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"Mittellamelle" angesprochen; DIPPEL (2) hat jedoch durch vor­
sichtige Mazeration gezeigt, daB diese Schicht aus drei Lamellen 
besteht, von denen die mittlere die echte Mittellamelle, die 
beiden andern dagegen die primaren Wande der aneinander­
stoBenden Zellen vorstellen. In vielen Fallen kann man den Sach­
verhalt in einfacher Weise mit dem Polarisationsmikroskop ent­
scheiden. LUDTKE (2) spricht der primaren Wand jede Fibrillen­
struktur ab, auBert sich aber nicht tiber den Ursprung ihrer 
schwa chen Doppelbrechung. 

Die sekundare Wandverdik- p 

k u n g oder s e k u n dar e Wan d 

abc 
Abb.43. Mikroskopischer A ufbau verdickter Zellwande. 0 Mittelschicht be· 
stehend allsMittellamelle: Pektinstofie, oftCa-Pektat und primarerWand: Zellulose. 
Pektinstoffe, Phosphatide, kann stark verholzcn; I - II I sekundare vVand: manchmal 
reine Zellulose odeI' Hemi7.ellulose, oft verholzt; 1 Aul3enschicht, II Zentralschicht, 
III Inncnschicht. a) Schematische Darstellung del' sekundaren \\'a ndverdickung; 
II mit Schichtung (sichtbar in wasserigen Medien , z. B. Chlorzinkjodfarbung) und 
Lamellierung (nul' sichtbar nach Mazeration odeI' Verquellung). b) Orientierung del' 
Zellulosemicelle einer Holzfaser in I und III mehr tangential, in II mehr axial 
(vgl. Abb. 26). c) Doppelbrechung auf dem Qucrschnitte von HOlzfasern; Schnitt 
mazeriert, so dal3 die Mittelschicht ( ~ Mittcllamelle + primiire Wand) 0 stark auf­
geschwollen (nach DIPPEL); 0 isotrop; I und III leuchten stark, II dagegen schwach 
auf. P-P, A-A Schwingungsrichtung del' Nikol (Polarisator und Analysator). 

bildet, wo sie auf tritt, stets die machtigste Lage der Zellwand und 
besitzt daher fUr die technische Zellulosegewinnung das groBte 
Interesse. Sie besteht oft zum groBeren Teil aus reiner Zellulose (Bast­
fasern von Linum, Urticaceen, Asclepiadaceen u. a. m.), manchmal 
aber auch ausschlieBlich aus Hemizellulosen (Reservezellulose im 
Endosperm von Samen). Gewohnlich enthalt sie etwas Pektinstoffe 
und kann spater verholzen (Holzfaser). Mit der Bildung der 
sekundaren Wandverdickung erlischt das Wachstum der Zellen. 

Die sekundare Wand zerfiillt in drei Schichten (Abb. 43, I, II 
III). Die AuBenschicht erscheint auf dem Querschnitt gewohn­
lich stark doppelbrechend, da hier die Micellachsen flach verlaufen. 

Frey-Wyssling, Stoffausscheidung del' hiihercn Pflanzen. 7 
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Die Zen tralschich t II ist stets am machtigsten entwickelt und 
weniger stark doppelbrechend, da in ihr die Micelle steil auf­
gerichtet sind, so daB sie yom Querschnitt fast senkrecht getroffen 
werden (vgl. Abb. 36). Die in Abb. 24 gegebenen Micellarstruk­
turen beziehen sich alle auf die machtige sekundare Zentralschicht, 

Abb.44. Schichtung der Bastfasern nach REIMERS. a) Flachsfasern nach 
Behandlung mit Rutheniumrot (farbt Pektinstoffe, Mittelschicht!). b) Hanffasern 

nach Farbung mit Chlorzinkjod. 

gegeniiber welcher die Doppelbrechung der anderen Wandschichten 
auf dem Langsschnitt zuriicktritt (vgl. Abb. 26). Sie erscheint 
auf dem Querschnitt oft selbst geschichtet (s. Abb. 44). Ver­
quillt man die Zellwande mit Alkali, konnen diese Schichten in 
feinste Lamellen, die an der Grenze des Auflosungsvermogens des 
Mikroskopes stehen, zerfallen, so daB sich fUr die mikroskopische 
Struktur der Zellwande von Fasern folgende Hierarchie ergibt: 
Wandverdickung, zwei bis drei Hauptschichten der sekundaren 
Wandverdickung, mikroskopisch sichtbare Schichten der Zentral­
schicht, Lamellen der mikroskopischen Schichten. 
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Nach BALLS (1) waren die Lamellen der Baumwollhaare als 
tagliche Wachstumszonen aufzufassen, da die Anzahl der La­
mellen (25) mit der Zahl der Wachstumstage der Haare iiber­
einstimmen. 

Als AbschluB der Zentralschicht gegen das Zellumen tritt in 
vielen Fallen eine Innenschicht III auf, die auf dem Querschnitt 
wie die AuBenschicht I stark doppelbrechend erscheint (siehe 
(Abb.43c). Oft fehlt indessen diese Schicht der Zellwand ganz. 

Fibrillenbau. Die erwahnten La­
mellen konnen durch geeignete 
Mazera tionsverfahren in Fib r i l­
Ien zerlegt werden (s. Abb. 45). 
BALLS (2) hat nachgewiesen, daB 
bei der Baumwolle die Zuwachs­
lamellen, die in Fibrillen zerfallen, 
in der unverquollenen Faser nur 
0,4 fk dick sind, und daher im ge­
wohnlichen Mikroskop ohne vor­
hergehende Mazerierung verbunden 
mit Quellung nicht abgebildet 
werden konnen. Die Baumwoll­
fibrillen besitzen einen annahernd 
quadratischen Querschnitt von 0,4!l. 
Eine Lamelle besteht ungefahr aus 
100 Fibrillen. Der Querschnitt 
durch ein Baumwollhaar umfaBt 

abc 
Abb. 45. Fibrillenbau der sekun­
diiren Zellwand (sichtbar nach 
Mazeration). a) Flachsfaser (nach 
A. HERZOG). b) Spiralverdickung 
eines HolzgefaBcs (nach CRtiulm, O. 

c) BaumwoIIhaar 
(nach DISCHENDORFER). 

25 solcher Lamellen, insgesamt also ungefahr 2500 Fibrillen. Die 
Micellarstruktur der Fibrillen ist bereits eingehend besprochen wor­
den. Die Micelle verlaufen stets streng parallel zur Fibrillenachse. 
Mikroskopisch laBt sich der Fibrillenbau an einer auBerst feinen 
Streifung (CRUGER, 1) und an der Stellung spaltformiger Tiipfel 
erkennen. Die Orientierung von n~ stimmt mit der Richtung 
dieser morphologischen Zeichnung auf der Faser iiberein. 

Das Fremdhautsystem nach LUDTKE. LUDTKE (1, 2) beobachtete bei der 
Verquellung von gereinigten Bambusfasern 1 und von Holzzellulose mit Kupfer­
oxydammoniak eigenartige Quellungserscheinungen. Am besten lassen sich 
diese durch ein Schema von LUDTKE wiedergeben (Abb. 46a, b). Die :Faser 
zeigt lokale Anschwellungen, die durch Ringe getrennt sind. An anderen 

1 Bambusfasern zeichnen sich vor anderen Fasern durch ihren aus­
gesprochen "teleskopartigen" Aufbau aus (SCHLOTMANN). 

7* 
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Stellen bleibt die Faser unverandert. Einige der kugelformigen Anschwel­
lungen konnen bersten; ihr Inhalt, der zuvor deutlich BRowNsche Bewegung 
zeigte (HESS, 3), flieBt dann aus und es zeigt sich dabei, daB ein tiefer gelegener 
Zylinder intakt geblieben ist, der dann seinerseits wiederum kugelformig an­
schwellen kann. Ahnliche Erscheinungen sind schon lange von Baumwolle 
und Bastfasern bekannt, wo die Kutikula oder die primare Wand durch ihre 
Un16s1ichkeit in Kupferoxydammoniak diese merkwiirdigen Quellungsbilder 
verursachen (Abb. 46c, d). 

LUDTKE nimmt zur Erklarung seiner Beobachtungen an, daB in der 
Faserwandung ein nicht zellulosisches Hautsystem vorkomme, daB die 
Lamellen der Faser voneinander trenne und jede Elementarfibrille umhiille. 

p 
a b c d 

Abb. J6. Verquellung zellulosischer Pflanzenfasern. a) Quellungserschei­
nungen in Kupferoxydammoniak (nach LUDTKE). b) Schematische Darstellung del' 
von LUDTKE geforderten Frerndhaute: Larnellen und Fibrillen sind durch Langs· 
haute getrennt; auJ.lerdem nimmt LUDTKE doppelte Querhaute an. c) Baumwoll­
haare in Kupferoxydammoniak vcrquollen (nach NAGELI). cRinge und Fetzen 
del' Kutikula. p Protoplasmarest. d) Hanffascrn in Kupferoxydammoniak ycrquollen 

(nach HOHNEL). a Ringe und spiralfiirmige Reste der prirnctren "·and. 

Die auBerste Hiille, die die gesamte Faser umhautet, wird mit der primaren 
Wand identifiziert, mit ihr soIl das gesamte Hautsystem verwachsen sein. 
AuBerdem sollen Querwande aus dieser Fremdsubstanz vorkommen. In 
Abb. 46 b bestehen nach LUDTKE aIle eingezeichneten Linien aus dieserfremden 
Hautsubstanz. Man ersieht daraus, daB die Querwande sogar aus einer 
Doppelwand bestehen sollen, und LUDTKE glaubt, daB, wenn man Quer­
schnittc von Fasern her stelle, das Messer immer zwischen einer solchen 
Doppelwand durchziehe, so daB die Zellulose eigentlich nie freigelegt wiirde. 
Er schlieBt dies aus der Tatsache, daB Faserquerschnitte mit Chlorzinkjod 
oft nicht reagieren, bevor man diese Schnitte zerdriickt oder ansticht. Ferner 
fiihrt LUDTKE das AuseinanderfalIen der Fasern in kurze Querstiicke, beim 
sog. KarbonisationsprozeB, auf eine Trennung zwischen sole hen Quer­
hauten zuriick. Wenn man namlich Fasern erst in 10%iger Schwefelsaure 
kocht, dann abtrocknet, und auf 60-70° C erhitzt, und darauf in 10-15%ige 
Kalilauge bringt, zerfallen die Fasern bei Druck quer und liefern "chemisch 
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hergestellte Querschnitte" 1 (VELANEY und SEARL; WIESNER, 1; SEARL). Tech­
nisch wird das Verfahren, ohne Laugenbehandlung, zur Entfernung von 
Zellulosefasern aus Wolle angewendet. Durch gewisse Eingriffe zerfallen die 
Fibrillen in 0,5 fl kurze Stiicke, die Dermatosomen; auch diese sollen all· 
seitig von einer Fremdhaut umgeben sein (LUDTKE, 3). Ihre Lange ent­
spricht derjenigen der Zellulose-Makromolekiile von STAUDINGER. 

VAN hERS ON (6) nimmt mit LUDTKE an, daB die Elementarfibrillen von 
diinnsten Lagen einer Fremdsubstanz eingehiillt seien, bestreitet aber das 
Vorkommen von Querhauten, da die Fibrillen, die man sehr leicht isolieren 
kann, viel langer sind als der von LUDTKE gefundene Abstand der hypo­
thetischen Querunterteilung des Fremdhautsystems. Ferner krankt die 
Theorie der Querhaute von LUDTKE daran, daB die auBergewiihnliche Zug­
festigkeit der Fasern ihren Sitz anstatt in den Zellulosemicellen im Fremdhaut­
system haben miiBte. Es ist daher wohl vorsichtiger, die Stellen, wo Quer­
teilungen der Fasern eintreten, einfach als Orte geringeren chemischen Wider· 
standes aufzufassen, ohne besondere Querhaute vorauszusetzen. 

b) Su bmikroskopische Struktur. 

Flir die Ermittlung der submikroskopischen Membranstruktur 
haben wir zwei Methoden kennengelernt: Die rontgenographi­
sche und die polarisationsoptische. 

Das Rontgenogramm liefert viererlei Daten, die zur Aus­
wertung folgender GroBen dienen: 

1. Der gegensei tige A bstand der Interferenzen erlaubt die 
Berechnung der Basiszelle des Kristallgitters. 

2. Die Intensitat der Interferenzen gibt Auskunft liber die 
Belastung der einzelnen Netzebenen mit Atomen. 

3. Die Brei te der Interferenzen ist ein MaB flir die GroBe der 
Micelle. 

4. Die Anordnung der Interferenzen (Faser-, DEBYE-SCHER­
RER-, Sicheldiagramm) gibt AufschluB liber die Orientierung der 
Micelle. 

Die polaris a tionsmikroskopis che Untersuchungsmethode 
gestattet die quantitative Auswertung verschiedener Effekte der 
optischen Anisotropie, von denen jeder liber eine bestimmte 
Sphare des submikroskopischen Feinbaues Auskunft gibt: 

1. Die Stabchendoppelbrechung der Zellwande und deren 
Skelette (Aschen-, Ligninskelett) beweisen die Existenz inter­
micellarer Raume und die anisodiametrische Gestalt der Zellulose­
micelle. 

1 Dasselbe wird erreicht, wenn man in 1 % HCI oder H 2S04 kocht 
und dann auf 960 erhitzt. 
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2. Der Stabchendichroismus von mit Edelmetallen ge­
farbten Fasern gibt Auskunft iiber die Gestaltung und, in Ver­
bindung mit der Rontgenmethode, iiber die GroBenordnung der 
intermicellaren Raume. 

3. Die Eigendoppel brechung der Zellulosemicelle ermoglicht 
die ErschlieBung der Micellanordnung in den Zellwanden und 

Wandschichten einzelner Zellen, da n~ stets 
parallel zur Micellachse verlauft. 

Abb. 47. Schematische 
Darstellung des mag· 
lichen Ubergreifens von 
Hauptvalenzketten in 
andere Gitterbereiche. 
-Hauptvalenzketten; 

..... ungestarte 
Gitterbereiche. 

4. Der Eigendichroismus gewisser Zel­
lulosefarbstoffe (vor allem Jod und Kongorot) 
erlaubt Schliisse auf den Verlauf der micel­
laren Oberflachenreaktion und gestattet die 
Ermittlung der Micellorientierung (ky parallel 
der Micellachse). 

Diese Untersuchungsmethoden beweisen 
einwandfrei, daB die Zellwande aufgebaut 
sind aus langlichen Zellulosemicellen 
von monokliner Symmetrie und starker 
optischer Anisotropie. Kombiniert man 
dieses Ergebnis mit den Errungenschaften 
der Konstitutionsforschung der hochpoly­
meren Naturstoffe, so ergibt sich folgendes 
Bild von der Kristallstruktur der Micelle. 

Etwa 150 [nach STAUDINGER (6) 700] 
Glukosereste, die nach dem Bauplane einer 
zweizahligen Schraubenachse durch Sauer­
stoffbriicken aneinandergekettet sind, bilden 
die sog. Hauptvalenzketten oder Faden­

molekiile der Zellulose. Rund 100 solcher Ketten lagern sich 
gesetzmaBig zusammen, so daB ein Raumgitter entsteht. Die 
Ketten, die zu einem Gitterverbande zusammentreten, brauchen 
nicht unbedingt gleich lang wie die Micelle zu sein. Es besteht 
vielmehr die Moglichkeit, daB sie iiber die Micellange herausragen 
und sich zugleich am Aufbau benachbarter Gitterbereiche be­
teiligen (Abb. 47). Da sich die rontgenometrische Bestimmung der 
Lange des Zellulosemolekiile nur auf die Kettenlange im unge­
storten Gitterbereich bezieht, ergabe sich so eine Erklarung fiir 
den Gegensatz, der zur Zeit gegeniiber der viskosimetrisch und 
mittels der Stromungsdoppelbrechung (SIGNER) gemessenen Mole­
kiillange besteht. Die Micelle wiirden dann keine indi vid uellen 
Kristallite vorstellen. 
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Die auf die Micelle folgende nachstgroBere Ordnung von Bau­
elementen faseriger Zellwande sind die mikroskopisch sichtbaren 
Derma tosomen; tiber eventuell vorhandene GroBeneinheiten, 
die sich zwischen MicelI und Dermatosom einschieben, ist nichts mit 
Sicherheit bekannt. FREUDENBERG (4) hat angenommen, daB im 
Holze Zelluloseteilchen vorhanden seien, deren Durchmesser und 
morphologische Achsen lOmal so groB seien, wie diejenige der Micelle, 

a b 
Abb. 48. Optische Aufliisung der Zellwand (Parenchymzellen der Allium-Zwiebel) 
in Streifen und Stab chen mit Hilfe der SPIERER-Linse (nach SEIFRIZ, 1). a) Aufsicht, 

b) Querschnitt. 

jedoch £ehlt hierftir ein btindiger Beweis. Als mogliche Zwischen­
einheiten kommen £erner die Stab chen in Betracht, die mit der 
SPlERER-Linse im Mikroskop als weiB leuchtende Punkte auf 
schwarzem Grunde sichtbar gemacht werden konnen (Abb.48). 

Die SPIERER-Methode beruht auf einer kombinierten Dunkelfeld­
beleuchtung 1: 

1. Eine Dunkelfeldbeleuchtung mit zentralem, engem Beleuchtungskegel, 
der durch eine Zentralblende im Objektiv abgeblendet wird. 

2. Eine Dunkelfeldbeleuchtung, die der tiblichen Kardioid- oder Para­
boloid-Kondensorbeleuchtung entspricht. 

3. Eine Auflichtbeleuchtung, wie sie der LIEBERKuHNsche Spiegelliefert. 
4. Eine Beleuchtung mit engem axialem Kegel, die von der unter 1 

genannten Zentralblende herrtihrt, die nach der Objektseite zu versilbert ist. 
Es ist zur Zeit noch nicht klar, was fUr Inhomogenitaten in der Zellwand 

durch das SPIERER-Verfahren aufgedeckt worden sind. SEIFRIZ (2) spricht die 

1 Briefliche Mitteilung von Prof. A. KOHLER, Jena. 
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aufgefundenen Stab chen als Supermicelle von 1 tt Lange und 0,5 tt Breite 
an. Bevor indessen die Bilder, die mit der SPIERER-Linse entstehen, optisch 
einwandfrei gedeutet werden kiinnen, laBt sich nicht entscheiden, was fiir 
eine Struktur die beobachteten Interferenzbilder erzeugt. 

c) Die GroBenordnung der verschiedenen 
Strukturelemen teo 

Die gesicherten Daten tiber die verschiedenen Zellwandeinheiten 
sind in Tabelle 11 zusammengestellt. Fibrillen und Dermatosomen 
treten nur bei faserigen Zellen mit Faser- oder Schraubenstruktur 
auf, so daB das Schema fUr Parenchymzellen nicht gilt. 

Als Beispiel wurde ein Baumwollhaar von linienformigem 
Lumen, 20 fl Dicke und 5 em Stapellange gewahlt; im Gegensatz 
zu den Bastfasern besteht ihre sekundare Wandverdickung nur 
aus einer einzigen Schicht. Man erkennt, welch groBe, beinahe 
astronomische Anzahl Glukosereste und Micelle in einem Baumwoll­
haare enthalten sind. Es braucht wohl kaum darauf hingewiesen 
zu werden, daB die gegebenen Werte mit einigen Ausnahmen nicht 
absolut, sondern nur groBenordnungsmaBig richtig sind. In den 
meisten Rubriken muB man sich die Zahlen mit einer Variations­
breite von mindestens einer GroBenordnung denken. 

Die Ubersicht von Tabelle 11 zeigt, wie es der Forschung in 
cinzigartiger Weise gelungen ist, von einem hochpolymeren Natur­
stoffe ein ltickenloses Bild des Aufbaues von den Atomen ausgehend 
tiber das molekulare (amikroskopische), kolloidale (submikroskopi­
sche) und mikroskopische Gebiet hinauf bis zu den makroskopi­
schen Gebilden pflanzlicher Fasern und Gewebe zu entwickeln. 

B. Physiologie der Zellwand. 
1. Physiologische Bedeutung der Zellwande. 

Die Zellwande sind Ausscheidungen des lebenden Protoplasmas. 
Urspriinglich sind sie wohl von den einzelligen Wasserpflanzen zur 
Verbesserung der Phasengrenze des Protoplasmas gegentiber dem 
den Zelleib allseitig umsptilenden Wasser angelegt worden. Dabei 
ist eine so dauerhafte Grenzschicht entstanden, daB sie, ein­
mal gebildet, von der Pflanze gewohnlich nicht wieder aufgelost 
wird. Diese Regel gilt von den Einzelligen bis hinauf zu den 
hochstentwickelten Phaneroganen. Die Pflanze besitzt zwar das 
Vermogen Zellwande wieder zu resorbieren, aber sie macht nur in 
besonderen Fallen Gebrauch hiervon. Als typisches Beispiel mag 
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die Zellfusion bei der GefaBbildung erwahnt werden, die von so 
groBer Bedeutung fUr die Entwicklung der Landpflanzen geworden 
ist. Die besondere Stellung dieses Vorganges in der Pflanzen· 
phylogenie zeigt deutlich, daB Zellwandresorptionen als etwas 
AuBergewohnliches gewertet werden miissen. Es darf daher der 
Satz aufgestellt werden, daB einmal angelegte Zellwande 
in der Regel zeitlebens der Pflanze erhaIten bleiben. 

Die erste und wichtigste Anwendung findet dieses Prinzip bei 
der Kolonienbildung der Einzelligen. Hier ware die Zellwand als 
Grenzschicht gegeniiber dem plasmafremden Wasser im Innern der 
Kolonie nicht mehr notig und konnte verschwinden. Dies geschieht 
aber nicht. Die Kolonie erscheint gekammert und bleibt auch 
fernerhin gekammert, wenn sie zu einem einheitlichen Organismus 
wird. So fiihrt das Prinzip von der Erhaltung gebildeter 
Z e II wan d e zum bekannten Organisationsunterschied zwischen 
Pflanzen und Tieren. 

Neben ihrer Eigenschaft als Grenzhaut iibernimmt die Zellwand 
bereits bei den Einzelligen als zweite Funktion me c han i s c he 
Aufgaben. Sehr oftfindet man die Zellmembran alsAuBenskelett 
verdickt (viele Zygoten) oder gar gepanzert (Diatomaceen). 1m 
Zellverbande verschiebt sich das physiologische Schwergewicht von 
der Funktion als Trennungsschicht auf jene der mechanischen 
Festigung des Pflanzenleibes. Aus dem AuBengeriist der Ein· 
zelligen entsteht das Kammergeriist der Vielzelligen. Bei der 
Ausgestaltung dieses Gerustes macht sich ein Antagonismus geltend 
zwischen dem Prinzip der Gewebeverstarkung durch Wandver· 
dickung und dem Kommunikationsbedurfnis der Zellen unterein· 
ander. In Zellen mit stark verdickten Wanden sterben die Proto· 
plasten abo Durch Tupfelbildung kann dieser ProzeB nicht auf. 
gehoben, sondern nur herausgeschoben werden. Es wird daher eine 
Arbeitsteilung notwendig. Die Wande lebender Gewebe bleiben 
ganz oder teilweise (Kollenchym) diinnwandig, wahrend gewisse 
Zellgruppen oder Gewebe ihre Wande allseitig mechanisch ver· 
starken, sklerenchymatisch werden und absterben. Die Summe 
aller Sklerenchymzellen und .gewebe einer Pflanze solI als ihr 
Skelett bezeichnet werden. 

Ohne Kammergerust und dessen Befahigung zur Skelettbil· 
dung hatten die Pflanzen nicht yom Wasser· zum Landleben iiber· 
gehen konnen, da sie ohne Formbestandigkeit als Thallus auf den 
Boden gezwungen bleiben wiirden. Schon bei den niedersten 
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Kormophyten ist es das Zellgerust, das als Trager des Turgors den 
weichen Pflanzen die notige Steifheit verleiht; aber erst die Skelett­
bildung erlaubte den GefaBkryptogamen vollends die Biosphare 
des Luftraumes zu erobern. 

Die Doppelaufgabe der Zellwand als Grenzschicht und mechanisches 
Geriist hat bei den Landpflanzen zur Schaffung von zwei neuen Membran­
stoffen gefiihrt, die bei den urspriinglicheren Wasserpflanzen fehlen. 

Die Grenze Protoplasma-Wasser ist zur Grenze Protoplasma-Luft 
geworden. Nur wenn die Dampfspannung des Protoplasmas erhalten und die 
Einstellung eines Gleichgewichtes mit dem Dampfdruck trockener Luft 
verhindert werden kann, ist Leben auf dem Lande moglich. Die hydrophile 
Zellulosewand, die einen Wasserdampfaustausch vermittelt, geniigt daher 
den Anforderungen nicht. Sie muE durch eine wasserundurchlassige 
Schicht einer lipophilen Substanz, dem Kutin, abgedeckt werden_ 

In mechanischer Hinsicht sind die Zellwande aus Zellulose und Pektin­
stoffen den beim Landleben auftretenden Druckkraften nicht gewachsen. 
Das Bediirfnis nach einer besonders druckfesten Struktur machte sich 
ontogenetisch zuerst in den Verstarkungsleisten der, von den Landpflanzen 
geschaffenen Wasserleitungsbahnen geltend. Diese Zellfusionen, die ihren 
Turgor verlieren und yom umgebenden Meristemgewebe zusammengedriickt 
wiirden, muEten durch druckfeste Spangen vor dem Kollabieren bewahrt 
werden. Da trat als intermicellare Substanz zuerst das Lignin auf. Die 
Membranstoffe Lignin und Kutin sind somit typische Erwerbungen der 
Landpflanzen. 

Nach der einleitend gegebenen Definition mussen die Zellwande 
als Sekrete angesprochen werden, da sie Ausscheidungen von 
Assimilaten mit bestimmter physiologischer Aufgabe vorstellen. 
Damit ist aber ihre stoffwechselphysiologische Bedeutung keines­
wegs ersch6pft. In vielen Fallen werden Reservestoffe in ihr 
niedergelegt (Reservezellulose). In anderen dagegen wird sie so 
stark mineralisiert, daB sie, wie wir sehen werden, als Ablagerungs­
statte von Rekreten angesprochen werden muB. 

Die physiologische Bedeutung der Zellwande ist somit eine 
vielseitige und namentlich in den sekundar veranderten Membranen 
oft von Fall zu Fall verschieden. -

Zusammenfassend kann die Aufgabe der Zellwande wie folgt 
definiert werden: 1m primaren Zustande bildet die Membran 
eine feste Grenzschicht urn das lebende Protoplasma, 
wahrend sie im sekundaren Zustande als Trager der 
mechanischen Festigkeit des Pflanzenleibes fungiert, 
sei es als turgorstraffes Kammergerust oder als beson­
ders ausgebildetes Skelettsystem. -

Die Micellarlehre ist hauptsachlich an sekundar verdickten Zellwanden 
entwickelt worden. Aber auch die primare Zellwand besitzt Micellarstruktur, 
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und es wird daher unsere Aufgabe sein, die Veranderung, welche die junge 
Zellwand durchmacht, vom Standpunkte der Micellartheorie aus zu beleuch­
ten. Wahrend noch vor einem Jahrzehnt (H. FISCHER, 1,2) fiir die Micellar­
theorie gekampft werden muBte (FREY, 8), ist sie heute ziemlich allgemein 
anerkannt. Trotzdem wird in den neueren Arbeiten iiber Plastizitat, Wachs­
tum und Permeabilitat der Zellwand noch nicht geniigend auf ihren Micellen­
bau Riicksicht genommen. Es soll daher versucht werden, die jiingsten Er­
gebnisse der pflanzenphysiologischen Zellwandforschung auf Grund der 
Micellarstruktur der Zellmembranen zu erklaren. 

2. Quelluug der Zellwand. 

Quellungsanisotropie und Quellungsmaximum sind die 
wichtigsten Ziige der Zellwandquellung, die schon von NXGELI 
mit aller Scharfe herausgearbeitet worden sind. Seither haben sich 
aber die Beobachtungstatsachen iiber die Quellung, vor allem durch 
die neueren Untersuchungen von KATZ (2,5), stark vermehrt. 

a) Die Quellung der Zellulose in Wasser. 

Nachweis der intermicellaren Quellung. NXGELI behauptete, daB 
sich die Micelle bei der Quellung nicht verandern. Es ist das groBe 
Verdienst von KATZ diese These bewiesen zu haben. Er fand, 
daB die Raumgitterkonstanten der Zellulose wahrend der Quellung 
in Wasser nicht wachsen, und zeigte so, daB die Micelle, unter 
Beibehaltung ihrer Kristallstruktur auseinanderweichen, wahrend 
das Quellungswasser intermicellar zwischen sie eindringt. 

Quellungswarme und Volumkontraktion. Getrocknete Zellulose 
nimmt unter Warmeentwicklung begierig Wasser auf. Ihre Quel­
lungswarme W betragt 10 caljg Zellulose (ROSENBOHM; KATZ, 1). 
Dieser Wert ist kleiner als bei anderen quellbaren Substanzen, wie 
Starke und Eiwei13korper, die Quellungswarmen von 20-30 cal 
entwickeln. Entsprechend ist auch der Quellungsgrad i der Zellulose 
im Quellungsmaximum klein; er erreicht nur etwa 25 %, d. h. 0,25 g 
Wasserjg Zellulose. Das Volumen der gequollenen Zellulose ist 
etwas kleiner als die Summe der Volumina der getrockneten Zellu­
lose plus das aufgenommene Wasser_ Diese Volumkontraktion 
steht in direkter Beziehung zur Quellungswarme und besitzt die 
GroBenordnung 10-4 cm3jcaL 

Dampfspannung gequollener Zellulose. Gequollene Zellulose 
setzt sich mit der Dampfspannung des umgebenden Milieus ins 
Gleichgewicht. Dies ist fUr den Wasserhaushalt der pflanzliehen 
Gewebe von groBer Tragweite. Es folgt daraus, daB zellulosische 



Quellung der Zellwand. 109 

Zellwande bei den Landpflanzen nicht als Grenzschicht zwischen 
Protoplasm a und atmospharischer Luft fungieren ki:innen. 

In Funktion des Quellungsgrades i steigt 

430 

die Wasserdampfspannung in Form einer 10 

S-fi:irmigen Kurve an, wie dies in Abb. 50 W 

dargestellt ist. Es laBt sich aus ihr ablesen, t 
daB bei kleinsten Quellungsgraden die auf- S 

genommenen Wassermengen relativ starker 
gebunden, d. h. in ihrer Beweglichkeit ver- 0 

haltnismaBig starker behindert werden als 
Abb. +9. Quellungs· 
warme der Zellulose 
(nach KATZ, 2). Abszisse: 

das Quellungswasser bei hi:iheren Quellungs­
graden. Quellungsgrad i g H 20 

in 1 g Zellulose (Filter· 
papier, aschenfrei). Or­
dinate: 'Viirmetiinuug 

Die Wasserdampfspannung eines Systems 
ist ein MaB seiner freien Energie. Mit 
der Zunahme der Dampfspannung nimmt die 

W in cal. 

freie Energie ab. KATz hat fur die Quellung nachgewiesen, daB 
die aus der Dampfdruckveranderung berechnete Abnahme der 
freien Energie gleich der Quellungs­
warme ist. Es folgt daraus, daB 
die Quellung auf einer Anziehung 
zwischen Zellulose und Wasser beruht 
und nicht etwa einen bloB en Diffu­
sionsvorgang des Wassers vorstellt; 
denn die Abnahme der freien Energie 
erfolgt bei Verdunnung auf dem Wege 
der Diffusion ohne Warmeti:inung. 

Hystcrese. LaBt man bei Zellu­
lose uber Schwefelsaure von be­
stimmter Konzentration dieselbe 
Dampfspannung einerseits auf dem 
Wege der Quellung und andererseits 
durch Entquellung einstellen, findet 
man nicht den gleichen Quellungs­
grad i, sondern es ergeben sich zwei 
verschiedeneDampfdruckisothermen, 
die man als Adsorptions- und De­
sorptionskurve unterscheidet. Die 

0,.9 

0,8 

0,1 I 

/ 

Abb. 50. Hysterese der Dampf­
spannung von Zellulose bei 
Quellnng und Entquellnng 
(nach URQUHART und \VILLIAMS). 
o Adsorptions-, • Desorptions­
knrve. Abszisse: quellungsgrad i 
g H 20 in 1 g Baumwolle. Ordinate: 

Relativer Dampfdrnck. 

beiden Isothermen sind verschieden stark gekrummte S-Kurven mit 
gemeinsamem Anfangs- und Endpunkt (URQUHART und WILLIAMS). 
Man nennt diese Erscheinung die Hysterese 1 der Quellung. 

1 hystereo (griech.) = zuruckbleiben. 
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Vergleich zwischen Quellung und Liisung. Die Quellung besitzt groBe 
.Ahnlichkeit mit der Losung. 

Die Form der Dampfspannungskurve des Quellungsvorganges gleicht 
auffallend der Dampfdruckisotherme von Losungen im hochkonzentrierten 
Gebiet. Auch hinsichtlich Warmetiinung und Volumkontraktion verhalten 
sich mit Wasser in Beriihrung gebrachte quellungsfahige Korper wie die 
sog. idealen konzentrierten Losungen. Quellungswarme und Losungswarme 
sind identische Erscheinungen, die eine exotherme Wasserbindung verraten. 
KATZ, der diese Verhaltnisse eingehend untersucht hat, stellt fest, daB Quel­
lung und Losung analoge Vorgange sind, die sich thermodynamisch nur 
graduell unterscheiden. 

b) Mechanismus der Quellung. 

Hydratation. Dic Analogie von Quellungsvorgang und Ver­
dunnung einer idealeri konzentrierten Losung bildet die Grundlage 
fur das Verstandnis der Quellung. Die Ubereinstimmung beruht 
auf einer bei beiden Vorgangen auftretenden Bindungskraft der 
benetzten Substanz gegenuber Wasser. Bei der Zellulose wird diese 
Anziehung durch die Verwandtschaft der OH-Gruppen der Zellu­
loseketten zu Wasser verursacht. 1m Innern der Micelle sind die 
VAN DER WAALschen Kraite der Hydroxylgruppen durch Kohasion 
der Hauptvalenzketten im Kristallgitter abgesattigt. An der Ober­
Hache der Micelle dagegen liegen ihre Kohasionskraite teilweise 
frei; sie treten daher mit den ihnen wesensgleichen Wassermole­
kulen in Wechselbeziehung. 

Die Wassermolekiile besitzen einen elektropositiven und einen elektro­
negativen Pol. Sie sind sog. Dipole. Die ungleiche Verteilung der elek­
trischen Ladungen ist durch die Anordnung der positiven H-Atome und 
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des zweifach negativen O-Atoms bedingt. Schematisch kann der Dipol. 
charakter durch die raumliche Trennung der beiden Ladungen dargestellt 
werden. Wenn sich nun im Wasser ein Hydroxylion OH mit seiner negativen 
Ladung befindet, wenden ihm die umliegenden Dipole aus elektrostatischen 
Griinden ihre positive Seite zu. Es wird daher mit einem Schwarm elektro· 
statisch angezogener Wassermolekiile als hydratisiertes Ion wandern. 

Anders verhalt es sich mit einer oberflachenstandigen OH-Gruppe eines 
Zellulosemicells. Diese besitzt keine freie elektrische Ladung wie ein gelostes 
Ion; aber es kommt ihr wie dem Wasser ein Dipolmoment zu, wobei die 
OH-Gruppe den negativen Pol bildet. Sie zieht daher die positive Seite der 
sie umgebenden Wasserdipole an. Die festgelegten Wasserdipole werden nun 
ihrerseits infolge ihrer verminderten Beweglichkeit ebenfalls richtend auf 
weitere Dipole wirken, so daB sich ein Schwarm Wassermolekiile um die 
OH-Gruppe legt. Dieser Schwarm ist indessen anders struiert als bei einem 
beweglichen Hydroxylion mit seiner freien elektrischen Ladung, die aIle 
Wasserdipole gleichsinnig richtet. Denn bei der gegenseitigen Richtung von 
Dipolen lagern sich benachbarte Molekiile in wechselsinniger Orientierung 
aneinander, wie dies in obigem Schema angedeutet ist. Die positiven und 
negativen Pole erscheinen dann regelmaBig verteilt und nicht in Schichten 
angeordnet. 

Wenn Wassermolekiile festgehalten werden, biiBen sie einen Teil ihres 
Energieinhaltes ein. Die frei werdende Energie ist die Quellungswarme. 
Die Dipole lagern sich gitterahnlich urn die hydratisierte OH.Gruppe; sie 
nehmen daher einen kleineren Raum ein als bewegliche Dipole. So erklart 
sich die Erscheinung der Volumkontraktion. Zum Verstandnis der 
Hysterese muB man annehmen, daB bei Quellung und Entquellung die 
Bindung und Entbindung des Hydratationswassers nicht in genau derselben 
Weise erfolgt. 

GroBere Schwierigkeiten bietet die Deutung des Quellungsmaximums. 
Wenn sich aIle oberflachlichen OH-Gruppen der Micelle hydratisieren 
wiirden, miiBte das System den Zusammenhang verlieren und in ein Sol 
iibergehen. Es ist daher wahrscheinlich, daB die einzelnen Gitterbereiche, 
wie dies in Abb.47 angedeutet ist, durch das Ubergreifen der Ketten­
molekiile von MicelI zu MicelI miteinander verbunden sind. 

Bei der Berechnung der ReiBfestigkeit von Zellulosefasern haben MEYER 
und MARK (4a) angenommen, daB aIle VAN DER WAALschen Krafte der 
Micelloberflachen im Dienste der intermicellaren Kohasion stehen. Bei der 
Quellung findet jedoch ein Teil da von fiir die Hydra ta tion Verwendung. 
Hieraus wird verstandlich, wieso die gequoIlene Faser wen i g err e i B f est 
ist als die trockene. 

Das Quellungsmaximum besitzt sein Gegenstiick in der beschrankten 
Loslichkeit von Ather, hoheren Alkoholen und anderen organischen Ver· 
bindungen in Wasser. Je nach der Anzahl der hydrophilen Gruppen (- OH, 
- NH2, - COOH, - COH) und deren Verwandtschaft zu Wasser kann der 
Hydratationsbereich die Oberflache der Molekiile, einschlieBlich ihrer lipo. 
philen Gruppen (- CHa, - C6Hs usw.), vollig oder nur teilweise umfassen. 
1m ersten FaIle ist der Korper im Wasser unbeschrankt, im letzteren dagegen 
nur beschrankt loslich. Bei den Micellen nativer Zellulose umfaBt der 
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Hydratationsbereich offenbar nicht die gesamte Oberflache der Kettenmole­
kiile. Zerstiirt man aber das Micellargefiige mechanisch (im Hollander) oder 
chemisch (durch stark hydratisierende Salze, z. B. Kalziumrhodanid), werden 
die Zellulosemolekiile frei, konnen sich vollig hydratisieren und als disperse 
Phase eines Sols in Losung gehen. Es handelt sich dabei also nicht urn eine 
micellare, sondern urn eine molekulare (makro- oder kolloidmolekulare, 
STAUDINGER, 3) Auflosung der Zellulose. 

Dcsorientierung der Micelle. Wenn die Annahme richtig ist, daB 
die Kohasion von MicelI zu MicelI wahrend der Quellung ge­
schwacht wird, muB bei der Wassereinlagerung eine Desorientie­

95 
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rung der Kristallite stattfinden. 
Diese Verschiebung der Micelle ist 
indessen so gering, daB sie sich bei 
Quellungen im physiologischen Be­
reiche rontgenologisch nicht auBert. 
1m Polarisationsmikroskope kann 
sie dagegen messend sehr schon 
verfolgt werden. Wenn die Zell­
wand quillt, muB die Doppel-

1qb-g---..l----;;:~b¥....,2td.,7,.-L-----;;;(P491' brechung n~ - n~ bei gleichbleiben-
Alkoho/ WosserZnt:l~po% Znt:l.100% dem Gangunterschied nach der 

Abb .. 'iI. Optisches Verhalten 
von Ramiefasern bei der Quel­
lung. Abnahme der Doppelbrechung 
n~ - n~ infolge der Dickenzunahme 
der Faser; Abnahme des Gangunter­
schiedes Y A infolge beginnender Des­
orientierung der Micelle. Abszisse: 
Quellungsgrad, Dicke der Faserwan­
dung in t< in verschiedenen Quellungs­
mitteln. Ordinate: Gangunterschied 
y?, Doppelbrechung ny _. nee in Pro-

zent der entquollenen Faser (in 
absolutem Alkohol). 

Grundformel (7) (s. S. 62) zuruck­
gehen, da die Dicke d der Wand 
groBer wird. Der Gangunterschied y A 
bleibt konstant, wenn sich Anzahl 
und Anordnung der anisotropen 
Kristallite, die das polarisierte Licht 
passierenmuB,nichtandern. Abb. 51 
zeigt, wie die Doppelbrechung 
n~ - n~ von Ramiefasern bei der 

Anwendung von Quellungsmitteln mit steigendem Quellungsver­
mogen stark abnimmt. Aber auch der Gangunterschied Y A weist 
einen deutlichen Gang auf (FREY, 17). Hieraus muB man schlieBen, 
daB die Micelle bei der Quellung etwas aus ihrer Parallellage 
abgewichen sind, so daB nicht mehr ihre volle Anisotropie zur 
Wirkung kommt. 

Die Erscheinung der Orientierungsanderung der Micelle wahrend 
der Quellung erklart, warum bei scharfem Trocknen die Fasern 
ihr Quellungsvermogen zum Teil einbuBen, wahrend umgekehrt 
in konzentrierten Salzlosungen eine Dberquellung stattfindet, die 
nicht mehr ruckgangig gemacht werden kann. Offen bar werden 
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die Micelle beim Trocknen optimal parallel gerichtet, und ein Teil 
der Kohasionskriifte, die vorher fUr die Hydratation zur Verfugung 
standen, sattigen sich an benachbarten Micelloberflachen ab, so 
daB nachher das Wasserabsorptionsvermagen der Zellwand ge­
schmalert erscheint. Umgekehrt werden bei der Uberquellung 
bestehende Kontaktstellen bei der Quellung gesprengt, wodurch 
die Quellung teilweise irreversibel wird. 

c) Quellung in verdunnter Lasung. 

Die Quellungserscheinung der Zellulose in konzentrierten Sauren 
und Laugen sind auBerst kompliziert, da tiefgreifende chemische 
Veranderungen eintreten. Fur physiologische V organge kommen 
indessen nur Quellungen in verdunnten Lasungen in Betracht, 
auf die hier die Besprechung beschrankt bleiben solI. In der Nahe 
des Neutralpunktes liegt das Quellungsminimum (KANAMARU, 2). 

Die Zellwande quellen in Lasungen schwacher als in reinem Wasser 
(BRAUNER, 3) Dies kann auf den Ionengehalt dieser Lasungen zu­
ruckgefUhrt werden. 1m Wasser wird die Zellwand solange quellen, 
bis die Hydratationsschicht der Micelle eine solche Machtigkeit 
erreicht hat, daB sich an deren Oberflache kein EinfluB des Dipol­
momentes der adsorbierenden OH-Gruppe mehr bemerkbar macht. 
Mit zunehmendem Abstande von den OH-Gruppen werden die 
Wassermolekiile in den intermicellaren Raumen beweglicher und 
erreichen an der Oberflache der Hydratationsschicht diejenige 
Beweglichkeit, die ihnen nach MaBgabe der Dampfspannung der 
die Zellwand umspulenden Lasung zukommt. 

Wird die Zellwand in eine Lasung gebracht, die z. B. Natrium­
und Chlorionen enthalt, wandern diese Ionen in die Zellwand und 
werden von den Micelloberflachen zum Teil adsorbiert. Dadurch ver­
ringern sie das elektrische Potential der Micelle und das Wasser­
bindungsvermagen nimmt infolgedessen abo Je starker ein Ion 
adsorbiert wird, um so graBer ist die Potentialverringerung. Das 
MaB der Entquellung ist daher abhangig von der lyotropen 
Ionenreihe (s. S. 199): 

Li <Na < KVlNH4 < Rb < Cs 

d) Quellung der nichtzellulosischen Gerustsubstanzen. 

Eine quantitative Behandlung der Zellwandquellung auf Grund 
der Hydratationstheorie ist zur Zeit unmaglich. Schon bei der 
Quellung reiner Zellulosefasern staBt man auf Schwierigkeiten. Es 

Frey-Wyssling, Stoffausscheidung der h6heren Pflanzen. 8 
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ist nachgewiesen, daB bei der Verquellung von Fasern die Fibrillen 
weniger quellen als LUDTKES Fremdhautsystem (s. S. 99), so daB es 
sich nicht um einen homogenen Vorgang handelt, wie z. B. bei der 
Quellung von Gelatine. Man liuB daher nicht nur die submikro­
skopische, sondern auch die mikroskopische Struktur der Zell­
wande in Betracht ziehen. Unter Berucksichtigung mikroskopischer 
Quellungsbeobachtungen kann tiber das Quellungsvermogen der 
verschiedenen nichtzellulosischen Gerustsubstanzen folgendes aus­
gesagt werden. 

Die Pektinstoffe sind auBerordentlich quellungsfahig, beson­
ders wo sie in distinkten Lamellen als selbstandige Gerustsubstanz 
zwischen Zelluloselamellen eingelagert sind. Bei der Entwasserung 
von Schnitten in der Alkoholreihe machen die Kollenchyme und 
auch die Mittelschicht einen ausgesprochenen SchrumpfungsprozeB 
durch, so daB man in Balsampraparaten oft vergeblich nach 
kollenchymatischen Eckenverdickungen sucht und die Mittellamelle 
nur mit Muhe nachweisen kann. Inwieweit die Pektinstoffe als 
intermicellare Substanz ahnlichen Quellungsschwankungen unter­
worfen sind, ist nicht genugend untersucht. 

Das Lignin setzt die Quellbarkeit des zellulosischen Micellar­
gefUges herab. Dabei muB man allerdings berucksichtigen, daB 
bei der Verholzung bereits eine gewaltige Anschwellung der Zell­
wand stattgefunden hat, die 5-lOmal so groB sein kann, wie die 
10-20 % reversible Wasserquellung zellulosischer Mem branen. Wenn 
aber der LignifikationsprozeB abgeschlossen ist, wird die Zellwand 
gegenuber Wasser weniger quellungsempfindlich. Dies mag daher 
ruhren, daB das eingelagerte Lignin die Dipohnomente der Zellulose­
OH-Gruppen zu einem groBen Teil absattigt. Entsprechend ist 
auch die Diffusionsgeschwindigkeit von Ionen durch verholzte 
Zellwande herabgemindert, so daB lignifizierte Zellen, die weiter­
leben sollen, besondere Tupfelsysteme entwickeln mussen, um mit 
den Nachbarzellen in Kommunikation zu bleiben. 

Das Kutin ist als selbstandiger Wandstoff in der Kutikula 
hydrophob und wirkt intermicellar eingelagert quellungshemmend. 

3. Die Elastizitlit der Zellwlinde. 

a) Faserdehnung. 

Von allen Kohasionseigenschaften der Zellwande ist die ReiB­
festigkeit am grundlichsten untersucht, da ihr fur die Textil-
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industrie eine groBe Bedeutung zukommt (s. Tabelle 1). Fur die 
Physiologie der pflanzlichen Zellen spielt aber die ReiBfestigkeit, wie 
SCHWENDENER (1) hervorgehoben hat, eine untergeordnete Rolle; 
denn im allgemeinen werden die Zellmembranen in der Natur 
nicht bis zum Bruche beansprucht. Viel wichtiger erscheint da­
gegen die Elastizitat, d. h. die reversible Deformation der Zell­
haute. Auf ihr beruhen einerseits die erstaunlichen Leistungen 
der mechanischen Gewebe des Pflanzenkorpers, und andererseits 
die durch den Turgor verursachte 
Formbestandigkeit mechanisch unge­
nugend verstarkter Organe, wie z. B. 
hydro- und mesophile Blatter. Es ist 
daher wichtig, einen Einblick in das 
Wesen der Zellwandelastizitat zu ge­
winnen. 

Bei der Deformation dehnbarer Sub­
stanzen unterscheidet man zwei charakte­
ristische Punkte: 

I. die Elastizitatsgrenze(Tragvermogen), 
2. die Bruchgrenze (ReiBfestigkeit). 
Belastungen unterhalb der Elastizitats-

grenze sind vollig reversibel; dariiber 
fiihren sie dagegen zu einer bleibenden 
Deformation, die als FlieBen oder plasti­
sahe Deformation bezeichnet wird. 
Die Belastung pro mm2, die das Objekt bis 
zur Elastizitatsgrenze dehnt, ist das Trag­
vermogen oder der Tragmodul, die­
jenige, bei der es bricht, die ReiBfestig­
keit oder der Festigkeitsmodul. 
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Abb.52. Dehnungsdiagramm 
fur Einzelfasern von Ramie 
bei verschiedenem Quel­
lungsgrad (nach KARGER und 
SCHMID). Abszisse: Dehnung 
in % •. Ordinate: Zugbelastung 
in kg/mn12 • ---- bei 0 %, 
- - - -- bei 50 %, -.-.- bei 
70 %. -------- bei 100 % relativer 
Feuchtigkeit. Die Relllfestigkeit 
nimmt bei zunehmender Quellung 
ab, wahrend die Bruchdehnung 

betrachtlich wachst. 

SCHWENDENER machte die unerwartete Entdeckung, daB bei 
Bastfasem im Gegensatz zu Metalldrahten beinahe kein Unterschied 
zwischen Trag- und Festigkeitsmodul vorhanden ist (Schmiedeeisen: 
Tragmodul 13,3, Festigkeitsmodul etwa 40!) Die elastische Deh­
nung von Bastfasem betragt, wie aus Abb. 52 hervorgeht, nur 
wenige Prozente. Mit der Elastizitatsgrenze ist zugleich auch die 
Bruchgrenze erreicht. Diese ist indessen keine eindeutige GroBe, 
da sie stark yom Feuchtigkeitsgehalt der Fasern abhangt. 

1m Gegensatz zu den Bastfasern lassen sich gewisse Palm­
fasem leicht dehnen (s. Tabelle 12). SONNTAG (1) nannte sie daher 
d uktile Fasem. Der groBe Unterschied dieser beiden Fasertypen 
ist durch ihre Micellarstruktur bedingt. Bei den Palmfasern 

8* 
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beschreiben die Micellarreihen flache Schraubenlinien, die bei der 
Dehnung wie Federn nachgeben, so daB Dehnungen bis zu 27,6% 
(z. B. bei der Kituliaser) erreicht werden konnen (Abb. 56b). Bei 

Tabelle 12. Dehnbarkeit verschieden 
struierter Fasern. 

Bastfasern 
(Faserstruktur ) 

Duktile Fasern 
(Schra ubenstruktur) 

Ramie 
Flachs 

Kokos 
Arenga 

\ 
Bruch­

dehnung 
% 

1,7 
1,8 

den Bastfasern ist der Stei­
gungswinkel der Micelle 
dagegen so klein, daB keine 
wesentliche VerHingerung 
der Zellwande durch Strek­
kung der steilen Schrau­
benlinie moglich ist. 

Die durch a uBereKriifte 
erzielte line are Wandver­
langerung solI als Faser­
dehnung bezeichnet, und 

der flachenhaften Wanddehnung parenchymatischer Zellen 
durch den osmotisch erzeugten Turgordruck gegenubergestellt 
werden. 

b) Turgordehnung. 

Der Ausdruck Turgordehnung ist eiil Sammelbegriff. Man kann 
darunter bei einer Zelle verstehen: 

Umfangdehnung (= lineare Turgordehnung), 
OberflachenvergroBerung (= Turgordehnung s. str.), 
Volumzunahme (= kubische Turgordehnung). 

Man muB daher, falls man mit Turgordehnung etwas anderes als 
die Oberflachenzunahme einer Zelle andeuten will, stets angeben, ob 
es sich um lineare oder kubische Turgordehnung handelt. Unklar­
heiten werden vermieden, wenn man die eindeutigen Ausdrucke 
Umfangdehnung und Volumzunahme verwendet. 

Die grundlegende Beziehung zwischen dem Wanddehnungen erzeugenden 
Turgordruck (T) und den iibrigen osmotischen ZustandsgroEen (UR­
SPRUNG, 1,3; RENNER, 2,4) einer Zelle lautet: 

T=O-S, 
wobei 0 den osmotischen Druck des Zellinhaltes und S die Saugkraft der 
Zellen bedeutet. Der osmotische Druck ist der theoretische Druck, den 
der Zellsaft in einem Osmometer im Gleichgewicht mit Wasser erzeugen 
kounte, wahrend T den in der Zelle wirklich herrschenden Druck bedeutet. 
Die Saugkraft S ist somit das Druckdefizit (0 - T) zwischen theoretisch 
erreichbarem und dem tatsachlich erreichten Drucke 2. Sie ist das MaE fiir 
daB Bestreben der Zelle weiter Wasser aufzunehmen. 

1 Siehe SONNTAG (1). 
a Die Saugkraft besitzt die Dimension eines Druckes (Kraft/cm2) und 

wird daher auch wohl Saugspannung oder Saugzug genannt. 
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Die Bestimmung des Turgordruckes ist eine fiir die Pflanzenphysiologie 
sehr wichtige Aufgabe, die indessen mit mancherlei Schwierigkeiten ver­
bunden ist. Seine maximale GroBe entspricht dem osmotischen Drucke des 
Zellinhaltes bei Wassersattigung der Zellen. 

Normalerweise sind die Zellen indessen nicht maximal turgeszent, und 
der Turgordruck muB dann indirekt durch Differenzbildung zwischen dem 
osmotischen Druck (der unter Beriicksichtigung der Volumverminderung 
der Zelle aus der plasmolytischen Grenzkonzentration zu berechnen ist) und 
der direkt meBbaren Saugkraft ermittelt werden (URSPRUNG und BLUM, 2). 

Es soIl versucht werden, die durch den Turgor verursachte 
reversible Zellwanddehnung mit der Faserdehnung zu vergleichen. 
Zu diesem Zwecke setzen wir die Umfangdehnung oder lineare 
Turgordehnung zylindrischer Zellen mit der Faserdehnung in 
Parallele. Die Turgordrucke werden in Atmospharen gemessen 
(kgjcm2), die bei den Fasern angelegten Spannungen dagegen in 
kgjmm2. Hieraus folgt, daD der Turgor mindestens zwei GroDen­
ordnungen kleiner sein wird als die zur Dehnung von Fasern 
notigen Zugspannungen. In der Tat variieren die Turgordrucke par­
enchymatischer Gewebe in der Regel zwischen 1-10 Atmospharen 
(0,01-0,1 kgjmm2) wahrend nach Tabelle.l die Fasern eine Be­
anspruchung bis no kgjmm2 ertragen. Man konnte erwarten, daD 
die Faserdehnung entsprechend der verschiedenen Belastung groDer 
ausfallen wiirde als die lineare Turgordehnung. Die Erfahrung lehrt 
aber gerade das Gegenteil. Die Umfangdehnung turgeszenter Zellen 
betragt in vielen Fallen analog der Faserdehnung 1 bis mehrere 
Prozent, kann aber tiber 10% ansteigen [Fruchtstielparenchym von 
Taraxacum (OPPENHEIMER)], und bis 25% [Milchrohren von Hevea 
(FREY-WYSSLING, 27)] erreichen. Als anschauliches Beispiel sei 
erwahnt, daD eine 5%ige Wanddehnung erreicht wird bei: 

Faserdehnung (befeuchtete Ramiefaser, s. Abb. 52) durch 
10 kgjmm2; 

Umfangdehnung (Milchrohren von Hevea) durch 0,02 kgjmm2. 

Parenchymatische Zellwande konnen somit tiber 100mal elasti­
scher sein als sklerenchymatische! 

Wie Abb. 52 zeigt, ist die Faserverlangerung in Funktion der Belastung 
annahernd eine Gerade, d. h. die elastische Faserdehnung gehorcht ungefahr 
dem HOoKEschen Proportionalitatsgesetz. HOFLER (1), sowie URSPRUNG 
und BLUM (2) haben daher angenommen, daB bei der Turgordehnung ebenfalls 
Proportionalitat herrsche, und zwar zwischen Turgordruck und Zellvolumen­
zunahme. Auf dieser Annahme beruht das bekannte Schema, das die Ver­
anderung der drei osmotischen ZustandsgroBen wahrend der Turgordehnung 
wiedergibt (Abb. 53b). 
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Nun lehrt aber die Erfahrung; daB die Umfangdehnung der Zellen vieHach 
nicht dem HOoKEschen (ksetze folgt (LEPESCHKIN, 2). Oft verursachen kleine 
Turgordrucke eine relativ groBere Wanddehnung als hohere Drucke, d. h. in 
der Nahe der plasmolytischen Grenzkonzentration erfolgen starkere Wand­
dehnungen 1 als in der Nahe des Stadiums der Wassersattigung (Abb. 53c). 
Die Turgorkurve besitzt in diesem FaIle einen exponentialen Charakter, 
und entsprechend muB auch die Saugkraft mit steigender Schwellung der 
Zelle exponential abnehmen. OPPENHEIMER hat auf Grund dieses Befundes 
die Saugkraftbestimmungsmethoden von URSPRUNG und BLUM kritisiert. 
Diese besteht darin, eine EinschluBfliissigkeit zu finden, in der die Zellen 

a 
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Abb.5:l. Die osmotischen ZustandsgriiJ3en. a) Zustandsanderung der Zelle 
bei Wasseraufnahme (nach URSPRUNG, 3). fJ Zelle bei Grenzplasmolyse; n Zelle im 
normalen Zustande; '" Zelle bei Wassersattignng. b) Graphische Darstellung der 
osmotischen ZustandsgriiJ3en bei Proportionalitat von Turgordruck und Zellvolumen 
(nach HOFLER, 1; URSPRUNG, 3). Abszisse: Volumenzunahme der Zelle (kubische 
Turgordehnung). Ordinate: Drucke P. 0 Osmotischer Druck (nimmt umgekehrt 
proportional der Volumenzunahme ab); T Turgordruck; S Saugkraft (~Druckdefizit). 
c) Gegenseitige Beziehung der osmotischen ZustandsgriiJ3en bei fehlender Propor­
tionalitat von Turgordrnck und Zellvolumen (nach Angaben von OPPENHEIMER). 

keine Volumveranderungen erfahren, was durch Eingabelung mittels Kon­
zentrationsreihen geschieht. Bei diesem Verfahren ist es gleichgiiltig, ob 
die Turgordehnung proportional oder nach einem anderen (ksetze vom 
Turgordrucke abhangt, so daB OPPPENHEIMERS Einwand nicht stichhaltig 
ist. Nur wenn sich das Volumen der Zellen iiber weite Konzentrationsgebiete 
iiberhaupt nicht andern wiirde, ware eine Bestimmung der Saugkraft, wie 
iibrigens URSPRUNG und BLUM selbst angegeben haben, ausgeschlossen. 

Zusammenfassend kann tiber die lineare Turgordehnung gesagt 
werden, daB sie ungefahr durch lOOmal kleinere Spannungen als 
die Faserdehnung zustande kommt, und daB sie dem HOoKEschen 
Proportionalitatsgesetze nicht gehorcht. Der quantitative Unter-

1 Dies gilt nicht nur fiir die lineare Umfangdehnung, sondern natiir­
lich auch fiir die kubische Volumzunahme der Zelle. 
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schied zwischen linearer Turgordehnung und Faserdehnung wird 
durch die Zellwanddicke, die Menge von nichtzellulosischen Wand­
bestandteilen (die in parenchymatischen Zellen betrachtlich sein 
kann) und die verschiedene Micellarstruktur der entsprechenden 
Zellwande verursacht. Zellen mit nachweisbarer Turgordehnung 
besitzen Rohren- oder Folienstruktur, d. h. also einen geringeren 
Richtungsgrad der Micelle als die Faserstruktur. 

4. Die Plastizitat der Zellwande. 

a) Reversibler und irreversibler Anteil der Zellwand­
dehnung. 

Quellung und elastische Dehnung der Zellwand gelten als 
reversible Vorgange, im Gegensatz zu den bleibenden Verande-
rungenderplastischen II b 
Verformung und des 10 '10 

Wachstums. Bei mi- g g I( 
cellar struierten Korpern, 
wie die Zellwande, gibt 
es indessen keine strenge 5 

Reversibilitat. Wir haben 
schon bei der Quellung 
gesehen, daB infolge der ..-

V 
V 

Hysterese Quellungs- und 0 5 10 15 20 25% 

Entquellungskurve nicht 
zusammenfallen. Das­
selbe gilt in noch ausge­
sprochenerer Weise fUr 
die Belastungskurven der 
Zellwande , so daB die 
bisherigen Anschauungen 

Abb.54. Dehnungsdiagramme von Avena­
Koleoptilen (nach REYN,3). a) Dehnung von 
in 50 % Glyzerin plasmolisierten Epidermisstreifen 
bis zum Bruch (0). b) Wiederholte Dehnung 
einer liingshalbierten, plasmolysierten Koleoptile. 
1 Erste Dehnung bis ..... ; 2 Entspannungskurve, 
zeigt starke bleibende (plastische) Dehnung; 
3 zweite Dehnung, zeigt deutliche Rysterese 

gegeniiber der Entspannungskurve 2. 

uber die elastischen Eigenschaften von Pflanzenfasern nur in 
beschranktem Sinne richtig sind. Will man namlich die Dehnung 
einer Zellwand durch Entlastung ruckgangig machen, kommt 
man nicht mehr genau auf die vor der Belastung gemessene Aus­
gangslange zuruck. Immer findet man eine wenn auch noch so 
klein bleibende Verlangerung. Diese Erkenntnis verdankt man 
neueren, genauen MeBapparaten. Nur bei Dehnungen in flussiger 
Luft ist die Faserdehnung vollig reversibel. 1m physiologischen 
Temperaturbereiche dagegen sind die Zellwande nicht ideal elastisch; 
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jede mechanische Beanspruchung geht mit einer plastischen Ver­
anderung des MicellargefUges gepaart, die bei trockenen Zellwanden 
(Textilfasern) gewohnlich sehr klein, bei gequollenen Membranen 
dagegen mitunter recht betrachtlich ausfallt. Es folgt daraus, 
daB es keine Turgordehnung ohne bleibende Defor­
mation der Zellwand gibt. Bei ausgewachsenen Zellen mag es 
erlaubt sein, die plastische Wandveranderung bei periodisch wieder­
kehrenden Schwell- und Welkvorgangen zu vernachlassigen, bei 
jungen Zellhauten dagegen spielt die Plastizitat fUr die Zelldehnung 
eine ungemein wichtige Rolle. HEYN (2, 3) fand bei kiinstlicher 
Streckung von plasmolisierten Koleoptilen, daB ungefahr die Halfte 
bis ein Drittel der Gesamtdehnung nach der Entlastung als plastische 
Verlangerung zuriickbleibt. 

Der groBte Teil der Arbeit, die bei der Dehnung geleistet wird, 
entfallt auf die plastische Deformation, wahrend die elastische 
Dehnung relativ wenig Arbeit erfordert, so daB bei der Entspannung 
auch nur unwesentliche Energiemengen zuriickgewonnen werden 
konnen (s. Tabelle 13). 

Tabelle 13. Arbeitsleistung bei deT Faserdehnung. (Nach MARK, 1.) 

Ramie 
Flachs 
Baumwolle 

Spez. Gew. Festigkeit 
in Toluol 

kg/mm 2 

I 1,55 77,B 
I 1,56 36-110 ' 

1

1,52-1,53 28-36 ! 
(inHelium ! 

I 1,55) I 

Bruch­
dehnung 

1,7 
1,8 

1,4-2,0 

I 

n ~ ~ ~ ~ _ Plastiseher Elastiseher 
arb e it Anteil Anteil 

kg/cm 

2,0 
6,5 
3,3 

kg/cm 

1,9 
6,1 
3,1 

kg/em 

0,1 
0,4 
0,2 

b) Dehnungskurve micellar struierter Su bstanzen. 

Die Dehnungskurve von Korpern mit micellarem Aufbau ist 
S-formig geschweift und unterscheidet sich dadurch in charakte­
ristischer Weise von derjenigen der Metalle. Als Beispiel seien die 
Dehnungskurven einer Zellophanfolie parallel und senkrecht zur 
Bearbeitungsrichtung angefUhrt (EBBINGE) (s. Abb. 55). Erst steigt 
die Kurve in bezug auf die Dehnungsachse gerade oder leicht konkav 
steil an, biegt dann urn, weist einen kiirzeren oder langeren mehr 
horizontalen Schenkel auf und wird dann konvex in bezug auf die 
Dehnungsachse. Wie bei Metalldrahten entspricht der erste steile 
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Anstieg der elastischen Deformation nach dem HOoKEschen Pro­
portionalitatsgesetz, die Umbiegungsstelle dagegen ist die Elasti­
zitatsgrenze, wo das FlieBen beginnt; die Kurve verlauft dann 
bei nichtmicellaren Objekten flach bis der Draht reiBt. Die Deh­
nungskurve eines Micellargefiiges richtet sich aber im Gegensatz 
dazu noch einmal auf, und der Bruch erfolgt erst an einer Stelle 
des erneut aufsteigenden Astes. 

Der erste aufsteigende Schenkel von Abb.55 entspricht also 
vorwiegend dem elastischen, der horizontale dagegen hauptsach­
lich dem plastischen Teil der Dehnung. 
Dabei muB man sich aber bewuBt sein, 
daB sich bei micellaren Korpern elasti­
sche Dehnung und plastische Deforma­
tion auf dem ganzen Gebiete der Deh­
nung iiberdecken. Merkwiirdig ist der 
zweite aufsteigende Ast der Kurve, der 
eine an die plastische Verformung an­
schlieBende Verfestigung des Micellar­
korpers verrat, und daher theoretisch 
von besonderem Interesse ist. 

Bei den Zellwanden treten gewohn­
lich nicht aIle drei Teile der typischen 
Dehnungskurve auf. Bei Bastfasern ist 
in der Regel der horizontale Mittel­
schenkel unterdriickt (s. Abb. 52), wah­

o 
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Abb. 55. Dehnungsdia­
gramm eines Zellophan­
filmes (nach EBBINGE). Ab­
szisse: Dehnung in %. Ordinate: 
Zugbelastung eines 15 mm brei­
ten Streifens in kg. A Dehnung 
quer zur Micellrichtung; B Deh­
nung parallel ZUl' lVIicellrich­
tung. Endpunkt der Kurven: 

Bruchbelastnng. 

rend bei meristematischen Zellhauten von Koleoptilen die Kurve 
gleich mit dem Mittelschenkel beginnt (Abb. 54). Wegen der groBen 
Plastizitat der Koleoptilen gibt es kein rein elastisches, reversibles 
Dehnungsgebiet, wie es bei den Fasern in groBer Annaherung ver­
wirklicht ist. 

Bei der Dehnung von Metalldrahten, denen ein einheitliches 
Kristallgitter zukommt, riihrt die elastische Dehnung von einer 
VergroBerung der Netzebenenabstande her, wahrend die plastische 
Deformation oder das FlieBen auf Gleiterscheinungen langs be­
stimmter Gitterebenen beruht. Beide V organge losen sich sukzedan 
ab, so daB man elastische und plastische Dehnung einwandfrei 
auseinanderhalten kann. Bei der Dehnung von Micellargefiigen 
treten dagegen elastische und plastische Erscheinungen stets 
sim ul tan auf. Die Deutung des Dehnungsdiagrammes von micellar 
gebauten Stoffen muB daher anders ausfallen als die Erklarung fiir 
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die Dehnungskurven von Metalldrahten, wobei allerdings bis heute 
noch keine restlose Klarheit uber aIle Einzelvorgange herrscht. 
HEYN (3) versucht die Form der Dehnungskurve junger Zellwande 
auf Grund ihrer Lamellierung zu erklaren. Dieser Deutung kann 
aber keine allgemeine Gultigkeit zukommen, da kunstliche, nicht 
lamellierte Micellargefuge dieselben Kurven ergeben. Vielmehr 
muB man darnach trachten, die beobachteten Erscheinungen aus 
der Micellarstruktur der Zellwande abzuleiten. 

Der elastische Teil der Zellwanddehnung ist wahrscheinlich 
als ein reversibles Auseinanderweichen der Micelle zu deuten. Die 
Krafte, die dabei langs eines bestimmten Weges uberwunden werden 
mussen, sind die VAN DER WAALschen Kohasionskrafte von MicelI 
zu MicelI. Dieser V organg spielt beim ersten steil ansteigenden 
Ast der Dehnungskurve die HauptrolIe, macht sich aber auch ferner­
hin wahrend der ganzen Dehnung geltend. 'Bei der plastischen 
Dehnung dagegen andert sich die gegenseitige Lage der Micelle 
zueinander (FlieBen). Dies auBert sich im liegenden Schenkel der 
Dehnungskurve, dessen Lange ein MaB fUr die Verschiebungs­
maglichkeiten der Kristallite im Micellargefiige ist. 

Bei der Lageanderung der Micelle zueinander muB man zwei Faile unter­
scheiden: 

1. Der Rich tungseffekt. Das FlieBen einer micellar gebauten Sub­
stanz hat in erster Linie eine Parallelrichtung der Micelle zur Folge. Man 
kann dicsen Vorgang, wie R. O. HERZOG (4) gezeigt hat, r6ntgenometrisch ver­
folgen, indem man Hydratzellulose mit regelloser Micellanordnung, die also 
ein DEBYE-SCHERRER-Diagramm gibt, auf dem Umwege tiber die sehr 
dehnbare Nitrozellulose zu Faden auszieht und diese dann wieder denitriert. 
Auf solche Weise erhalt man ein Faserdiagramm der Hydratzellulose, 
das beweist, daB sich die Kristallite wahrend der Dehnung parallel gerichtet 
haben. 

Der Richtungseffekt bei plastischer Dehnung erklart eine Reihe von 
Beobachtungstatsachen: Zellwande mit groBer Streuung der Kristallite sind 
plastischer als Zellen mit Faserstruktur, deren Micelle von Natur aus schon 
parallel gerichtet sind (Abb. 56a). Dies ist der Grund, warum Bastfasern 
mit Faserstruktur so wenig dehnbar sind. Eine weitergehende Richtung ihrer 
Micelle kann kaum stattfinden, we3halb Elastizitats- und Belastungsgrenze 
beinahe zusammenfallen. 

Bei plastischer Parallelrichtung werden die Micelle dichter gepackt; es 
ist daher eine Zunahme des spezifischen Gewichtes einer gedehnten Faser zu 
erwarten. Dieser Effekt ist bei Hydratzellulose nachgewiesen, deren Dichte 
wahrend der Dehnung von 1,53 auf etwa 1,56 steigt(MARK, 1). Die Querschnitts­
abnahme eines l\ficellargefUges erfolgt daher bei der Dehnung nicht nur nach 
MaBgabe der plastischen Verlangerung, sondern sie wird entsprechend der 
Dichtesteigerung gr6Ber ausfallen. Die dichtere Packung der Micelle beein-
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fluBt ihrerseits die Festigkeit des gedehnten Objektes, indem die gegenseitige 
Kohasion der Micelle mit wachsender Parallelrichtung zunimmt. Dies ist 
die Erklarung des zweiten, konvexen Anstieges der Dehnungskurve. Es 
gelingt so, die merkwiirdige Tatsache, daB Micellargefiige, die bereits in den 
Zustand des FlieBens (horizon­
taler Schenkel der Dehnungs­
kurve) eingetreten sind, sich 
wieder verfestigen konnen, 
auf einleuchtende Weise zu 
verstehen. 

2. Die Gleitung. Ein 
Richtungseffekt der Micelle 
wird stets moglich sein, wenn 
die Zellwande in einer be­
stimmten Richtung gedehnt 
werden. Bei der Turgordeh­
nung handelt es sich indessen 
um eine allseitige Flachen­
vergroBerung. Stellt man sich 
eine kugelige Zelle vor, ist bei 
derenDehnung durch den Tur­
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Abb. 56. Faserdehnung. a) Angenltherte 
Faserstruktur (mit Streuung !); die Micelle wer­
den gerichtet (Kunstseide). b) Schraubenstruk­
tur; die Schraubenlinien werden steiler (duktiJe 

Fasern). 

gor keine Richtung ausgezeichnet, nach welcher sich die Micelle richten 
konnten. Wenn keine Vermehrung der Wandsubstanz stattfindet, muB 
daher entsprechend der Turgordehnung eine Wandverdiinnung eintreten. 
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Abb.57. Gleitung. a) Intermicellare Gleitung. a, Schematischer Schnitt durch 
ein Micellargefiige; a, bei der Dehnung schie ben sich die Micelle zwischeneinander 
ein. b) Intramicellare Gleitung. b, Schematischer, durch Gitterebenen begrenzter 
Micellquerschnitt; b, intramicellare Gleitung nach der Ebene (101), wodurch sich 

(101) parallel zur Membranoberflltche einstellt. 

Dies ist nur moglich, wenn die Micelle aneinander vorbeigleiten und sich 
zwischeneinander hineinschie ben. 

Das Abgleiten der Micelle geschieht in ihrer Langsrichtung nur unter 
groBem Krafteaufwand (ReiBfestigkeit der Fasern I), da die die Micellar­
kohasion aufhebende Trennungsarbeit langs einer sehr groBen Oberflache 
zu leisten ist. Es ist daher wahrscheinlich, daB die Micelle bei der Turgor­
dehnung seitlich aneinander vorbeigleiten, wobei die Kohasion nur iiber 
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einen kurzen Weg iiberwunden werden mull. Wir wollen diese Erscheinung 
als intermicellare Gleitung bezeichnen. 

Es ist indessen auch eine intramicellare Gleitung denkbar. Es 
gilt in der Kristallstrukturlehre als allgemeine Regel, dall in sog. flachen­
zentrierten Gittern (s. Abb. 8b), wie dasjenige der Zellulose, Gleitungen 
sehr leicht nach der Diagonalebene der Basiszelle erfolgen; bei der Zellulose 
also nach (101). Dies konnte erklaren, warum sich bei kiinstlich gedehnten 
Zellulosefilmen die (10 1)-Ebene mehr oder weniger parallel zur Oberflache 
des Filmes einstellt. Man mull es dahingestellt sein lassen, ob bei der Tur­
gordehnung ausschlielllich intermicellare Gleitung auf tritt, oder ob sie gleich­
zeitig auch von intramicellaren Gitterverschiebungen begleitet wird. 

c) Mechanismus der Zellstreckung. 

HEYN (2) hat nachgewiesen, daB die primare Veranderung in der 
Zellwand, welche eine Streckung der jungen Zellen einleitet, in 
einer Erhohung der Wandplastizitat besteht. An Hand der ent­
wickelten Vorstellung iiber die Zellwanddehnung kann man sich 
nun ein Bild von den micellaren V organgen machen, die sich bei 
diesem fUr das Wachstum fundamentalen ProzeB abspielen. Wir 
haben gesehen, daB es praktisch keine vollig reversible Zellwand­
dehnung gibt. Bei jeder Beanspruchung eines micellar gebauten 
Korpers macht sich im physiologischen Temperaturbereiche ein 
Teil der Deformation als bleibende Dehnung geltend. Wenn also 
der Turgor die Zellwand strafft, muB stets eine gewisse Zellstreckung 
die Folge sein. Bei ausgewachsenen Zellen ist diese Streckung 
zwar so minimal, daB sie bis jetzt nicht beobachtet worden ist, 
wahrend umgekehrt bei jungen Zellwanden die plastische Defor­
mation einen sehr groBen Anteil der Dehnung ausmacht, so daB 
jede Turgordehnung von einer OberflachenvergroBerung der Zell­
wand begleitet sein muB. 

URSPRUNG und BLUM (2) bestreiten, daB der Turgordruck im­
stande sei, bei der Zellstreckung die Zellwand zu iiberdehnen, denn sie 
fanden, daB gerade in der Wachstumszone der Turgor ein Minimum 
aufweist. Ihnen schlieBt sich RENTSOHLER an, der Wachstums­
kriimmungen unabhangig von Turgorveranderungen nachgewiesen 
hat. Nach diesen Autoren wiirde das Flachenwachstum ohne 
plastische Dehnung der Zellwand stattfinden. Gegen diese Auf­
fassung kann man zwei Argumente geltend machen: I. Solange eine 
Zelle Turgor besitzt, wird ihre Wand eine Turgordehnung aufweisen, 
und da aIle micellar gebauten Substanzen auf eine mechanische 
Beanspruchung mit einer, allerdings je nach den Umstanden recht 
verschieden groBen bleibenden Deformation reagieren, kann man bei 
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keiner wachsenden Zelle das Auftreten einer irreversiblen Turgor­
dehnung ausschlieBen. Es handelt sich dabei nicht um eine beson­
dere Uberdehnung, sondern einfach um eine Begleiterscheinung 
der Dehnung iiberhaupt. 2. Wenn die Plastizitat der Zellwand, wie 
dies die neue Wuchsstofforschung (s. S. 353) wahrscheinlich 
macht, von der Pflanze lokal gesteigert werden kann, muB dort 
der Turgor sinken, da er plastische Arbeit leistet. Die Entwicklung 
eines Turgors setzt elastische Zellwande voraus, die die Dehnungs­
arbeit speichern; in plastischen Zellwanden dagegen, die die ge­
leistete Arbeit teilweise aufzehren, laBt sich daher nur ein ent­
sprechend geschwachter Turgor nachweisen. 

Bei der plastischen Turgordehnung miissen die Micelle anein­
ander vorbeigleiten, wobei die Zellwand diinner wird. Meriste­
matischen Zellwanden scheint ein besonderes intermicellares Gleit­
vermogen zuzukommen. Da sie bis iiber 50% nichtzellulosische 
Membranstoffe enthalten (THIMANN und BONNER), sind die 
Micelle offenbar noch ungeniigend untereinander verfestigt. In 
dem MaBe wie dann der Zellulosegehalt der Zellwand zunimmt 
und sich die Kohasionskrafte der Micelloberflachen gegenseitig 
absattigen, wird das Micellargefiige fester und die Plastizitat der 
alternden Wand nimmt abo 

Beim Streckungswachstum und den tropistischen Kriimmungen 
der Avena-Koleoptile wird die Zellwandplastizitat durch die Zufuhr 
des in der Koleoptilspitze gebildeten Wuchsstoffes erhoht (HEYN, 2). 
Es ist jedoch fraglich, ob dieses Hormon direkt auf die Zellwand 
einwirkt. THIMANN und BONNER haben ausgerechnet, daB auf 3.105 

Glukosereste, d. h. auf je 20 Micelle (s. Tabelle 11, S. 105) nur 
ein Wuchsstoffmolekiil vorhanden ist, so daB kein unmittel­
barer EinfluB auf die Kohasion der Micelle moglich scheint. Man 
nimmt daher neuerdings an (SODING, 1), daB der Wuchsstoff das 
Protoplasma irgendwie anregt, wobei dann indirekt von der 
lebenden Substanz aus die Plastizitat der meristematischen Zell­
wand gesteigert wird. 

5. Das Wachstum der Zellwande. 

a) Apposition und Intussuszeption. 

Unter Wachstum der Zellwand versteht man von Sub­
stanzvermehrung begleitete irreversible Veranderungen 
ihres Micellargefiiges. Die Veranderungen konnen in einer 
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Dickenzunahme oder in einer OberflachenvergroBerung der ZeIl­
wand bestehen. 1m ersten FaIle spricht man von Apposition, 
im zweiten dagegen von Intussuszeption. Der alte Streit, 
nach welchem das gesamte Wachstum der Zellhaute entweder 
durch Anlagerung (KLEBS; WIESNER, 1) oder ausschlieBlich durch 
Zwischenlagerung (NAGELI, 2; CORRENS, 3; PFEFFER, 3) von Wand­
substanz geschehen sonte, ist heute dahin entschieden, daB beide 
Vorgange nebeneinander stattfinden (STRASBURGER, 2; VAN WISSE­
LINGH). 

Es gilt nun, ein Bild von diesen beiden Prozessen auf Grund 
der submikroskopischen Zellwandstruktur zu entwerfen. Das 
Appositionswachstum geschieht durch schichtenweise Anlagerung 
von neu entstandenen MiceIlen; es auBert sich mikroskopisch 
in der Lamellierung und Schichtung der Zellwand. Schwieriger ist 
die Deutung des Intussuszeptionsmechanismus, der bei meriste­
matischen Zellen mit Oberflachenwachstum vorkommt. NAGELI, 
der Begrunder der Intussuszeptionstheorie, nahm an, daB die Ein­
lagerung neuer Wandsubstanz derart geschehe, daB zwischen den 
bereits vorhandenen Micellen neue Kristallkeime entstunden, die 
dann ihrerseits zu Kristalliten heranwachsen wurden. N ach den 
heutigen Kenntnissen ist ein solcher Vorgang indessen nicht wohl 
denkbar, da die kleinsten Bausteine, aus welchen ein Miceli ohne 
direktes Zutun des Protoplasmas entstehen kann, die Zellulose­
fadenmolekUle oder Hauptvalenzketten sind, denen mindestens die 
volle Lange eines ausgewachsenen Micells zukommt. Die Diffusion 
solcher MolekUle in die Zellwand hinein, wo sie sich dann zu Kristal­
liten zusammenfinden muBten, laBt sich schwer vorstellen. Nimmt 
man aber an, daB aIle Micelle an der Phasengrenze ProtoplasmajZell­
wand von lebendem Protoplasma aufgebaut werden, muBte es 
eine besondere Kraft geben, welche die neu entstandenen Kristallite 
zwischen die bereits vorhandenen hineindrangt. Denn eine Diffusion 
von Micellen in die geformte Zellwand hinein kommt wegen der 
relativen Unbeweglichkeit der Kristallite im MicellargefUge nicht 
in Frage. Dagegen konnte man die Intussuszeption verstehen, 
wenn gleichzeitig mit der Bildung neuer Micelle eine plastische 
Dehnung der Zellwand durch den Turgordruck stattfindet. Dann 
wlirden die Micelle seitlich aneinander vorbeigleiten, die an der 
Oberflache neu entstandenen Micelle wurden von der Gleitung 
miterfaBt, und fUgten sich zwischen die vorhandenen auseinander­
weichenden Kristallite ein (vgl. Abb. 57 a). 
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Gegenuber dieser mechanistischen Auffassung der Intussus­
zeption wird heute ziemlich allgemein die Ansicht vertreten, dan 
die wachsende Zellwand von lebender Substanz durchflutet sei 
(SODING, 1). Hierfur spricht der Proteingehalt meristematischer 
Zellwande (THIMANN und BONNER), von denen sogar in aus­
gewachsenen Zellen noch Reste in der Mittellamelle vorkommen 
sollen (DAUPHINE, 2). 

Tabelle 14. Ubersicht der verschiedenen Gestaltsveranderungen 
der Zellwand. 

I Massenzunahme 

I 
Dehnung: I 
elastische (Turgordehnung)I 

plastische (Zellstreckung) 

Schwellung: 
intermicellare Quellung 
Stoffaufnahme 

Verquellung desgl. 

Wachstum: 
Apposition Substanz-

vermehrung 

Intussuszeption clesgl. 

I ver:~fu:'~g I Bemerkungen 

reversibel mit Hysterese 
behaftet 

irreversibel Dickena bnahm e 
der Zellwand 

reversibel mit Hysterese 
behaftet 

irreversibel z. B. Verholzung 

irreversibel Dicken-

irreversibel I 
wachstum 

Flachen-
I wachstum 

Abgrenzung der Intussnszeption gegeniiber der Zellstreckung. 
Die Zellstreckung wurde definiert als eine plastische (irreversible) 
Wanddehnung ohne Substanzvermehrung, bei der die Zellwand 
entsprechend der Oberflachenvergronerung dunner wird (Tabelle 14). 
Als die dehnungsauslosende Spannung wurde der Turgordruck an­
gesprochen. 

Reine Zellstreckung kommt jedoch praktisch nicht vor. Stets 
geht sie mit einer Substanzvermehrung der Zellwand gepaart. 
Selbst wenn die Wanddicke betrachtlich abnimmt, ist die Masse 
der gestreckten Wand groBer als im ungedehnten Zustand, wie dies 
OVERBECK bei der Streckung des Sporogonstieles von Pellia sehr 
schon nachweist. Es handelt sich also nicht nur um eine Streckung, 
sondern um ein Streckungswachstum. Die Gegner der Ansicht, 
daB die Zellstreckungen auf Turgordehnung zuruckzufiihren seien, 
haben also insofern recht, als sich zur Turgordehnung stets noch 
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eine Substanzzunahme (= Wachtumsvorgang) gesellt. HEYN (2) 
glaubt zwar dies ausschlieBen zu konnen, da bei der Haferkoleoptile 
Substanzvermehrung der Zellwand die Plastizitat herabsetzt; seine 
Versuche beziehen sich aber auf Wachstum der Zellwand bei 
unterdruckter Oberflachenzunahme, so daB sich die beobachteten 
Effekte auf den Dickenzuwachs der Zellwand zuruckfiihren lassen. 
Erfolgt dagegen die Substanzvermehrung gleichzeitig mit der 
Wanddehnung, so daB die Wanddicke annahernd konstant bleibt, 
wird keine Beeintrachtigung der Plastizitat zu befiirchten sein. 
In Wirklichkeit handelt es sich bei OberflachenvergroBerung der 
Zellwand also wohl immer urn echtes Wachstum mit Substanz­
vermehrung, das kombiniert mit einer plastischen Wanddehnung 
das Wesen der vielumstrittenen Intussuszeption ausmacht. 

Abgrenzung der Intussuszeption gegeniiber der QueUung. Die 
Quellung gilt als eine mit Hysterese behaftete reversible Form­
anderung der Zellwand. Die Reversibilitat beschrankt sich in­
des sen wie bei der Dehnung auf relativ geringe Anderungen (z. B. 
10-20% Dickenzunahme). Bei hoheren Quellungsgraden kann die 
Quellung dagegen nur mehr zum Teil ruckgangig gemacht werden. 
Dehnung und Quellung der Zellwand setzen sich somit beide 
aus einem reversiblen und einem irreversiblen Anteil zusammen, 
deren gegenseitige GroBe und Abgrenzung von Fall zu Fall unter­
sucht und festgestellt werden muB. Die bleibenden Veranderungen 
fuhren als Verstreckung (Zellstreckung) und Verquellung 
zu wachstumsahnlichen Vorgangen (Pseudowachstum). Die Ver­
streckung kann jedoch, wie gezeigt worden ist, theoretisch leicht 
gegenuber dem Wachstum abgegrenzt werden, da sie nicht mit 
Substanzvermehrung verbunden ist, und die Zellwand folglich 
bei der Zellstreckung dunner werden muB. Anders verhalt es sich 
bei der Verquellung. Hier ist die Zustandsanderung im Gegensatz 
zu der Streckung mit einer Substanzaufnahme (z. B. Wasser) ver­
bunden, und trotzdem wird man wohl kaum von Wachstum 
sprechen. Man muB daher die Definition des Zellwandwachstums, 
sofern es sich urn Membranen mit micellarem Aufbau (Zellulose, 
Chitin, Reservezellulose) handelt, dahin prazisieren, daB nicht 
belie bige Stoffzunahme der Zellwand, sondern nur eine Sub­
stanzvermehrung ihres Micellargefuges das Wachstum 
der Zellhaut ausmacht. Wird nachtraglich intermicellar Sub­
stanz in dieses Gefiige eingelagert, handelt es sich nicht mehr urn 
eigentliches Wachstum, sondern eher urn eine Verquellung. Dies 
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gilt vor allem von der Verholzung. Man kann sich vorstellen, daB 
gewisse Radikale des Lignins, die ein Dipolmoment besitzen, 
ahnlich wie das Wasser mit den OH-Gruppen der Zellulosemicelle 
in Wechselbeziehung treten. Ein Zuwachs des MicellargefUges 
findet dabei nicht statt, sondern nur eine Ausweitung der inter­
micellaren Raume. 

b) Mechanismus des Zellwandwachstums. 

Die Phasengrenze Zellwand/Protoplasma. Oft ist die Frage dis­
kutiert worden, ob das Protoplasm a die Zellwand bis zu ,einem 
gewissen Grade durchdringe, d. h. mit anderen Worten, ob es eine 
definierte Grenze zwischen Wand und Protoplasm a gebe. Fur 
ausgewachsene Zellen muB dies bejaht werden; dort bildet die 
Zellhaut als plasmafremde Ausscheidung ein eigenes Phasen­
system, das sich bei der Plasmolyse yom schrumpfenden Proto­
plasten trennt. Anders verhalt es sich dagegen, wie bereits erwahnt 
worden ist, bei wachsenden Zellwanden. Da beobachtet man, 
daB die Protoplasten an der primaren Zellwand haften, und 
sich bei der Plasmolyse schwer ablOsen. Es herrscht da also offenbar 
in einer Ubergangsschicht eine innige Mischung der Zellhaut und 
ihrer Erzeugerin, dem lebenden Protoplasma. Ob diese Schicht 
bis zur Mittellamelle vordringt, so daB sich die lebende Substanz 
benachbarter Zellen beruhren wurde, laBt sich schwer entscheiden. 

Beim Dickenwachstum der sekundaren Wandschicht ist es 
dagegen unwahrscheinlich, daB die lebende Substanz die gesamte 
Wand durchdringt; man konnte sonst deren Lamellierung kaum 
verstehen. Wahrscheinlich zieht sich das lebende Protoplasma aus 
jeder ausgebildeten Lamelle, eventuell unter Zurucklassung von 
leblosen Phosphatiden, zuruck. Die niedergelegten Wands chich ten 
der sekundaren Wand zeigen dann keine FlachenvergroBerung durch 
Intussuszeption mehr. Es folgt daraus, daB ein Flachenwachstum 
wahrscheinlich nur im primaren Zustande der Zellwand statt­
findet, wahrend die Anlage der sekundaren Verdickungsschichten 
ausschlieBlich ein Dickenwachstum durch Apposition vorstellt. 

Tupfel und Plasmodesm en sind wahrscheinlich die einzigen 
Stellen, wo das Protoplasma wenigstens lokal mit alteren Wand­
schichten in Kontakt bleibt. Durch welchen Mechanismus die 
Tupfel und Plasmodesmenkanale beim Wachstum der Zellwande 
ausgespart werden, ist noch eine offene Frage. Am cinfachsten 
waren diese Bildungen zu verstehen, wenn, wie dies MUNCH (1) so 

Frey-\Yyssling, Stoffausscheidung der hiiheren Pflanzen. 9 
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eindringlich verficht, Protoplasmafaden von Anbeginn der Zell­
teilung an durch die Wand von Zelle zu Zelle gespannt blieben. 
Im Micellargefiige entstunden auf diese Weise Poren, in deren 
Wandung die Micelle zufolge der Oberflachenspannung zirkular 
verlaufen. Trotz ihrer Wichtigkeit ist die Plasmodesmenfrage 
noch keineswegs abgeklart. Namentlich ist man im ungewissen, 
ob die Protoplasten meristematischer Zellen und zartwandiger 
Parenchyme durch feinste submikroskopische Plasmodesmen als 
"Sym plast" (MUNCH, 1) miteinander in Verbindungseienodernicht. 

Wie baut das Protoplasm a das Micellargefiige auf? Da trotz des 
mechanischen Prinzipes (s. S. 58) der Micellarstrukturen keine 
auBeren Richtungskrafte fur die Anordnung der Kristallite in 
der sekundaren Wandverdickung verantwDrtlich gemacht werden 
konnen, muB nach einem anderen Richtungsprinzip gesucht werden. 
VAN lTERSON (1) hat die alte Theorie von CRUGER (2) und DIPPEL (1) 
aufgegriffen, nach welcher Verdickungsleisten, spiralige Streifung 
usw. durch Protoplasmastromungen in dieser Richtung erzeugt 
werden (STRASBURGER, 1; DENHAM). Diese Theorie laBt sich nun 
auch auf die Anordnung der Micelle ausdehnen. Das Protoplasma 
muBte dann bei der Bildung von Fasern in axialer, bei Rohren 
dagegen mehr in tangentialer Richtung kreisen. Es ware sehr 
wichtig, die wenigen Beobachtungen in dieser Richtung, die von 
DIPPEL stammen (s. Abb. 58), durch neue Untersuchungen zu 
bestatigen und zu vervollstandigen. 

Die Plasmastromungstheorie kann indessen nicht aIle 
Membranstrukturen erklaren. Bei der Deutung der Entstehung 
von Hoftupfeln und ahnlichen Gebilden z. B. stoBt man auf 
Schwierigkeiten. Man muBte namlich annehmen, daB das Proto­
plasma bei der Tupfelbildung von seiner schraubigen Stromungs­
richtung der Tracheidenwand entlang abweiche und lokal zur An­
lage eines Hoftupfels ringfOrmig zu kreisen beginne. Es scheint 
daher wahrscheinlicher, daB die Oberflachenspannung bei der 
Entstehung der Hoftupfelstruktur eine Rolle spielt. Wenn namlich 
in der Wand eine Pore ausgespart wird, ist es moglich, daB ihre 
Oberflache die Zellulosemicelle in sich hineinzieht und so die 
zirkulare Struktur veranlaBt. - Auch die Feststellung, daB Ab­
weichungen der Micelle von der Parallelrichtung (Streuung) nur 
in der Tangentialflache, nicht aber in radialer Richtung vorkommen, 
muB mit der orientierenden Kraft der Oberflachenspannung im 
Zusammenhange stehen. 
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Ein weiteres Problem bilden die Beziehungen zwischen Proto­
plasmastromung und Schrau benstruktur. Es gibt in der Natur 
viele organische Stoffe, die von sich aus zu schraubigen Kristall­
aggregaten heranwachsen (BERNAUER). Die Verdrillung tritt be­
sonders leicht bei faseriger Verteilung der Substanzen auf und 
findet dann zwischen kleinsten Elementarkristallen statt, beides 
V orbedingungen, die in hohem MaBe bei der Zellulose erfullt 
sind. Man steht daher vor der Frage: 1st die schraubige Bewegung 
des Protoplasm as eme besondere LebensauBerung, oder wird sie 

a 

durch die Eigenschaften des Bau­
stoffes induziert. Die 1nkonstanz 

171)2 
-':::,:-: -- : :'§:;'9;j) 3 

b 

_,"bb.58. Entstehung der sekundaren \Vandverdickung durch Proto· 
plasmastromung. a) Entstehung eines NetzgefiH3es nach DIPPEL. Links: junges 
Gefallelement plasmolysiert zeigt netzfOrmige Protoplasmastriimchen; rechts: 
ausgebildete Verdickungsleisten. b) Entstehung eines doppelten Spiralbandes (z. B­
im Baumwollhaar) nach DENHAM. 1 Striimungsschema, das man "ich durch Tordieren 
von 2 entstanden denken kann. 3 'Venn nur ein Spiralband entstehen soli, mull 

das Protoplasma innerhalb der Zelle zuriickstriimen. 

des Steigungswinkels der Schraubenstrukturen spricht nicht zu­
gunsten irgendeiner Materialkonstanten, sondern eher fur eine 
AuBerung individueller Protoplasmastromungen. Woher aber 
letzten Endes der 1mpuls zur schraubigen Bewegungstendenz des 
Protoplasmas ruhrt, bleibt, sofern er nicht yom Baumaterial 
induziert ist, nach wie vor ein Ratsel. 

Die Stromungshypothese trifft aber vermutlich nur fur die 
sekundare Verdickungswand zu, die ja gewohnlich den Lowen­
anteil der verdickten Zellmembranen ausmacht. Fur die primare 
Wand meristematischer Zellen kann das Stromungsprinzip dagegen 
kaum in Betracht kommen. Die Meristemzellen sind gewohnlich 
dicht mit Protoplasma gefullt und es laBt sich oft keine bestimmte 
Stromungsrichtung erkennen. Uberdies weisen die Zellwande der 
Meristeme meistens Folienstruktur auf, d. h. die Micelle liegen 

9* 
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parallel zur Oberflache, sind im ubrigen aber ungerichtet. Erst 
wenn in solchen Wanden dann eine plastische Dehnung stattfindet, 
werden die Micelle gerichtet, und es wird verstandlich, wieso bei 
Elongation der Zelle eine faserahnliche Struktur und umgekehrt 
bei einer Durchmessererweiterung Zellen mit Rohrenstruktur ent­
stehen mussen. Der zweite Fall ist bei der Entstehung der Gefa13e 

Abb. 59. Riintgen(liagramm 
von Epidermisstreifen der 
Avena·Koleop tile (nach REYN, 
4). Man erkennt den Richtungs' 
effekt der MineIIe an der aquatori· 
alen Verbreiterung des Inter· 
ferenzkreises. (1m Gegensatz Zll 
Abb. 2 ist hier das Positiv der 
Rilntgenaufnahme reproduziert.) 

im sekundaren Holz, z. B. bei Cucur­
jita, Quercus und anderen Pflanzen 
mit weitlumigen Gefa13en optisch sehr 
schonnachzuweisen, wahrendHEYN (4) 
den Richtungseffekt der Micelle in 
A vena - Koleoptilen neuerdings ront­
genometrisch aufgefunden hat. Seine 
Diagramme von Epidermisstreifen 
zeigen eine deutliche Orientierung der 
Kristallite parallel zur Dehnungs- bzw. 
Wachstumsrichtung 1. 

Es bestehen somit fur den Orien-
tierungsmechanismus der Micellachsen 
zwei Prinzipien, einerseits der 
Richtungseffekt bei plastischer 
De h nun g, der wahrscheinlich in der 
meristematischen primaren Wand eine 
Rolle spielt, und andererseits die 

rich tende Kraft der Protoplasmastrom ung, die fur die 
Anlage der machtigen sekundaren Verdickungswand als maG­
gebend betrachtet wird. 

Fiir die Art und Weise, wie die Zellulose durch das Protoplasma wahrend 
der Stromung ausgeschieden wird, ergeben sich drei Moglichkeiten: Ent­
weder entstehen die Micelle im Protoplasma und werden dann regellos oder 
durch die Protoplasmastromung mehr oder weniger parallel gerichtet der 
Wand an- oder mit Hilfe gleichzeitiger Gleitung eingelagert. Wahrschein­
licher erscheint aber, daB sich nicht Micelle, sondern einzelne Zellulose­
fadenmolekiile im Protoplasma bilden; diese Hauptvalenzketten wiirden 
sich dann an der Phasengrenze Plasma/Zellwand zu Micellen zusammenfiigen. 
AuBerdem besteht aber noch die dritte Moglichkeit, daB im Protoplasma 
iiberhaupt keine Zellulose praformiert wird, sondern daB ein Glukosering 
oder ein Zellobiosemolekiil nach dem andern in das Kristallgitter der Zellu­
losemicelle eingebaut werden. Als Argument fiir die letzte Betrachtungs-

1 Die Aufnahmen von HEYN beziehen sich auf die Epidermis der Koleo­
ptile, wahrend SODING (2) im Parenchym Rohrenstruktur nachgewiesen hat. 
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weise kann man die Tatsache anfiihren, daB noch nie geloste Zellulose im 
Protoplasma nachgewiesen worden ist. Auf Grund der von STAUDIKGER (3) 
entwickelren Vorsrellungen tiber das Wesen von ZelluloselOsungen verdient 
wohl die zweire Moglichkeit den Vorzug. 

6. Die Permeabilitiit der Zellwiinde. 

Es wird gewohnlich angenommen, daB das Protoplasmahautchen 
semipermeabel, die Zellwand dagegen vollig durchlassig sei. Diese 
Faustregel besitzt indessen keineswegs allgemeine Giiltigkeit, denn 
die Permeabilitat der Zellmembranen schwankt in unerwartet 
weiten Grenzen. Der Variationsbereich ist selbst so groB, daB man 
die Zellwande nach ihrer Durchlassigkeit in drei Gruppen einteilen 
kann. 

a) Porose Zellwande. 

Zellmembranen, die Kolloidteilchen von 100-5000 A Durch­
messer passieren lassen, sollen als poros bezeichnet werden. Die 
Durchlassigkeit beruht auf submikroskopischen Poren, deren grobste 
Durchmesser an der Grenze des Auflosungsvermogens des Mikro­
skopes liegen. Von solcher GroBenordnung sind die PIa s mod e s men 
und die Kanalchen, die von NIEUWENHUIS -VON UEXKULL (2) bei 
extrafloranen Nektarien beschrieben worden sind. Noch grobere 
Offnungen von mikroskopischen Dimensionen, wie Siebporen oder 
die Locher der Wasserzellen von Sphagnum sollen von der Be­
trachtung ausgeschlossen werden. Zu den porosen Zellwanden 
gehoren die TiipfelschlieBhaute von GefaBen und Parenchym­
zellen. FRENZEL hat durch Druckfiltration nachgewiesen, daB 
Tuscheteilchen, sowie annahernd monodisperse Goldlosungen von 
1440 A TeilchengroBe solche SchlieBhaute zu durchwandern ver­
mogen. Nach dem Passieren der Wand wurden die betreffenden 
Sole zwar gewohnlich ausgefallt, aber der Durchtritt der Teilchen 
konnte doch deutlich festgestellt werden. Es ist wahrscheinlich, daB 
diese Poren von Plasmodesmen herstammen. AuBer diesen Ultra­
filterversuchen hat FRENZEL bei Pinus und Ginkgo eine von 
RENNER (3) angegebene Methode zur Bestimmung des Poren­
durchmessers durchlassiger Zellwande angewendet. Sie besteht in 
der Messung des Uberdruckes, der Luftblaschen durch solche Poren 
preBt, aus dem man dann die Porenweite berechnen kann. FRENZEL 
gibt fUr die SchlieBhaute des Markparenchyms von Sambucus 
als wahrscheinlichen Wert einen Durchmesser von 0,5 fl an. 
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b) Permeable Zellwande. 

Als permea bel sollen Zellwande bezeichnet werden, die, wie 
dies bei Plasmolyseversuchen vorausgesetzt wird, molekular­
disperse Losungen ungehindert durchtreten lassen. Hierzu werden 
Raume mit Durchmessern von etwa 10-100 A benotigt; sie sind 
also von der GroBenordnung der intermicellaren Raume, mit denen 
sie wohl identifiziert werden durfen. Permeabel sind die pekti­
nischen, zellulosischen und verholzten Zellwande. Nach den Vor­
stellungen, die uber das Intermicellarsystem entwickelt worden 
sind, laBt sich die Permeabilitat durch ein zellulosisches Micellar­
gefiige ohne weiteres verstehen. Bei den Pektinlamellen mogen 
die Verhaltnisse ahnlich liegen. Erstaunlich ist dagegen die relativ 
hohe Permeabilitat verholzter Membranen, da man erwarten wurde, 
daB die intermicellaren Raume durch das eingelagerte Lignin 
blockiert seien. Dies ist auch in gewissem Sinne der Fall, da sich 
verholzte Wande mit Kongorot nicht farben. Trotzdem konnte 
FRENZEL zeigen, daB Wege von etwa 50 A Durchmesser, die 
also an die GroBenordnung der Intermicellarraume in zellu­
losischen Wanden heranreichen, vorhanden sein mussen. Bei seinen 
Filtrationsversuchen beobachtete er namlich, daB Goldsole von 
10 bis 60 A TeilchengroBe die Tracheiden von Pinus dichroitisch 
anfarben. Diese Goldteilchen mussen somit in die Zellwand ein­
gedrungen sein. Man muB sich also die Lignineinlagerung nicht als 
kompakte Masse vorstellen, sondern es gibt offenbar zwischen den 
sparrigen Ligninbausteinen Lucken, die beinahe so groB sind, 
wie die intermicellaren Raume der Zellulose vor der Ligninquellung. 
Dagegen scheinen die Oberflachen der Zellulosemicelle yom Lignin 
beschlagnahmt zu sein, da die typischen micellaren Oberflachen­
reaktionen (Kongorot und Joddichroismus) nicht mehr auftreten. 

Die Stoffwanderung durch eine permeable Wand folgt, wie die 
Diffusion in freier Lasung, dem FICKschen Diffusionsgesetze: 

de 
dm=k.q'([8.dt (8) 

d. h. die durchtretende Stoffmenge dm ist proportional (Proportionalitats­
faktor k) der Wandoberflache q, dem Konzentrationsgefalle de/ds und der 
Zeit dt. Es ist indessen klar, daB die Stoffwanderung in der Zellwand einen 
Diffusionswiderstand erleidet, so daB der Diffusionskonstanten k' fiir den 
Durchtritt durch die Zellwand ein kleinerer Wert zukommt als fiir die 
Diffusion in der Lasung. Wie stark der Proportionalitatsfaktor k' von den 
Diffusionskonstanten k der freien Diffusion abweicht, ist nicht naher 
untersucht. Bei Plasmolyseversuchen werden sie im allgemeinen identisch 
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vorausgesetzt, indem man annimmt, daB das Plasmolytikum innerhalb und 
auBerhalb der Zellwand die gleiche Konzentration besitze. Wenn aber die 
Zellwand dem Eindringen einer Losung einen wesentlichen Widerstand 
entgegensetzen wiirde, miiBte die Konzentration des Plasmolytikums im 
sog. "Vorraum", das ist der Raum zwischen dem sich zuriickziehenden 
Protoplasma und der Zellwand, kleiner sein als die Konzentration der Losung, 
in die man das Objekt eingelegt hat. HOFLER (2) sowie HUBER und HOFLER (1) 
haben bei ihren Untersuchungen iiber die Wasserpermeabilitat des Proto· 
plasmas dieser Frage ihre besondere Aufmerksamkeit gewidmet und fanden, 
daB das durch die Zellwand in den Vorraum hineindiffundierende Plasma· 
Iytikum kaum verdiinnter ist als die AuBenlosung; denn schneidet man eine 
weitere Zufuhr des plasmolysienden Salzes ab, indem man die Schnitte in 
Paraffin legt, vermag die Vorraumlosung dem Protoplasten weiterhin noch 
Wasser zti entziehen. Man kommt daher zum Schlusse, daB die unver­
dickten permeablen Zellwande dem Stoffaustausch keinen nennenswerten 
Widerstand entgegensetzen; die Teilchen wandern durch solche Membranen 
mit ahnlicher Geschwindigkeit wie bei freier Diffusion. 

c) Semipermeable Zellwande. 

Viele Zellwande sind so dicht gebaut, daB sie nur mehr Wasser 
und kleine Molekiile oder lonen passieren lassen, wahrend sie 
groBeren Molekiilen den Durchtritt verwehren. Zellen mit solchen 
semipermea bIen Wanden lassen sich daran erkennen, daB sie 
nicht mehr plasmolysierbar sind. Falls das Molekularvolumen des 
Plasmolytikums eine gewisse Grenze iiberschreitet, kann die plasmo­
lysierende Losung nicht mehr durch die Wand hindurchdringen 
und an das Protoplasma herangelangen. Als Folge davon wird 
dem Protoplasten durch die Zellhaut hindurch Wasser entzogen, 
so daB die Zellen einknicken oder Eindellungen der diinnsten 
Wandpartien aufweisen. 

Zu den semipermeablen Membranen gehoren vor allem die 
kutinisierten Zellwande (Haare, Farnanulus, Moosblattchen). 
Die Kutineinlagerung ist indessen kein unbedingtes Erfordernis. 
RUHLAND und HOFFMANN fanden die wahrscheinlich aus Pektin­
stoffen bestehende Wand des Riesenbakteriums Beggiatoa mirabilis 
ebenso halbdurchlassig wie das Protoplasmahautchen. 

Eine hervorragende Rolle spielt die Semipermeabilitat der Zell­
wand bei den Samenschalen. Bei Weizen laBt die kutinisierte 
Grenzschicht unter der Fruchtwand nicht einmal Natriumchlorid 
durchtreten (BROWN, SCHROEDER). 

Mit wachsender Undurchlassigkeit fUr lonen nimmt aber auch 
die Wasserundurchlassigkeit der Samenschalen abo Man kann 
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daher den Samenschalen nicht ohne weiteres Semipermeabilitat 
zuschreiben, denn der Begriff der Halbdurchlassigkeit setzt voraus, 
daB Wasser eine Membran ungehindert passiere, wahrend ge16ste 
Molekiile und Ionen am Durchtritt verhindert werden. Man muf3 

c • 

. \bb.60. Semipermeabiliti1t kutinisierter ZelIwi1nde (nach FRENZEL). 
a) Basiszelle eines Haares von Verbascum Thapsus in normalem Zustande (a,) 
und in Rohrzucker (a2)' b) Driisenhaar von Salvia Selarea in Rohrzucker. c) J<'arn­
anulus. c, Plasmolyse mit Glyzerin, e, J<~indellen der AuJ3enwand mit Rohrzuckel', 

der nicht eindringen kanu. 

daher unterscheiden zwischen einer fur Wasser und ge16ste Stoffe 
allgemein eingeschrankten Permeabilitat und echter Semiperme. 
abilitat. 

BRAUNER (1) hat diese Verhiiltnisse bei den Samenschalen eingehend 
untersucht und klargelegt. Als MaB fiir die Elektrolytdurchlassigkeit 
wahlt er das elektrische Leitvermogen von in molarer KaliumchloridlOsung 
getrankten Membranen und fiir die Wasserdurchlassigkeit die Filtrations· 
geschwindigkeit in ft/min bei 1 Atmosphare Uberdruck. Die Ergebnisse sind 
in Tabelle 15 zusammengestellt. Die Samenschalen sind einschliel3lich zweier 

Tabelle 15. Semipermea bilitat verschiedener Samenschalen und 
Filter. (Nach BRAUNER, 1). 

Pisum 
Pergamentfilter 
Phaseolus 
Vicia . 
Aesculu8 
Ultrafeinfilter 
Xanthium 
Triticum 
(Protoplasmahautchen von 

Salvinia.) . 

Elektri­
sches Leit­
vermiigen 

mil KCI 
A (reziproke !J) 

2,6 
0,86 
0,75 
0,43 
0,15 
0,044 
0,015 
0,0017 

'Vasser­
durch­

li1ssigkeit 
v 

,ulmin atm. 

11,0 
7,7 
3,1 
3,2 
0,86 
0,60 
1,02 
0,51 

0,5.5 

Semi­
permo­
abiliti1t 
bezogen 

auf Pisum= 1 
viA 

1 
2,1 
1 
1,7 
1,3 
3,2 

15,5 
65,7 
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kiinstlicher Membranen nach fallendem Leitvermogen angeordnet. Wenn 
man diese Stufenleiter aber zugleich als Reihe steigender Semipermeabilitat 
ansprechen wollte, wiirde man einen Irrtum begehen, denn die Wasserdurch· 
lassigkeit nimmt, wenn auch in bescheidenerem MaBe, ebenfalls gleichsinnig 
abo BRAUNER schlagt darum zur Charakterisierung der Semipermeabilitat 
den Quotienten 

Wasserdurchlassigkeit v 
elektrische Leitfahigkeit A 

vor. Die Samenschale der Erbse ist sowohl fiir Wasser wie fiir lonen leicht 
durchlassig, so daB sie noch als permeabel angesprochen werden muB. BRAU­
NER bezieht daher die Quotienten viA auf Pisum als Einheit, und erhalt 
die Werte der dritten Spalte in Tabelle 15. Man ersieht daraus, daB die 
Semipermeabilitat mit steigender Dichte der Membranen im allgemeinen 
zunimmt. Es besteht aber kein gesetzmaBiger Zusammenhang, wie die Aus­
nahme des Pergamentpapiers und der Aesculus-Testa zeigen. Diese Zusam­
menstellung lehrt, daB die Semipermeabilitat ein sehr relativer Begriff ist, 
denn es gibt FaIle, wo trotz groBer Dichtheit der Membranen ein selektives Zu­
riickhalten der lonen nur eben angedeutet ist, wie z. B. bei der Samenschale 
vonAe8culus, deren Quotient nur wenig von der Einheit abweicht, undandere, 
wie die Testa von Triticum, die im hochsten Masse semipermeabel sind. 

Der Filtrationswiderstand der Triticum-Samenhiille ist gleich groB wie 
derjenige, den HUBER und HOFLER (2) fiir das Protoplasmahautchen von 
8alvinia angeben (s. Tabelle 15). Nach diesen Autoren kommt dem Plasma 
oft eine auffallend kleine Wasserpermeabilitat zu, die nach den gemessenen 
Filtrationswiderstanden der Wasserundurchlassigkeit kutinisierter Zellwande 
ahnlich ware. 

Die von BRAUNER vorgeschlagene Messung der Semipermeabilitat laBt 
sich begreiflicherweise nur auf Elektrolyte anwenden, da bei Nicht­
elektrolyten Leitfahigkeitsmessungen nicht moglich sind. Es bleibt daher 
die Frage noch offen, ob es groBere Molekiile von Nichtelektrolyten gibt, 
denen der Durchtritt durch eine kutinisierte Wand absolut verwehrt ist. 
Nach FRENZEL scheint dies fiir Rohrzucker der Fall zu sein, da die erzeugten 
Schrumpfungseffekte (s. Abb. 60) bei Haaren bleibender Art sind, im Gegen­
satz zu den Verhaltnissen bei der Plasmolyse, wo nach langerer Einwirkungs­
zeit die eintretende Deplasmolyse die Permeierfahigkeit des Plasmolytikums 
verrat. FRENZEL schlieBt daraus, daB der Rohrzucker von der kutinisierten 
Membran wie von einem Ultrafilter abgesiebt werde, und daB daher die 
Diffusionswege in diesen Zellwanden weniger als 10 A weit sein miissen. 
Man muB dabei allerdings beriicksichtigen, daB das Kutin auf Grund 
seines Chemismus ein hydrophober Korper ist, so daB die Durch­
trittsverwehrung nicht einzig und allein auf der Kleinheit der 
wegbaren Raume zu beruhen braucht. 

Als wichtiges Ergebnis muB die Tatsache festgehalten werden, 
daB bei der Ligninquellung die intermicellaren Raume fiir Ionen, 
wasser16sliche Molekiile und Kolloidteilchen bis iiber 10 A Durch­
messer wegbar bleiben, wahrend die Kutineinlagerung die Perme­
abilitat der Zellwand weitgehend aufhebt. 
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d) Polare Permeabilitat. 

Die kutinisierten Zellwande zeichnen sich nicht nur durch eine 
Ultrafilterwirkung gegeniiber Teilchen von der GroBe der Rohr­
zuckermolekiile aus, sondern sie zeigen auBerdem noch die merk­
wiirdige Erscheinung der polaren Durchlassigkeit (DENNY), 
falls sie in Verbindung mit durchlassigeren zellulosischen Schichten 
sind. Am eingehendsten ist der Effekt der polaren Permeabilitat 
von BRAUNER (2, 3) an der Testa des RoBkastaniensamens untersucht 
worden. Er liiBt Wasser durch Scheibchen von Aesculus-Samen­
schalen filtrieren, und findet in der Richtung von auBen nach innen 
einen bedeutend geringeren Filtrationswiderstand als umgekehrt. 

Aesculus-Samenmaterial aus . . . . . . . . . . 
Filtrationsgeschwindigkeit in der Normalrichtung. . 
Filtrationsgeschwindigkeit in der Inversrichtung . . 

Jena 
52,8/l/h 
31,8 ft/h 

Versuchsbedingungen: 1 Atmosphare Uberdruck, 25° C. 

Dublin 
37,8/l/h 
24,9/l/h 

Die Ursachen dieser interessanten Erscheinung, die den Wasserverlust 
ruhender Samen einschranken und die Wasseraufnahme vor der Keimung 
erleichtern, beruhen nach BRAUNER auf elektroosmotischen Vorgangen 
(STERN, 1). Erzeugt man eine elektrische Potentialdifferenz in einer Fliissig­
keit mit elektrisch geladenen Kolloidteilchen, so beginnen diese zu wandern. 
Die Wanderung wird als Kataphorese bezeichnet. Denkt man sich die 
Teilchen fest, so wird, da die relative Bewegung zwischen Fliissigkeit und 
Teilchen aufrechterhalten bleibt, die Fliissigkeit wandern, und zwar in 
umgekehrtem Sinne wie die Teilchen; dies ist die Erscheinung der Elektro­
osmose. Sie kommt zustande, wenn man ein elektrisch geladenes Dia­
phragma in eine Fliissigkeit und zu beiden Seiten davon die Elektroden eines 
Glflichstromkreises taucht. Die Zellwande sind im allgemeinen gegeniiber 
Wasser schwach negativ geladen, wahrscheinlich weil eine gewisse Anzahl 
H-Ionen von den OH-Gruppen der Zellulose oder der Galakturonsaure der 
Pektinstoffe abdissoziieren. Die Zellwande werden also im allgemeinen einen 
elektroosmotischen Effekt zeigen, wenn man eine Potentialdifferenz an sie 
anlegt. Lallt man nun, statt durch eine elektroosmotische Kraft auf andere 
Weise (z. B. durch die Schwerkraft) Wasser durch diese Membranen filtrieren, 
mull umgekehrt eine Potentialdifferenz durch die Wanderung des Wassers 
entstehen (sog. Stromungsstrom); die Eintrittsstelle der Filtrations­
stromung ladt sich neg a t iv, die Austrittsstelle dagegen positiv auf. 

Der elektroosmotische Effekt allein geniigt indessen noch nicht, um die 
polare Permeabilitat kutinisierter Wande zu erklaren. Es kommt vielmehr 
noch ein zweites Prinzip in Betracht, das auf der Vereinigung von zwei 
sich verschieden verhaltenden Schichten beruht. Es wurde erwahnt, daB sich 
Zellulose gegeniiber Wasser schwach negativ aufladt, daB sie also schwach 
anionische Eigenschaften besitzt. BRAUNER hat nachgewiesen, daB dieser 
azidoide Charakter bei Zellwanden mit Kutineinlagerungen, offenbar infolge 
der Karboxylgruppen dieser intermicellaren Substanz, noch verstarkt 
wird. Durch die Untersuchungen von MICHAELIS und seiner Mitarbeiter ist 
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ferner bekannt, daB in azidoiden Membranen mit zunehmender Dichte 
die Beweglichkeit der Anionen weit mehr gehemmt wird als diejenige der 
Kationen. Aus diesen Tatsachen folgt, daB beim Liisungsvorgange von 
in der Zellwand vorhandenen Ionen in Wasser die Kationen den Anionen 
vorauseilen. Bei aus kutikularen und zellulosischen Schichten bestehenden 
Doppelmembranen auBert sich dies so, daB sich die dichte K u tikula 
gegeniiber den tieferen Wandschichten, wie dies allgemein beobachtet wird, 
positivaufiadt. 

In einseitig kutinisierten Zellwiinden bestehen somit zwei ver­
schiedene Potentiale, wenn man Wasser durch sie hindurch fil­
trieren liiBt: 

1. Ein der Zellwand innewohnendes D i ff u s ion s pot e n t i a I 
auf Grund der verschiedenen Anionenbeweglichkeit im kutinisierten 
und nichtkutinisierten Teil des Micellargefiiges. 

2. Ein durch die Filtration hervorgerufenes Stromungs­
pot e n t i a I, verursacht durch die Bewegung des gegeniiber der 
Zellwand positiv geladenen Wassers. 

Besitzen diese beiden Potentiale umgekehrte Vorzeichen, werden 
sie sich gegenseitig abschwiichen, und die Wasserfiltration wird 
leichter vor sich gehen, als wenn die Wasserbewegung die bestehende 
Potentialdifferenz erhoht. Es folgt daraus, daB die Wasserdurch­
liissigkeit kutinisierter Membranen von auBen nach innen groBer 
sein muB als von innen heraus. 

Der polaren Permeabilitiit der kutinisierten Zellwiinde liegt 
keine aktive Triebkraft zugrunde, sondern sie ist, wie BRAUNER 
ausfiihrt, eine passive Ventilwirkung. Sie kann in der Tat nur 
auftreten, solange sich diffusible Ionen in der Membran befinden. 
Hebt man das Diffusionsgefiille auf, indem man statt Wasser 
KaliumsulfatlOsungen durchfiltrieren liiBt, ist die Polaritiit der 
Durchliissigkeit verschwunden. Dasselbe ist zu erwarten, wenn 
man die Zellwand durch fortgesetztes Auswaschen an Ionen ver­
armen liiBt. Die aktive Unterhaltung der polaren Permeabilitiit 
muB daher, falls deren Erhaltung ein physiologisches Erfordernis 
ist, vom lebenden Protoplasma aus geschehen, indem die abdiffun­
dierenden Ionen stets ergiinzt werden. 

e) Die Permeabilitiitstheorie vom Standpunkt der 
Micellarlehre aus. 

Kutinisierte Zellwiinde zeigen als tote Membranen wie das 
lebende Protoplasmahiiutchen die Eigenschaften der Semiperme­
abilitiit und der polaren Durchliissigkeit. Es ist daher verlockend, 
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die verschiedenen Permeabilitatstheorien an dieser Modellmembran, 
deren Chemismus und submikroskopischer Bau weitgehend auf­
geklart ist, zu priifen. 

Die Ultrafiltertheorie. Wenn Wassermolekiile oder Ionen durch 
die Zellwand wandern, werden sie ihren Weg nicht durch das 
Kristallgitter der Zellulosemicelle nehmen, sondern durch die inter­
micellaren Raume diffundieren. In zellulosischen Zellwanden sind 
diese Wege von der GroBenordnung 100 A, so daB darin Wasser, 
gelOste Molekiile und Ionen mit Durchmessern von 2-10 A in 
ihrer Beweglichkeit kaum behindert werden. Ahnliches gilt fiir 
die pektinischen Zellwande, iiber deren micellaren Bau man sich 
allerdings noch kein abgeschlossenes Bild machen kann, und fUr 
verholzte Membranen, in denen ja die eingelagerte amorphe Lignin­
substanz die intermicellaren Raume nicht kompakt ausfiillt, sondern 
fiir Wasser leicht gangbare Filtrationswege offen laBt. Noch weiter­
gehend werden aber die zwischenmicellaren Raume durch die 
Kutineinlagerung eingeengt, so daB der Durchtritt von Wasser 
groBem Widerstand begegnet; Molekiile von der GroBe des Glyzerins 
konnen noch eben durchtreten (Plasmolyse von kutinisierten 
Haaren und Anuluszellen), Glukose kann in vielen Fallen noch 
eindringen, in anderen dagegen nicht, und Saccharose bleibt in 
allen von FRENZEL untersuchten Fallen durch die Kutikula vom 
Eintritt in die Zellen ausgeschlossen. 

Diese Beobachtungen lassen sich am einfachsten nach der 
U I t r a fi I t e r th e 0 r i e deuten, deren hervorragendster Verfechter auf 
botanischem Gebiete RUHLAND ist. Er hat mit seinen Mitarbeitern 
(RUHLAND und HOFFMANN; SCHONFELDER; RUHLAND, HOFFMANN 
und YAMAHA) nachgewiesen, daB bei Beggiatoa mirabilis Molekiile 
und Ionen nach MaBgabe ihres Volumens durch die semipermeable 
Protoplasmahaut permeieren. Als MaB fUr das Volumen der Mole­
kiile beniitzt man das Molvolumen (spezifisches Volumen der 
chemischen Verbindung mal Molekulargewicht) oder auch wohl die 
Molrefraktion (M RD ) (BXRLUND, 2). Diese wird aus dem gesetz­
maBigen Zusammenhang zwischen Molekiilbau und Brechungs­
vermogen der betreffenden Substanz abgeleitet. 

Das Molekularvolumen irgendeiner Verbindung liiBt sich nach der 
Koppschen Regel aus der Summe der Atomvolumina und bestimmten 
Addenden fiir doppelte Bindungen berechnen. In iihnlicher Weise liiBt 
sich die Molrefraktion aus den entsprechenden Atomrefraktionen ermitteln 
(NERNST). 
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Tabelle 16. Wichtige Konstanten einiger organischer 
Plasmalytika. 

! i\I I I Ver· I Ober-Mole- ~ I 0 - Molre- teiJungs-
kular· Ivolu~enlfraktion koeffizient flac hen-

gewicht! I~~~p' MRn Aether/ spannung 
I I ,Vasser' I (0,1 normal)' 

A 

I 

I 

Wasser. I 18,0 
I 

- 3,7 - 1,0000 
Methylalkohol ! 32,0 

i 
40,8 8,2 0,273 0,9863 

.. thylalkohol 46,0 62,8 

I 

12,8 1,86 0,9687 
Harnstoff . I 60,1 I 59,2 13,7 0,00047 1,0008 (0,5 n!) I 

Glyzerin 92,1 
I 

87,8 20,6 0,00066 0,9981 
Glukose 180.1 183,2 I 37,5 < 0,00001 1,0050 (0,5n!) 
Mannit . I 182,1 I 189,2 

I 
39,1 < 0,00001 1,0005 

Rohrzucker I 342,2 I 345,6 70,4 < 0,00001 1,0009 

Molekularvolumen und Molekularrefraktion sind relative MaBe fiir die 
GroBe der Molekiile. In Tabelle 16 sind sie fiir die von FRENZEL beniitzten 
Plasmolytika zusammengestellt. Bei einem Molvolumen von etwa 180 
(M RD ~40) liegt die kritische Grenze fiir die Durchlassigkeit bei kutini­
sierten Membranen von Pflanzenhaaren. Wesentlich groBere Molekiile, wie 
der Rohrzucker, werden von der Kutikula wie von einem Sieb zuriickge­
halten. Hier handelt es sich tatsachlich urn eine Filtration, wahrend fiir 
die Permeabilitatsvorgange im Protoplasma die Bezeichnung Ultrafiltration 
weniger geeignet ist, da es sich dart nicht urn ein volliges Verhindern des 
Durchtrittes, sondern lediglich urn eine stark verzogerte Diffusion handelt. 

Permeabilitiit und Hydrophobie. Zwei weitere Permeabilitats­
theorien sollen hier zusammen besprochen werden, namlich die 
Lipoidtheorie von OVERTON und die Adsorptionstheorie von 
TRAUBE. Nach der erst erwahnten, die auf botanischem Gebiete 
in COLLANDER und seinem Mitarbeiter BXRLUND (2), (COLLANDER 
und BARLUND, 1,2) ihre Verfechter gefunden hat, gehorcht die 
Permeabilitat durch das Protoplasmahautchen der Lipoidloslich­
keit der permeierenden Stoffe. Als Lipoide werden im engeren 
Sinne fettahnliche Stoffe bezeichnet, im weiteren dagegen aIle 
moglichen organischen Verbindungen, die in Wasser kaum, in 
typisch organischen, mit Wasser nicht mischbaren Flussigkeiten 
dagegen leicht 16s1ich sind. 1m iibertragenen Sinne betrachtet 
man diese Losungsmittel auch wohl selbst als Lipoide und spricht 
dann von der Lipoidloslichkeit eines Stoffes in solchen Flussig­
keiten. Als deren Prototypen wahlt BXRLUND fUr seine Versuche 
Ather und Olivenol. Als MaB fUr die Lipoid16slichkeit wird der 
Verteilungskoeffizient CLipoid!C H,O gewahlt, d. h. das Verhaltnis der 

1 Siehe RUHLAND und HOFFMANN. 
2 Siehe COLLANDER und BARLUND (3). 3 Siehe BARLUND (2). 
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Konzentration des fraglichen Stoffes im gewahlten Losungsmittel 
zu derjenigen in Wasser, wenn man eine wasserige Losung mit 
der Lipoidflussigkeit uberschichtet und ausschuttelt. Der Ver­
teilungskoeffizient ist fur nicht dissoziierende Verbindungen unab­
hangig von der Ausgangskonzentration in Wasser (HOBER, 3) und 
daher eine Stoffkonstante (s. Tabelle 16). Chemische Verbindungen, 
die von lipoiden Flussigkeiten gelOst werden, sollen nach der Lipoid­
theorie leichter permeieren als wasserlosliche; und zwar soll die 
Permeabilitat nach MaBgabe der Verteilungskoeffizienten erfolgen, 
da das Grenzhautchen des Protoplasmas aus Lipoiden bestehe. 

Nach der Adsorptionstheorie geht die Permeabilitat gelOster 
Stoffe hingegen parallel mit ihrer Oberflachenaktivitat, d. h. 
je mehr ein Stoff die Oberflachenspannung des Wassers erniedrigt, 
desto leichter soll er ins Protoplasma eindringen. Die Ober­
flachenspannung wird gewohnlich nach der Tropfenmethode mit 
einem Stalagmometer 1 gemessen. 

Es ist merkwurdig, daB bei der Diskussion des Permeabilitats­
problems nirgends mit mehr Nachdruck darauf hingewiesen wird, 
daB LipoidlOslichkeit und Oberflachenaktivitat eigentlich die Folge 
ein und derselben Eigenschaft eines gelOsten Stoffes sind, namlich 
der Ausdruck seiner Hydropho bie. Je weniger hydrophile 
Gruppen eine organische Verbindung besitzt, desto groBer wird 
ihre Loslichkeit in lipoiden Losungsmitteln, und urn so mehr 
werden ihre MolekUle in die Wasseroberflache gedrangt, wo sich 
ihre hydrophoben Gruppen dem Kontakte mit Wassermolekulen 
entziehen konnen, indem sie sich vom Wasser abwenden. Bei 
hydrophilen Stoffen, wie den Zuckern, mit ihren vielen OH- Gruppen, 
sind daher sowohl LipoidlOslichkeit als auch Oberflachenaktivitat 
auf ein Minimum reduziert (s. Tabelle 16). 

Die Molekule der Zellwand und die permeierenden Stoffe sind 
sowohl aus hydrophilen als auch aus hydrophoben Radikalen 
zusammengesetzt. Da sich die hydrophilen Gruppen eines wandern­
den Stoffes den hydrophilen Gruppen des Mediums, in dem er 
sich befindet, nahern konnen, von den hydrophoben dagegen 
ferngehalten werden, erhellt ohne weiteres die groBe Bedeutung 
des zahlenmaBigen gegenseitigen Verhaltnisses von hydrophoben 
und hydrophilen Gruppen fur die Permeabilitat. 

Die Verhaltnisse sollen am Beispiel der k uti n is i e r ten Z e ll­
wan d erlautert werden, wobei vorausgesetzt sei, daB diese aus 

1 stalagma (griech.) = der Tropfen. 
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einem zellulosischen Micellargerust' mit intermicellar eingelagertem 
Kutin aufgebaut sei. 

Wenn ein Wassermolekul durch eine solche Membran wandern 
soIl, wird dies in Wechselwirkung mit den OH-Gruppen der 
Zellulosemicelle und eventuell mit den COOH-Gruppen der Kutin­
stoffe geschehen, d. h. das Wasserteilchen wird wahrscheinlich der 
Oberflache der Micelle folgen. Dagegen scheint es unmoglich, daB 
Wassermolekule zwischen die zum groBten Teile aus hydrophoben 
Radikalen bestehenden Fadenmolekiile des Kutins, die gerichtet 
zwischen den Zellulosemicellen liegen, eindringen. Umgekehrt wird 
ein hydrophobes Molekul, das sich den OH-Gruppen der MicelI­
oberflachen nicht nahern kann, seinen Weg zwischen den Kutin­
molekiilen hindurch finden mussen, wenn es durch die Zellwand 
permeieren solI. Lipophile und lipophobe Stoffe wurden also, 
ahnlich wie dies NATHANSOHN in seiner Mosaiktheorie ausgesprochen 
hat, an verschiedenen Orten durch die Zellwand wandern. 

Es ist klar, daB die Wechselbeziehungen zwischen hydrophoben 
und hydrophilen Gruppen vor allem eine Rolle spielen, wenn die 
Diffusionswege von der GroBenordnung der wandernden Molekule 
sind. Es ist dann moglich, daB lipoidlosliche Stoffe durch Mem­
branen mit vielen hydrophoben Gruppen (wie sie nach der Wasser­
undurchlassigkeit des Salvinia-Protoplasmas zu schlieBen, wahr­
scheinlich in vielen semipermeablen Plasmahautchen vorliegen) 
ihren Weg besser finden als lipoidun16s1iche Stoffe von gleichem 
Molekularvolumen. 

Wenn dagegen die Diffusionswege so weit sind, daB bei der 
Teilchenwanderung keine gegenseitige Beeinflussung der verschie­
denen Radikale auf tritt, indem die hydrophilen Gruppen der 
diffundierenden Teilchen auBerhalb der Wirkungsphare der hydro­
phoben Membrangruppen vorbeiwandern konnen, wird die Perme­
abilitat vornehmlich nach MaBgabe der Molekularvolumina er­
folgen. 

Es ist in dieser Hinsicht interessant, daB sowohl RUHLAND als 
auch COLLANDER auf Grund ihrer neuesten Arbeiten zum Schlusse 
kommen, daB fur die Permeabilitat beide Prinzipien: Ultrafiltration 
und Hydrophobie (bzw. Lipoid16slichkeit) in Betracht kommen; 
nur mochte RUHLAND nach den Befunden bei Beggiataa der 
Ultrafiltration und COLLANDER, der mit Rhea und Chara arbeitet, 
der Lipoid16slichkeit die vorherrschende Bedeutung zuweisen. Es 
scheint nicht ausgeschlossen, daB die von COLLANDER und BARLUND 
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untersuchten Objekte relativ dichtere Protoplasmahautchen be­
sitzen als Beggiatoa, so daB, wie dies bereits fur die prinzipiellen 
Meinungsverschiedenheiten uber das Permeabilitatsproblem ge­
schehen ist, auch die heute noch bestehenden graduellen Auf­
fassungsunterschiede mit der Zeit behoben werden konnten. Es 
ware dazu allerdings notig, den offenbar zu eng gefaBten Begriff 
der LipoidlOslichkeit durch den weiteren der Hydropho bie zu 
ersetzen; denn der hydrophobe Effekt auBert sich nicht nur bei 
Lipoiden im engeren Sinne, sondern auch bei EiweiBstoffen. Das 
semipermeable Protoplasmahautchen braucht daher nicht aus 
hypothetischen Lipoiden, sondern einfach aus Proteinen von 
bestimmter Hydrophobie zu bestehen. 

Permeabilitiit und isoelektrischer Punkt. Als isoelektrischen 
Punkt bezeichnet man denjenigen Zustand eines kolloiden Sy­
stems, in welchem die disperse Phase (in unserem FaIle die ZeIl­
wand) gegenuber dem Dispersionsmittel keine elektrische Ladung 
besitzt. Man kann den Ladungsunterschied durch Veranderung der 
Wasserstoffionenkonzentration des Losungsmittels zum Verschwin­
den bringen. Fugt man einem gegenuber Wasser negativ geladenem 
Teilchen H+ -Ionen zu, oder nimmt man einem positiv geladenem 
Teilchen H+ -Ionen weg, kann seine Ladung neutralisiert und auf­
gehoben werden. Man charakterisiert daher den isoelektrischen 
Punkt durch den Wasserstoffionenexponent PH (= negativer 
Logarithmus der H-Ionenkonzentration), desjenigen Dispersions­
mittels, in welchem die Kolloidteilchen im elektrischen Felde nicht 
wandern, oder in welchem ein unbewegliches Diaphragma keine 
Potentialdifferenz gegenuber der Inbibitionsflussigkeit zeigt. Kol­
loidteilchen, die gleich viele H+ - wie OH--Ionen abdissoziieren, 
haben einen isoelektrischen Punkt von 7; bei solchen, die uberschus­
sige OH -Ionen an das Dispersionsmittel abgeben, ist er > 7, und 
solche, bei denen H -;- -Ionen frei werden < 7. Man kann sich das 
Wesen des isoelektrischen Punktes so vorsteIlen, daB durch richtige 
Einstellung der Wasserstoffionenkonzentration des Losungsmittels 
das Diffusionspotential der H-Ionen der dispersen Phase auf­
gehoben wird und die Teilchen infolgedessen neutral bleiben. 

Zellulose ist normalerweise gegenuber Wasser negativ geladen, 
sie besitzt also einen isoelektrischen Punkt < 7, d. h. es kommen 
ihr, wie wir bereits anlaBlich der polaren Permeabilitat gesehen 
haben, schwach azidoide Eigenschaften zu. Es wurde auch 
erwahnt, daB nach BRAUNER (3) der Saurecharakter bei der 
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Kutinisierung erheblich verstarkt wird, so daB eine kutinisierte 
Membran sich gegeniiber einer Losung stark anionisch verhalt. 

Dies bleibt nicht ohne Auswirkung auf die Permeabilitats­
erscheinungen. Wandernde Teilchen, die von der GroBenordnung 
der Diffusionswege sind, werden von der Ladung der Zellwand 
beeinfluBt werden, wie dies in auffallender Weise gegeniiber Farb­
stoffen geschieht. Basische Farbsto££e (mit gefarbtem Kation) 
werden von der kutinisierten Wand aufgenommen und durch­
gelassen, saure (mit gefarbtem Anion) dagegen nicht; wobei, wie 
Tabelle 17 zeigt, die MolekiilgroBe eine untergeordnete Rolle spielt. 
Es konnen sogar basische Farbstoffe mit hoherem Molekular­
gewicht als Rohrzucker (342,1) durch die kutinisierte Zellwand 
hindurch di£fundieren. 

Tabelle 17. Farbstoffe fiir Permeabilitatsstudien. 

Basische Farbstoffe 

Chrysoidin 
Methylenblau 
Nilblau ... 
-'1alachi tgriin 
Methylgrun . 
• Jodgriin ... 

Molekular­
gewicht 

212,2 
319,8 
353,7 
364,8 
458,3 
613,2 

Saure Farbstoffe 

Orange G . 
Bordeaux R 
Eosin ... 
Kongorot . 
Wasserblau 
Berlinerblau . 

I Molekular­
gewicht 

452,3 
502,3 
691,8 
696,5 
799,6 
859,2 

Der Saurecharakter der Zellulose ist so schwach ausgepragt, daB 
sie trotz ihrer negativen Ladung mit sauren Farbstoffen angefarbt 
werden kann (Kongorotfarbung im alkalis chen Bade !). Stark kutini­
sierte Zellwande, wie diejenige der Samenschale von Aesculus, sind 
dagegen so weitgehend azidoid, daB sie sich nicht umladen lassen. 

Zusammenfassend kann man iiber die Permeabilitats­
erscheinungen bei den dichtesten bekannten Zellwanden, namlich 
den kutinisierten Mem branen, folgendes sagen: Die Durch­
lassigkeit wird in erster Linie durch das Volumen der diffundieren­
den Teilchen bestimmt (Ultrafilterwirkung). Ferner tritt wie beim 
semipermeablen Protoplasmahautchen ein starker hydrophober 
Effekt auf. Als drittes Prinzip spielt die negative Ladung der kutini­
sierten Zellwande eine Rolle, indem sie Kationen (z. B. basischen 
Farbstoffen) den Durchtritt erleichtert. So zeigt ein lebloses 
Ausscheidungsprodukt bereits aIle Komplikationen, auf 
die man bei der Untersuchung der Plasmapermeabilitat 
stoBt, so daB die kutinisierte Zellwand als Modell­
membran fiir das Permeabilitatsproblem gelten kann. 

Frey-Wyssling, Stoffausscheidung der hOheren Pflanzen. lO 
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II. Rekretion. 
A. Die anorganischen Ausscheidungsstoffe 

der Pflanzen. 
Die hoheren Pflanzen zeichnen sich fast ausnahmslos durch 

feste anorganische Ausscheidungen aus, die sie in ihren Geweben 
anhaufen. Sie unterscheiden sich dadurch in einem wesentlichen 
Punkte von den Tieren, die iiberschiissige anorganische Stoffe, 
soweit sie nicht zum Aufbau des Skelettes Verwendung finden, 
nach auBen abschieben. Es sind im wesentlichen 2 Stoffgruppen, 
die im Pflanzenleibe a bgelagert werden: einerseits K a I k s a I z e und 
andererseits Kieselsaureanhydride. In seltenen Fallen treten 
auch Ausscheidungen von Magnesium- (Paniceen) oder Aluminium­
verbindungen (Lycopodiaceen, Symplocaceen) auf. Meist handelt es 
sich dabei jedoch urn Ausfallungen, die erst beim Trocknen der 
Pflanzen entstehen (Herbarmaterial), und vielfach ist deren genaue 
chemische Zusammensetzung ungeniigend bekannt (NETOLITZKY,6). 

Von allgemeiner physiologischer Bedeutung fUr die hoheren Pflanzen 
sind jedenfalls nur die Kalk- und Kieselablagerungen. 

1. Die I{alziumsalze. 

Die Liste der Kalziumverbindungen, die in der Pflanze in fester 
Form auftreten, ist ziemlich umfangreich; sie umfaBt eigentlich 
aIle schwerloslichen Kombinationen des Kalziumions mit in der 
Pflanze vorkommenden Anionen. Sie sind in Tabelle 18 mit ihrem 
Kristallwassergehalt nach zunehmender Loslichkeit aufgezahlt. Die 
Loslichkeit ist in g anhydres SalzjLiter Wasser angegeben. Es 
ist bezeichnend, daB die so entstehende Reihenfolge, mit Aus­
nahme von Phosphat und Zitrat, zugleich den Haufigkeitsgrad 

Ta belle 18. 

Kalziumsalz I 

Oxalat-Monohydrat. . \ Ca[C20 4 ] • 1 H 20 
Oxalat-Trihydrat .. Ca[C20 4 ] • 3 H20 
Karbonat (Kalzit). I Ca[C03] 
Tartrat-Tetrahydrat: Ca[C40 sH 4] ·4 H 20 
Phosphat ...... ,(?)Ca[HP04]· 2 H20 
Zitrat-Tetrahydrat . . I Ca3[Cs07H512'! H20 
SuJfat-Di.hydrat (Gips) I Ca[S04)' 2 H 20 
Malat.Tnhydrat . .. Ca[C40 5H 4 ) • 3 H 20 

I 
LOSliCh-1 Loslich-
kei t gil kei ts-
bei 18' C produkt 

0,0055 
;:0,0055 

0,013 
0,115 
0,20 
0,85 
2,0 
8,4 

1,8 .10-9 

;: 1,8 .10-9 

1,7' 10-8 

5,2 .10-7 

5,6.10-7 

7,5' 1O-l2 

2,3 ·10-4 
2,4· lo-a 
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wiedergibt, mit dem die verschiedenen Kalziumsalze in den pflanz­
lichen Geweben auftreten. 

In den meisten Fallen kristallisieren die ausgeschiedenen Kalksalze 
und sind dann, da keines dem kubischenKristallsystem angehort, stets doppel­
brechend. Haufig treten wohl entwickelte Kristallformen auf, an denen die 
entsprechenden Salze schneller und sicherer erkannt werden konnen, als auf 
dem oft unbefriedigenden Wege der gewohnlich vieldeutigen mikrochemischen 
Auflosungsreaktionen. Wenn die Kristalle keine deutlichen Flachen oder 
Kanten ausgebildet haben, gelingt es vielfach sie an Hand ihrer Doppel­
brechung zu identifizieren. Es sollen daher zuerst die kristallographischen 
und optischen Eigenschaften der Kalziumsalze in der Pflanze behandelt und 
an Hand von Skizzen und Tabellen ubersichtlich zusammengestellt werden. 

Das Phosphat tritt nie in wohl ausgebildeten Kristallen auf, sondern 
nur in Form von Globoiden (als Ca-Mg-Phosphat in den Aleuronkornern), 
Sphariten und Konkretionen fraglicher Gesamtzusammensetzung. Gewohn­
lich fallt es erst beim Einlegen der Objekte in Alkohol aus (MOLISCH, 4). 
In vielen Fallen ist die Phosphatnatur dieser Spharite bestritten. Noch 
unsicherer ist das Auftreten von kristallisiertem Kalziumzitrat bei hoheren 
Pflanzen (WEHMER, 2); es ist bis jetzt mit Sicherheit nur in Pilzkulturen 
von Citromyce8-Arten festgestellt worden. Diese beiden Salze sollen daher 
von der folgenden Besprechung ausgeschlossen werden. 

a) Kristallographie und Optik der kristallisierten 
Kalziumsalze. 

Kalziumoxalat-Monohydrat. Das Kalziumoxalat-Monohydrat 
kristallisiert m 0 n 0 k Ii n. Von den drei kristallogra phischen Achsen a, 
b und c stehen a und c schief zueinander; sie bilden den Winkel fJ. 
Das Achsenverhaltnis betragt (BROOKE): 

a: b : c = 0,8696: 1 : 1,3695 fJ = 107° 18'. 

Die in den Pflanzen auftretenden Kristalle von Kalziumoxalat­
Monohydrat sind identisch mit dem Mineral Whewellit (HOLZNER, 1) ; 
von den 44 verschiedenen Flachenformen des Whewellits (s. Abb. 66) 
kommen aber bei den Pflanzenkristallen nur vier vor (FREY, 2), 
namlich zwei Pinakoide (Flachenpaare) und zwei Prismen mit 
folgenden kristallographischen Symbolen1 : 

I Die Zahlen zwischen den Klammern sind die reziproken Achsen­
abschnitte oder Indices der Flachen (s. S. 18); die Buchstaben entsprechen 
den in den Abbildungen eingetragenen Flachenbezeichnungen. Nach der 
kristallographischen Schreibweise bedeuten Indices zwischen geschweiften 
Klammern Flachenformen, z. B. beim Prisma x (01 1) aile vier zum 
Prisma gehorenden Flachen, wahrend runde Klammern, z. B. e (101), nur 
eine einzelne Flache bezeichnen. Eckige Klammern geben Kanten an; so 
ist z. B. [x xd (s. Legende zu Abb. 61) die Kante zwischen den beiden 
Flachen x und Xl' 

10* 
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Pinakoid . . . .. e {IO I) 
Seitliches Pinakoid . b {O I OJ 
Prisma I. SteIlung . x {O II} 
Prisma II. SteIlung. m n I OJ 

ZwiIlinge nach e (101) 

Diese vier Formen gehen bei den Pflanzenkristallen zwei typisch 
verschiedene Kombinationen ein: das Prisma x kombiniert sich mit 
dem Pinakoid (Flachenpaar) 6 und bildet so die bekannten isodia­
metrischen Kristalle (Abb. 61 a, b, e, fund Abb. 62 a), die 
bei idealer Ausbildung entfernt einem Rhomboeder gleichen; oder 
die beiden Pinakoide 6 und b treten zusammen auf, wobei sich 
die Kristalle gewohnlich in die Lange strecken und zu Sty loiden1 

auswachsen (Abb. 61 c und d). Es hangt im allgemeinen von den 
AusmaBen der Kristallzellen ab, ob sich prismatisch gestreckte 
Styloiden oder isodiametrische Kristalle entwickeln. Das Prisma m 
tritt immer nur untergeordnet als kantenabstumpfende Flachen­
form auf (Abb. 61 e-h). In Abb. 62a ist die in der Kristallographie 
iibliche Aufstellung mit senkrechter c- und links-rechts verlaufender 
b-Achse gewahlt. Fiir stengelige Kristalle und Z willinge ist es dagegen 
geeigneter, die Zone [6 b] senkrecht zu stellen (Abb. 61 und 62 d). 

Die Flache 6 wird von einer Symmetrieebene halbiert; sie 
erscheint daher als rhombische Flache, oft sogar in Form idealer 
Rauten (das Kristallsystem des Monohydrats wird deshalb in der 
alteren Literatur falschlicherweise hin und wieder als rhombisch 
bezeichnet). AIle anderen Flachen, x, b und m, sind Parallelo­
gramme, deren Diagonalen schief aufeinanderstehen. 

Sehr haufig treten Zwillinge und hin und wieder auch Parallel­
verwachsungen nach der Flache 6 auf (Abb. 61 d, h). Wo dem 
Pinakoide b Gelegenheit gegeben ist sich zu entwickeln, verzwil­
lingen sich die Kristalle fast regelmaBig, da b fUr die beiden Zwil­
lingsindividuen eine gemeinsame Flache ist (Abb. 61 b-d); aus 
diesem Grunde ist immer ein groBer Teil der Styloiden verzwillingt 
(z. B. bei Iris). In der Literatur findet man oft statt 6 (101) die 
Basis c (001) als Zwillingsflache der PflanzenkristaIle angegeben 

1 stylos (griech.) = SauIe, Pieiler. 

Legende Zll Abb. 61. Kalziumoxalat·Monohydrat in der PfJanze. 
Winkel", = c : [x x.J gemessen auf b (010) 

fJ = [xx.J : [mm.J " b(010) 
y = [mm,) : e " b (010) 
e = [xc] : [x,e] " e (101) 
< = [xc] : [xx,] " "x(011) 
fJ, = Projektion des Winkels [x x,] : [m x.J auf (010) 
fJ,= [mx,] : [mm.J " (010) 
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(HOLZNER, 1; MARCHET); dies ist ein Irrtum, der auf dieAhnlichkeit 
des Zwillingswinkels 0( = 70° 32' mit fJ = 72° 42' zuriickzufiihren ist. 

Aus Abb. 61 sind Vorkommen, Kombination der Flachen­
formen, Winkel und GroBe besonders schon entwickelter Mono­
hydratkristalle in den Pflanzen zu ersehen. 

c 

c 

1'11"1' 
bed 

Abb.62. Optik des Kalziumoxalat-MonohYdrates. a) Optische Orientierung. b) Optik 
auf e (101); die optische Achsenebene, die 7 0 gegen e geneigt ist, auf e projiziert. 
c) Optik auf b (010). d) Zwilling nach e (101). -'-'- KristaJlographische Achsen c 
und a; b = nC(; ........-... na; -- n{3; ~ ny; 0 - - -- 0 optische 

Achse, d. h. Richtungen, in denen der KristaJl isotrop erscheint. 

Optik (WHERRY). Das Kalziumoxalat-Monohydrat besitzt als 
monokliner Kristall drei Hauptbrechungsindices, n a , nfJ und ny, von 
denen der kleinste no: mit der kristallographischen b-Achse zu­
sammenfallt. Die Werte der Brechungsindices sind aus Tabelle 19 
und die Orientierung von nfJ und ny aus Abb. 62 ersichtlich. 

Auf der Flache e herrscht gerade Ausloschung (Abb.62b), 
wahrend auf b, dem seitlichen Pinakoid, eine Ausloschungsschiefe 
von 7° vorhanden ist. Der relativ kleine Ausloschungswinkel kann 
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bei verzwillingten Kristallen (namentlich Styloiden), die auf b 
liegen, leicht gemessen werden (Abb. 62d), da in der Ausloschungs­
stellung des einen Zwillingsindividuums das andere, um den 
doppelten Aus16schungswinkel von 140 gedreht, noch ziemlich stark 
aufleuchtet. Kleine unverzwillingte Kristalle tauschen auf b oft 
gerade Aus16schung vor. 

n<x = 1,49 und n{3 = 1,55 weichen nur wenig vom Brechungs­
index des Kanadabalsams (n = 1,54) ab, so daB in Balsamprapa­
raten Kristalle, deren n<x oder n{3 parallel zur Schwingungsebene 
des Polarisators stehen, fast verschwinden; steht dagegen ny = 1,65, 
das mit der morphologischen Langsachse der Kristalle zusammen­
fallt, parallel zur Schwingungsebene, so erhalt der Kristall auf­
fallend starke Konturen. Dieser pragnante Reliefwechsel laBt 
sich beim Drehen des Mikroskoptisches uber dem Polarisator bei 
allen Monohydratkristallen sehr gut beobachten. 

Die Doppelbrechung betragt auf der Flache b (010) nl'-n{3 = 
0,095, wahrend sie auf e annahernd den maximalen Wert ny-n<x = 
0,160 erreicht. [Da ny eine Neigung von 70 gegen die Flache e 
besitzt, ist die Doppelbrechung auf e etwas geringer als 0,160 
(s. Tabelle 21)]. Die Doppelbrechung 

ny - n<x = 0,160 

ist sehr groB und reicht an diejenige des Kalzites, eines der starkst 
doppelbrechenden Mineralien, heran (s. Abb. 69). 

Kalziumoxalat-Trihydrat. Das Kalziumoxalat-Trihydrat kri­
stallisiert t e t rag 0 n a 1. AIle drei kristallograp his chen Achsen stehen 
senkrecht zueinander und zwei davon sind gleichwertig (a = b), 
so daB die Kristalle auf dem Querschnitt und in der Aufsicht 
quadratisch erscheinen. Das Achsenverhaltnis wurde an kunst­
lichen Kristallen gemessen und betragt (FREY, 3) 

a : c = 1 : 0,4118. 

Das Kalziumoxalat-Trihydrat kommt nicht als Mineral vor. 
Bis jetzt konnten nur drei Flachenformen beobachtet werden: 

(Bi)-Pyramide 1. Art. . P {III) 
Pyramide II. Art ... d {30 I} 
Prisma . . . . . . . . m {I 1 O} 

Zwillinge nach (201) 
Die haufigste Flachenform ist die Bipyramide p, die den Kri­

stallen die bekannte "briefumschlagformige" Tracht verleiht 
(Abb. 63a). Gewohnlich kombiniert sich mit der Pyramide p 
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das Prisma m, welches die Kristalle stengelig entwickeln laBt 
(Abb. 63b, c). Dem Langenwachstum des Prismas wird in der 
Regel durch die AusmaBe der Kristallzellen eine Grenze gesetzt 
(z. B. in den Zwiebelschalen von Allium sativum und Allium cepa). 
Die Pyramide II. Art d, die um 45° gegen die Einheitspyramide p 
gedreht und nur einseitig entwickelt ist, wurde bis jetzt nur in einem 
einzigen Falle bei Tradescantia discolor 
festgestellt (Abb.63d). Die Basis c {OO 11 
konnte entgegen den Angaben von KOHL (1) 
nie beobachtet werden; bei Allium schoeno­
prasum wird zwar eine Basis durch das 
V orauswachsen der Prismenkanten und die 
Unterdriickung der Pyramide vorgetauscht, 

I 
I 
I 
I 
I 
1m 

aber man iiberzeugt sich leicht, daB anstatt r-~iF:;~~~o.-Jn .. ~ nO) 

einer ebenen Basisflache eine skelettartige 
Vertiefung vorliegt (Abb.63e). 

In den Zwiebelschuppen der Gattung 
Allium finden sich die mannigfaltigsten 
Trachten des im Vergleich zum Monohydrat 
weniger variablen Trihydrates (s. Abb. 101). 
Bei Allium cepa, Allium fistulosum, Allium 

I 
I 
I 
I 
I 
I 

-+--
I --

sativum und anderen finden sich schon ent- Abb.64. Optik des Kal­
wickelte Zwillinge nach einer Pyramiden- ziumoxalat - Trihydrates. 

-n(X; 
£lache, II. Stellung (201). =-=- ny ~ optische 

Winkel und Kombinationen der Flachen- Achse. 

formen vom Trihydrat sind aus Abb. 63 zu 
ersehen. Das Trihydrat ist durch die Bipyramide p und das Fehlen 
schiefer Winkel leicht vom Monohydrat zu unterscheiden. 

Optik (Abb. 64). Die Indicatrix tetragonaler Kristalle ist ein 
Rotationsellipsoid. Das Trihydrat besitzt daher nur zwei Haupt­
brechungsindices, ny und nO(. Mit der Richtung der Rotations­
achse, die als optische Achse mit ne bezeichnet wird, fallt der groBere 
Brechungsindex ny zusammen, wahrend n w , das senkrecht zur 
Achse liegt, dem kleineren Index nO( entspricht. Die Doppelbrechung 

Legende zu Abb. 63. Kalziumoxalat-Trihydrat in der Pflanze. 
Winkel 0( = P m gemessen auf (110) 

p= [pp,] [mmd _"" (010) 
OI'~ P P ~ (111) : (11 1) " (110) 
fJ'= [PPll [pp,]~[10Il:[1011 " (010) 
y~ [dm] [d,m] " (110) 
o ~ d II (0 10) 
,~ (1 0 0) (201) " (0 10) 
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einachsiger KristaIle wird durch die Differenz ne - nw angegeben. 
In unserem FaIle ist diese Differenz positiv und betragt 

ne - nw = 0,031 

Das Trihydrat ist daher optisch positiv. 

Die Doppelbrechung 0,031 ist flinfmal kleiner als beim 
Monohydrat! Sie ist nur auf den Prismenflachen wahrzunehmen; 

e die Doppelpyramiden erscheinen 

b 

Abb. 65. Monohydratzwilling und Tri­
hydrat in stereographischer Projek­
tion; zeigt die pseudotetragonale 
Symmetrie der verzwillingten Mono­
hydratkristalie. -- Zonen, 0 • Fla­
chen des Monohydratzwillings: Oerstes, 
• zweites Individuum, b (010), 
e (101), x (011), m (110), Z (014) bei 
Pflanzenkristalien nicht beobachtet; 
x Ausstichpunkte der Indexachsen n,~ 

und ny der beiden Zwillingsindividuen. 
- - - - Zonen, e Flachen des 

Trihydrates: m (110), p (111). 

dagegen in der Aufsicht isotrop, 
da in der Richtung der optischen 
Achse beobachtet wird. DieAus­
los c hun g der Prismenflachen 
ist gerade. 

ny = 1,58 und n" = 1,55 
(TabeIle 19) sind beide yom Bre­
chungsindex des Kanadabalsams 
(n = 1,54) nur unbedeutend ver­
schieden; es findet daher beim 
Drehen des Objekttisches fiber­
dem Polarisator im Gegensatze 
zum Monohydrat kein auffal­
lender Reliefwechsel statt. 

Vergleich zwischen Kalzium­
oxalat - Monohydrat und -Trihy­
drat. W ohl ausge bildete Mikro­
kristaIle der beiden Hydratstufen 
sind an ihren Kristallformen so­
fort zu erkennen. Es gibt indessen 

FaIle, wo Zweifel entstehen konnen. Das Trihydrat sowie das Mono­
hydrat besitzen eine gewisse Neigung sich stengelig zu entwickeln, 
und wenn dann solcheMonohydratkristaIle verzwillingt sind, konnen 
tetragonale Saulen vorgetauscht werden (Abb. 61 d). Abb. 65 zeigt 
die stereographische Projektion eines Monohydratzwillings, mit 
[e b] als vertikale Achse, woraus deutlich die pseudotetragonale 
Symmetrie hervorgeht. Zum Vergleich ist die stereographische 
Projektion des Trihydrates in dasselbe Diagramm eingezeichnet. 

Die stereographische Proj ektion kommtfolgendermaBen zustande: 
man denkt sich vom Mittelpunkt des Kristalls aus die Lote auf aIle seine 
Flachen gezogen und konstruiert die Durchstoi3punkte dieser Flachen­
normalen durch eine den Kristall umschreibende Kugeloberflache. Fiir jede 
Kristallflache findet man daher auf der stereographischen Projektion einen 



Die Kalziumsalze. 155 

Punkt und die Anordnung dieser Punkte besitzt dieselbe Symmetrie wie 
der Kristall. 

Die .Ahnlichkeit solcher verzwilIingter Styloiden mit Trihydrat­
prismen wird noch dadurch erhoht, daB der groBere Brechungsindex 
ny ungefahr mit der morphologischen Langsachse zusammenfallt. 
Immerhin schlieBen die Richtungen von ny der beiden Zwillings­
individuen 140 miteinander ein, so daB sich auf der Flache b die 
Doppelnatur solcher Kristalle beim Drehen zwischen gekreuzten 
Nikol durch die AuslOschungserscheinungen verrat. Wenn die 
Endflachen sauliger Kalziumoxalatkristalle gut entwickelt sind, 
kennt man das Trihydrat auch an seiner flachen Endpyramide, 
und verzwillingte Styloiden an den einseitig ausgebildeten, ein­
springenden Winkeln. Wenn keine Endflachen auftreten, muB man 
die Entscheidung auf optischem Wege treffen (s. Abb. 69). 

Dasselbe gilt von Kristallaggregaten, sog. Drusen, die entweder 
aus Monohydrat oder aus Trihydrat bestehen konnen. Nament­
lich das Monohydrat tritt auBerordentlich haufig als Drusen 
auf. Wenn es nicht gelingt, an Teilindividuen solcher Aggregate 
Kristallformen zu erkennen, muB, wie im nachsten Kapitel aus­
gefiihrt werden wird, auf die Doppelbrechung geachtet werden. 
Da die Doppelbrechung des Monohydrates fiinfmal so groB ist 
wie diejenige des Trihydrates, zeigen Monohydratdrusen als Po­
larisationsfarbe gewohnlich das sog. WeiB I. Ordnung oder noch 
hohere Farben, wahrend Trihydratdrusen nur ein mattes Grau 
aufweisen. 

Vergleich der Pflanzenkristalle mit dem Mineral Whewellit und kiinst­
lichen Oxalatniederschliigen. Die stengelige Entwicklung der Kalziumoxalate 
scheint eine Eigentiimlichkeit gewisser Pflanzenkristalle zu sein. Weder das 
Mineral Whewellit (Abb. 66), noch die Mikrokristalle von kiinstlichen Kal­
ziumoxalatniederschlagen weisen je so lange Formen auf, wie sie in Pflanzen­
zellen gefunden werden. Das Extrem bilden die sog. Raphiden 1 (Abb. 99), 
das sind Biindel von feinsten Monohydratnadeln, die fUr viele Pflanzen­
familien charakteristisch sind (s. S. 258). Es ist unbekannt, welche Faktoren 
die stengelige oder gar nadelige Entwicklung begiinstigen. Bis jetzt sind 
aIle Versuche, aus verdiinnten Liisungen schlanke Trihydratprismen 2, sty­
loiden oder gar Raphiden kiinstlich herzustellen, gescheitert. Es ware miiglich, 
daB die langliche Form der ZeIlen, in denen die Kristallisation erfolgt (Klein­
raumprinzip), mitbestimmend fiir die Ausbildung des stengeligen Habitus ist. 

Wie Abb. 61 und 63 zeigen, ist indessen der saulige Habitus fiir die 
Pflanzenkristalle nicht etwa vorherrschend. Ebenso haufig trifft man isome­
trisch entwickelte Kristalle, und zwar vor aHem in isodiametrischen Zellen. 
----

I raphis (griech.) = Nahnadel. 2 Aus konzentrierter Hel kiinnen jedoch 
lange Trihydratsaulen erhalten werden (Abb. 7la). 
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Was fiir Mikrokristalle im allgemeinen gilt, trifft fiir die Pflanzenkristalle in 
besonderem MaBe zu: sie sind stets sehr flachenarm. Oft besitzen sie bloB 
die 6 oder 8 Flachen, die zur Raumumgrenzung unumganglich notwendig 
sind. Nur in seltenen Fallen kommen Kristallindividuen, gewiihnlich ZwiL 

b 

Abb.66. a) Whewellitzwilling [KOLLBECK, GOLD­
SCHMIDT u. SCHRODER]. b) Monohydratzwillingaus 
dem Baste von Aesculus Hippocastanum. b (0 1 0), 
x (011), Z (0 1 4), e (10 1), m (11 0), 6 (1 21), s (13 2), 
j (112), IT (112), 1 (1 30), d (2 5 0); [Q] abgerundete 

VbergangsfIiiche im Zonenstuck [e mJ. 

linge oder Parallelverwach­
sungen, mit einer etwas 
griiBeren Anzahl Facetten 
vor (Abb. 66 b). 

In kiinstlichen Nieder­
schlagen erscheinen die 
Kalziumoxalate stets in 
isometrischer Form, das 
Trihydrat ohne Prisma 
als flache Bipyramiden 
(wie im menschlichen Harn) 
und das Monohydrat als 
kurze Plattchen oder Stab­
chen nach [e b]. Sehr oft 
entwickelt das Monohy­
drat in Niederschlagen 
iiberhaupt keine Kristall­
flachen (KOHLSCIrUTTER). 
Es gelingt jedoch leicht in 
verdiinnter Salzsaure Mi-
krokristalle von Kalzium­

oxalat-Monohydrat zu ziichten, die isometrischen Pflanzenkristallen sehr 
ahnlich sehen (Abb. 67). 

Kalziumkarbonat (Kalzit, Kalkspat). Das Kalziumkarbonat 
kristallisiert als Kalzit rhomboedrisch. Seine Rhomboeder 

~ 

b 
Abb.67. Mikrokristallchen von KalziumoxaIat-Monohydrat in verdunnter HOI 

gezuchtet. a) Einzeikristall; b) Zwilling nach c) (:[01). 

(Abb. 68d) verraten eine entfernte Ahnlichkeit mit Oxalat-Mono­
hydratkristallen, bei denen die Flachenformen e und x im Gleich­
gewicht entwickelt sind. 801che Oxalatkristalle wurden daher, 
bevor man ihre chemische Natur erkannte, als Kalkspatrhomboeder 
ausgegeben (SCHACHT, SCHLEIDEN). Wahrend aber bei einem 
Kalzitrhomboeder die Winkel auf allen Flachen dieselben sind 
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(78°), weist das Kalziumoxalat auf verschiedenen Flachen ver­
schiedene Winkel auf: 74° auf den x-Flachen und 711/2° auf den 
e-Flachen (s. Abb. 61), Winkel, die immerhin demjenigen der Kalk­
spatflachen sehr nahekommen. 

a b c 

+ 
d e f 

Abb.68. Habitus und Optik der selteneren KaIziumsaIzkristalle in der Pflanze 
(s. TabeIIe 19). a)-c) Kalziumsulfat (Gips). a) Habitus und optische Orientierung. 
b) Optik auf dem seitlichen Pinakoid (0 1 0). c) Zwilling auf (0 1 0). d) Kalziumkar· 
bonat. e) KaIziumtartrat·Tetrahydrat. f) KaIziummalat·Trihydrat. -'-'- KristaIIo­
graphische Achsen, 0 - - - - 0 optische Achsen, d. h. Richtungen, in denen der 

KristaII isotrop erscheint; _ nO(; - nfi; ~ n y• 

Mit der optischen Achse n. falit hier im Gegensatz zum Kalzium­
oxalat-Trihydrat nO( zusammen. Der Charakter der Doppelbrechung 
ist somit negativ: 

n. - nw = - 0,172 . 

Vorkommen. Kalziumkarbonat tritt nur in seltenen Falien 
in wohl ausgebildeten Kristalien auf. Die Kalkinkrustationen der 
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Tabelle 19. Vergleich der in der Pflanze 

Kalziumoxalat 
Salz ------- ------

~ronohydrat I Trihydrat 
-.----~---- .. 

[COO] [COO] Chemismus Ca I ·1 H2O I Ca boo . 3 H2O COO 

in H 2SO4 16slich unter Bildung von Gipsnadeln 
.~ loslich in verdunnten Mineralsauren a 
" ..=: 
0 
0 unloslich in verdunnter und konzentrierter Essig-.., 
~ saure 
~ gluhen Verwandlung in CaC03 unter Beibehaltung 

der Form 

0 Kristallsystem monoklin tetr agonal 
:.2 Achsenverhaltnis a:b:c a:c = 1 :0,4118 
P.; = 0,8696: 1: 1,3695 cO .., 

f3 = 1070 18' e.o ..s Flachenformen e (iO I) x {O II} P {Ill} d {3 0 I} di 
'"' b {O 10) m {I 10) m (II 0) 00 .;::: 

Zwillingsgesetze nach 0: 01) nach (201) ~ 
haufigster Zwillingswinkel 141 0 4' (s. Abb. 62d) 500 31' (Abb. 63 c) 

- - -- -----------

00 Brechungsindices n,,= 1,490 co 

;i n{! = 1,555 niX = nw = 1,552 
C'l" 

n J1 = 1,650 11,y = ne. = 1,583. 
co Doppel brechung n y -n,,=0,160 ne -nw = 0,031 
..0 

posi ti v positiv 

~ 
optische Orientierung n,,=b n:x=a 

ny bildet mit C 291/ 20 ny=C .., im stumpfen -1: f3 
P.; Aus16schung 70 gegen e (101) gerade o 

Zystolithen (Moraceen, Urticaceen, s. Abb. 79, 100) lassen keine 
Kristallformen erkennen. Es liiBt sich daher auch nicht entscheiden, 
ob es sich dabei urn Kalzit oder Aragonit, die rhombische Modi. 
fikation des polymorphen Kalziumkarbonates, handelt. Erkennbare 
Kalzitrhomboeder bildet SOLEREDER (2) im Blatte von Hanburia 
mexicana abo Ahnliche Bildungen hat LEUTHOLD neben Kalzium. 
karbonatausscheidungen mit spharitischer Struktur in den funk. 
tionslos gewordenen extrafloralen Nektarien von Telfairia pedata 
gefunden. In beiden Fallen handelt es sich um·Vertreter der Familie 
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kristallisiert auftretenden Kalziumsalze. 

Kalziumsulfat· Kalziumkarbonat Kalziumtartrat· Kalziummalat· 
Dihydrat (Gips) (Kalzit) Tetrahydrat Trihydrat 
~.~~~-----~.~~--- .. ---~- .. -

CarBO,]' 2 H 2O Ca[CO,] ea I '4 H 0 [CHOR' COO] 
cHon. coo II 

ea I II • 3 H 2O [un. coo ] 
CHon· cou 

unloslich loslich unter Bildung von Gipsnadeln 

in HCI, HNOa, in Sauren, COl in KOH und in Sauren, H 2O 
in H 20 wenig verdiinnter Essig-

saure 
in Essigsaure - in konzentrierter -

Essigsaure 
blei bt unverandert bleibt unverandert in der Flamme Schwarzung 

H 2O? CaCOa->-CaO 
~~~-----.- ----~~-~--

monoklin rhomboedrisch rhombisch rhombisch 
a:b:c a:c = 1 :0,8543 a:b:c a:b:c 

=0,6899: 1: 0,4124 =0,8449: 1: 0,8749 =0,4735: 1: 1,0932 
{J= 800 42' 

lO 1 O} {II I} {I 0 I I} [110} {OIl} {O 1 0) (OIl) 
(110) {10 I} {I 10J {I 12J 
nach (100) nach (hO 1) 

1040 50' 
(s. Abb. 68c) 

~~~-. --~. .~~--~~--- ~~-~----

n",= 1,5205 n",,...., 1,54 
nfJ = 1,5226 n", = n, = 1,486 nfJ> 1,54 noch nicht 
ny = 1,5296 ny = nw = 1,658 ny>- 1,54 gemessen 

ny -n", = 0,0091 n,-nUJ~~0,172 

positiv negativ positiv 
nfJ=b no.=c n",=a n",=c 

ny bildet 530 mit c nl'=a nfJ=b nf3=b 
im stumpfen -1: fJ ny =c ny=a 

370 gegen (1 00) gerade I gerade gerade 

der Cucurbitaceen, die somit als einzige Phanerogamenfamilie intra­
zellular mikroskopisch erkennbare KristaHe von Kalziumkarbonat 
aufweist. Unter den Kryptogamen kommen ideal geformte Kalkspat­
rhomboeder, vor aHem auf denFruchtkorperngewisser Myxomyceten, 
in groBer Menge, aber oft mit sehr kleinen Dimensionen, vor. 

Kalziumtartrat. Kalziumtartrat-Tetrahydrat kristallisiert rho m­
bisch. Es bildet ahnliche Zwillinge und "Briefumschlagformen" 
wie das Kalziumoxalat-Trihydrat, ist aber immer langlich ent­
wickelt und laBt sich leicht als rhombisch erkennen (Abb. 68e). 
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Die optischen Konstanten sind noch nicht bekannt; vorlaufige 
Beobachtungen in Kanadabalsampraparaten (n = 1,54) haben 
folgende optische Orientierung ergeben: 

na = a"-' 1,54; nfJ = b> 1,54; ny = c» 1,54. 

HOLZNER (2, 3), der diese Kristalle in der Weinrebe zuerst beschrieben 
hat, hielt sie fur "saures weinsaures Kali". GRAM (s. NETOLITZKY, 3) 
beschreibt kristallinische Ausscheidungen von Kalziumtartrat in 
den Samen von Euphorbia Peplus. Nach TSCHIRCH (s. NETO­
LITZKY, 3) soll in dem Samen der MuskatnuB (M yristica) ebenfalls 
ein kristallines Tartrat vorkommen, dessen Identifikation noch 
aussteht. 

Kalziumsulfat (Gips). Gips kristallisiert monoklin wie das 
Kalziumoxalat-Monohydrat. In den pflanzlichen Zellen bildet er 
sich nicht in den charakteristischen langen Nadeln aus, wie sie 
aus der Mikrochemie bekannt sind, sondern in kleinen Tiifelchen 
(Abb. 68a). Haufig kommen ahnliche Zwillinge vor wie beim Kal­
ziumoxalat-Monohydrat, weshalb in alteren Lehrbuchern (SCHACHT, 
SCHLEIDEN) die "spieBigen" Oxalatkristalle als Gips beschrieben 
sind. Der Zwillingswinke1 betragt beim Gips 1040 50', beim Oxa1at­
Monohydrat dagegen 1410 4', so daB eine Unterscheidung durch 
Winkelmessung leicht moglich ist. Auf dem seitlichen Pinakoid 
(010) zeigt der Gips als monokliner Kristall schiefe AuslOschung; 
der AuslOschungswinkel miBt aber 37 0 im Gegensatz zur Aus­
losungsschiefe von 70 beim Oxalat-Monohydrat (vgl. Abb.62c 
und d). Die Doppelbrechung des Gipses betragt auf dieser Flache 
0,009 und ist somit zehnmal geringer als auf der entsprechenden 
Flache beim Oxalat-Monohydrat (0,095). 

Vorkommen. In lebenden Zellen ist Gips bis jetzt nur bei 
drei Familien nachgewiesen worden: in den Vakuolen der Desmi­
diaceen (FISCHER,A. ; FREY, 7 ; KOPETZKY-RECHTPERG), indenParen­
chymen der Tamaricaceen (BRUNSWIK; MOLISCH, 3) und in der Epi­
dermis der Capparidaceen (SOLEREDER, 1). In entwasserten Zellen 
(Alkoholmaterial) kann er auch bei Vertretern anderer Familien 
auftreten. KOPETZKy-RECHTPERG hat versucht, die Gipskristalle 
der Desmidiaceen nicht nur mikrochemisch, sondern auch optisch 
nach der Immersionsmethode zu identifizieren; er fand indessen fur 
die Brechungsindices zu hohe Werte (1,60-1,61 statt 1,52-1,53) 
und vermutet daher, daB eventuell Mischkristalle mit dem haher 
lichtbrechenden Strontiumsulfat (1,62-1,63) vorliegen. 



Die Kalziumsalze. 161 

Kalziummalat. Kalziummalat-Trihydrat kristallisiert rho m­
bisch. Es kann wegen seines typischen Habitus wohl kaum mit 
anderen Pflanzenkristallen verwechselt werden. Die optische Orien­
tierung ist anders als beim Tartrat (Abb. 68f) (GROTH): 

nO! = c, nil = b, ny = a. 

Vorkommen. Kristallisiertes Kalziummalat findet sich wegen 
seiner Wasser16slichkeit wohl nie in lebenden Zellen. Dagegen fand 
es BELZUNG reichlich in Alkoholmaterial kaktiformer Euphobiaceen 
(Euphorbia Caput M eduase) und bei A ngiopteris evecta (BELZUNG, 
BELZUNG und POIRAULT). 

b) Optische Bestimmungsmethode der kristallisierten 
Kalziumsalze in der Pflanze. 

Die optische Bestimmungsmethode von Kristallen im Polari­
sationsmikroskop beruht auf der Grundgleichung der Doppel­
brechung [Formel (7), S. 62], die aussagt, daB der Gangunterschied 
Y A, den zwei senkrecht zueinander polarisierte Lichtwellenziige 
beim Passieren des Objektes erleiden, eine Funktion der Doppel­
brechung (ny - nO!) und der Dicke d der anisotropen Schicht ist. 
Den Gangunterschied Y A kann man mittels Kompensatoren messen 
oder nach der Polarisationsfarbe des Kristalles abschatzen. Er 
besitzt die Dimension einer Lange und kann aus Tabelle 20 in 
A-Einheiten fUr die verschiedenen Polarisationsfarben entnommen 
werden. 

Dies setzt voraus, daB man die Interferenzfarben mit geniigen­
der Sicherhflit erkennen kann, was nach einiger 1)bung leicht gelingt. 
Wie aus Tabelle 20 hervorgeht, wiederholen sich ahnliche Farben­
tOne periodisch, weshalb die Polsarisationsfarben in Ordnungen 
eingeteilt werden. Man kann die ganze Farbenserie zu Vergleichs­
zwecken stets zur Hand haben, wenn man ein Spaltblattchen von 
Gips keilformig anschleift und auf einem Objekttrager in Kanada­
balsam eingebettet. Ein solcher Gipskeil zeigt aile Interferenz­
farben in der Reihenfolge wie Tabelle 20, so daB man die Ordnung 
der Polarisationsfarben der untersuchten Pflanzenkristalle auf 
einfache Weise durch Vergleichung ermitteln kann. 

Die Polarisationsfarben entstehen dadurch, daB einzelne Wellenlii.ngen 
des weiBen Lichtes beim Passieren des anisotropen Kristalles durch Inter­
ferenz ausge16scht werden; daher die Bezeichnung Interferenzfarben. 
Die Vernichtung erfolgt, wenn fiir eine bestimmte Wellenlange der Gang­
unterschied 1 A, 2 A, 3 A usw. betragt, d. h. wenn die Phasendifferenz r eine 

Frey-\Vyssling, Stoffausscheidung der hiiheren Pflanzen. 11 
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Tabelle 20. Interferenzfar ben und zugehorige Gangunterschiede y A 
bei normaler Dispersion. (Nach QUINCKE; POCKELS.) 

Interferenzfarbe Ir A in AI In t e rf ere n z far be Ir A In A 
I 

schwarz 0 f hellblauIichviolett 
1

11280 
eisengrau. 400 I indigo ..... · 11510 
lavendelgrau 970 If griinlic~blau . . i 12580 
graublau .. 1580 meergrun I 13340 
grau .... 2180 .§ glanzend griin i 13760 

J 
griinlichweiB 2340 o griinlichgelb 114260 
fast reinweiB 2590 ...; fleischfarben · 14950 
gelblichweiB 2670 ~ karminrot 15340 

~ ... blaB strohgelb 2750 matt purpur . 16210 
0 strohgelb .. 2810 violettgrau = Rot III 16520 
...; klar gelb . 3060 i 

lebhaft gelb 3320 ~rUb~U • 16820 
braungelb 4300 § matt meergriin 

1

17110 rotIichorange 5050 .§ blaulichgriin . 17440 
warm rot 5360 ... schon hellgriin . . 18110 
tiefes Rot = Rot I 5510 o hellgraugriin . . . · 19270 

. grau, fast weiB . . : 20070 
purpur. 5650 i::i fleischrot = Rot IV · 20480 
violett . 5750 
indigo ... 5890 

WI 
himmelblau 6640 .§ matt blaugriin . . . . I 23380 

~ griinlichblau 7280 ~ matt fleischrot = Rot V 126680 

~ griin. . . . 7470 
! ... hellergriin . 8260 , 

0 gelblichgriin 8430 
s. Abb. 69 ...; griinIichgelb 8660 

~ rein gelb . 9100 
organge 9480 
rotlichorange 9980 
dunkelviolett = Rot II 

111010 

ganze Zahl ist. Da der Gangunterschied von der Dicke der doppelbrechenden 
Schicht abhangig ist, treten in keiIformigen Objekten fiir eine bestimmte 
Wellenlange mit zunehmender Dicke wiederholt AuslOschungen auf und es 
entstehen die verschiedenen Farbenserien oder Ordnungen. Wenn z. B. das 
griine Licht infolge eines Gangunterschiedes von 1 A ausfallt, entsteht als 
Polarisationsfarbe das Rot I. Ordnung, bei der darauffolgenden Ausloschung 
mit 2 A Gangunterschied das Rot II. Ordnung usw. Es handelt sich also bei 
den Interferenzfarben nicht um reine Farben, wie bei denen des Spek­
trums, sondern um Mischfarben; und zwar sind sie stets die Komple­
mentarfarben der durch Interferenz vernichteten Spektralbezirke1 • Folgende 
Gegeniiberstellung gibt die Eigenschaften der Interferenzfarben im Ver­
gleich zu den Spektralfarben wieder. 

1 Fiir ein eingehenderes Studium der Polarisationserscheinungen muB 
auf die einschlagige Literatur verwiesen werden (NIGGLI, 2; AMBRONN und 
FREY, 2). 
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Interferenzfarben: 
Polarisationsfarben, Farben diinner 

Bliittchen 
Mischfarben 
weiBes Licht minus bestimmte Spektral­

bezirke 
lassen sich spektral zerlegen 
periodische Wiederholung ii.hnlicher Farben­

serien (Ordnungen) 

I. OrdnlJ/lg .lI. Ord//IJ/Ig 

Spektralfarben: 
durch Dispersion im Prisma 

reine Farben 
Licht einer bestimmten 

Wellenliinge 
unzerlegbar 
eine einzige bestimmte 

Farbenserie 

IY. Ord//IJ/Ig V:OrdnlJng 

. Abb. 69. Beziehungen zwischen Dicke und Interferenzfarbe doppelbrechender 
Objekte von pflanzlicher Herkunft. Ordinaten: Dicke der Objekte d in p. Abszissen: 

Gangunterschied y .. in A. 

\ 

Aus Formel (7) folgt, daB der Gangunterschied y A" d. h. also 
die Interferenzfarbe eines Kristalles von bestimmter Doppelbre­
chung (ny - n,,) in linearer Weise von seiner Dicke abhangt. Der 
Gangunterschied laBt sich daher durch eine Gerade, deren Neigungs­
winkel arctg (ny - n,,) betragt, darstellen. In Abb. 69 sind diese 
Geraden fUr die Pflanzenkristalle sowie fUr Starke, Zellulose und Hy­
dratzellulose eingetragen. Wenn man zwei GroBen der Gleichung (7) 
kennt, z. B. die Interferenzfarbe und die Dicke d des Kristalles, 
liiBt sich die Dritte (ny - n,,) errechnen, und da die Doppelbrechung 
der in Abb. 69 aufgenommenen Pflanzenkristalle deutlich vonein­
ander abweicht, ist damit der betreffende Kristall identifiziert. Um 

11* 
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die Bestimmung zu erleichtern, ist in Abb. 69 an die Ordinaten 
der verschiedenen Gangunterschiede Y A direkt die zugehorige 
Interferenzfarbe geschrieben, so daB fiir einen Kristall von bekann­
rer Polarisationsfarbe und Dicke direkt seine Doppelbrechung und 
damit auch sein Chemismus abgelesen werden kann. Bei der 
optischen Bestimmung geht man also so vor, daB man die Dicke 
eines unbekannten Kristalles miBt und seine Interferenzfarbe be­
stimmt. Dann fiihrt man in Abb. 69 von der Ordinate der be­
treffenden Kristalldicke nach rechts, bis man auf die gefundene 
Polarationsfarbe stoBt; die Gerade, die in jener Gegend vorbei­
fiihrt, gibt dann an, urn was fUr einen Kristall es sich handelt. 

Aus dem Diagramm Abb. 69 geht deutlich hervor, wie ein Kristall mit 
steigender Dicke immer hiihere Interferenzfarben erhalt. Z. B. erscheint das 
Kalziumoxalat-Trihydrat (ny - net = 0,031) bei einer Dicke von d = lO fJ, 

strohgelb, bei d = 29 fJ, Rot I, bei d = 40 fJ, meergriin usw. Es folgt daraus, 
daB die Angaben, eine bestimmte Art von Pflanzenkristallen besitze diese 
oder jene Interferenzfarbe im Polarisationsmikroskop, denen man hin und 
wieder in der Literatur begegnet, wertlos sind, wenn nicht gleichzeitig die 
Dicke der betreffenden Kristalle angegeben wird. Beim Trihydrat ist die 
Dickenmessung sehr leicht, da die tetragonalen Kristalle gleich breit wie 
dick sind. Auch beim Kalziumoxalat-Monohydrat ist die Dicke, wie wir 
gesehen haben, oft annahernd gleich der Breite, wenigstens bei stengelig 
entwickelten Individuen; dagegen darf bei plattig entwickelten Monohydrat­
kristallen die Breite nicht gleich der Dicke gesetzt werden. 

Wichtig ist nun der Unterschied zwischen den beiden Kalziumoxalat­
Hydratstufen. Wie man sieht, verlauft die Gerade des Trihydrates ent­
sprechend dem groBen Unterschied der Doppelbrechung der beiden Salze 
viel steiler als diejenige des Monohydrates. Fiir das Monohydrat sind zwei 
Geraden eingetragen, da die Doppelbrechung etwas verschieden ist, je nach­
dem die Kristalle auf der rautenfiirmigen Flache e (101) oder auf dem seit­
lichen Pinakoid b (0 1 0) liegen. Man kann nun aus Abb. 69 ablesen, daB 
Trihydratkristalle von 5,. Dicke (diese ist eine haufig auftretende Dicke 
bei Pflanzenkristallen) lavendelgrau erscheinen, wahrend Monohydrat­
kristalle von dersel ben Dicke Rot I. Ordnung oder hellgriin zeigen, je nach­
dem sie auf e oder b liegen. Bei einiger Ubung kann man die mattgrau schim­
mernden Trihydratkristalle auf den ersten Blick von den hell aufleuchtenden 
Monohydratkristallen unterscheiden. 

Auf optischem Wege kann man beweisen, daB die Rhaphiden aua 
Monohydrat bestehen. Tabelle 21 gibt die Optik der Nadeln aus dem Rhizom 
von Polygonatum multiflorum wieder, woraus ersichtlich ist, daB die Doppel­
brechung der Rhaphiden mit derjenigen des Monohydrates iibereinstimmt. 

Abb.69 gibt ferner zu erkennen, wie gering die Doppelbrechung des 
Gipses ist (in pflanzlichen Geweben kann beim Gips nie eine hiihere Farbe 
ala Grau I. Ordnung beobachtet werden), und wie weitgehend sich die Doppel­
brechung des Kalziumoxalat-Monohydrates derjenigen des stark doppel­
brechenden Kalziumkarbonates nahert. Die Starkekiirner sinq von allen 
in Abb. 69 dargestellten Objekten am schwachsten doppelbrechend. 
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Tabelle 21. 
Optik der Raphiden aus dem Rhizom von Polygonatum muUiflorum. 

Gemessen 
auf 

b (010) 
AuslOschung 
schief etwa 7° 

e (fO 1) 
Ausloschung 

gerade 

Doppelbrechung 
Dicke Interferenzfarben y A -

in!" in A I 
ge- I Mittel funden 

4,8 braungelb I 4300 0,0897 
5,6 warmrot I 5360 0,0958 
5,9 purpur I 5650 0,0941 
6,2 indigo II 5890 0,0949 
6,4 indigo II 5890 0,0921 
6,8 himmelblau II 6640 0,0977 
7,6 griinlichblau II 7280 0,0958 0,094 

± 0,001 
-- -----

4,0 himmelblau II 6640 0,166 
4,8 griinlichblau II 7280 0,152 
4,8 griin II 7470 0,156 
54 gelblichgriin II 8430 0,156 
5,6 orange II 9480 0,168 0,160 

± 0,003 

c) Physikalische Chemie der 
Kalziumoxalatausscheidungen. 

I theo-retisch 

I 
I 

I 
0,095 

-----

0,158 

Um die Physiologie der Oxalatausscheidungen in der Pflanze 
richtig verstehen zu konnen, muE man erst die Vorgange kennen­
lemen, die sich abspielen, wenn sich Kalzium- und Oxalationen 
auBerhalb des Pflanzenkorpers zu einem unloslichen Baize ver­
einigen. Aus den Ausfallungsbedingungen in vitro kann man dann 
auf die physikalisch-chemischen Verhaltnisse, die bei der Aus­
scheidung in der pflanzlichen Zelle herrschen, Riickschliisse ziehen. 
Bei der Bildung der beiden Hydratstufen von Kalziumoxalat liegen 
die Verhaltnisse jedoch nicht einfach, da in Niederschlagen aus 
verdiinnten Losungen die beiden Hydrate stets nebeneinander auf­
treten, wahrend sie in der Pflanze meistens getrennt vorkommen. 
Es ergibt sich daher die Notwendigkeit zu untersuchen, unter 
welchen Bedingungen die beiden verschiedenen Hydrate auskristalli­
sieren. Dies ist eine rein physikalisch-chemische Aufgabe. Sie zer­
faUt in drei Teilaufgaben (NIGGLI, 1): 

1. Die Bestimmung der Btabilitatsverhaltnisse der 
beiden Hydrate. Dabei muE untersucht werden, in welchen 
Temperatur- und Druckgebieten das Monohydrat und das Tri­
hydrat absolut stabil sind. Die gegenseitigen Btabilitatsbeziehungen 
werden auf thermodynamischem Wege an Hand der sog. Phasenregel 
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theoretisch ermittelt und die Stabilitatsfelder miissen dann ex­
perimentell bestimmt werden. AuBerhalb ihrer Stabilitatsfelder 
sind die verschiedenen Phasen instabil und miissen sich in stabile 
Phasen umwandeln. Oft bestehen aber Reaktionswiderstande, die 
eine direkte Umwandlung verhindern; eine solche Phase ist dann 
scheinbar stabil oder metastabil. 

2. Die Bestimmung des Bildungsbereiches der beiden 
Hydra teo Der Bildungsbereich einer Phase deckt sich nicht not­
wendig mit ihrem Stabilitatsbereich. Haufig kristallisieren gewisse 
Verbindungen auBerhalb ihres eigentlichen Stabilitatsfeldes. Sie 
besitzen dann eine mehr oder weniger ausgesprochene Tendenz, 
sich in eine stabilere Form umzuwandeln. Die Bildungsbereiche 
miissen empirisch ermittelt werden, da sie theoretisch nicht ab­
geleitet werden konnen. 

3. Die Haltbarkeitsbeziehungen. Wenn eine bestimmte 
Modifikation einer Substanz aus ihrem Stabilitatsfeld heraus­
gebracht wird, kann sie sich mit verschiedener Schnelligkeit in eine 
stabilere Form umwandeln. Gewisse auBere oder innere Wider­
stande, die experimentell festgestellt werden mussen, konnen eine 
Umwandlung verhindern und bewirken, daB die Modifikation in 
Temperatur- und Druckgebieten, wo sie eigentlich verschwinden 
muBte, metasta bi! auftritt. 

Das System Kalziumoxalat-Wasser. Wenn Kalziumoxalat durch 
Fallung auskristallisiert, entsteht ein heterogenes System, das aus 
Losung und Niederschlag besteht. 

Jeder in sich homogene, raumlich begrenzte und von den 
anderen Teilen durch Grenzflachen getrennte Teil eines solchen 
Systems ist eine Phase. Phasen sind also die physikalisch ver­
schiedenen und mechanisch trennbaren Teile eines Gemisches. 

Das Kalziumoxalat kommt daher in der Pflanze in Form seiner 
beiden Hydratstufen als zwei verschiedene feste Phasen vor. 
Ais weitere Phasetritt gesattigte KalziumoxalatlOsung auf. Kal­
ziumoxalat ist zwar praktisch unloslich; doch bestimmten KOHL­
RAUSCH und andere (LANDOLT-BoRNSTEIN) durch Leitfahigkeits­
messungen folgende Sattigungskonzentrationen bei Gegen­
wart von Kalziumoxalat als Bodenkorper (die Zahlen bedeuten 
g anhydres CaC20 4 in 100 cm3 H 20): 

I. 
0,460 0,000402 17,350 0,000554 
9,320 0,000491 26,30 0,000621 

16,40 0,000540 35,80 0,000719 

II. 
0,00068 
0,00096 
0,00140 
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Die Loslichkeit des Kalziumoxalates nimmt also mit der Temperatur 
beschleunigt zu (s. Abb. 75). Die Konzentration bei 18° errechnet sich zu 
4,5, 10-5 Mol CaC20 4/I. Das Loslichkeitsprodukt betragt somit unter 
der Voraussetzung (nach OSTWALD), daB der geloste Teil vollstandig elektro­
lytisch gespalten sei, bei 18° 

[Ca] . [C20 4 ] = (4,3 X 1O~5)2 = 1,8' 10 -9. 

Zu den drei Phasen "Losung-zwei feste kristalline Bodenkorper" 
gesellt sich noch eine Gasphase. Uberall findet sich Luft in den 
pflanzlichen Geweben, und zwar nicht nur gelost, sondern auch 
gasformig (Atemhohlen, Durchluftungsgewebe, Luftblaschen in den 
GefaBen). Mit diesem Gase muB sich das System ins Gleichgewicht 
setzen. Da es. sich aber nicht um reinen Wasserdampf, sondern 
um ein Gemenge von O2, N2 , CO2 und H 20 handelt, kommt fUr 
das Gleichgewicht des Systems nur der Partialdruck des Wasser­
dampfes in Betracht. Das zu untersuchende System besteht somit 
aus vier Phasen. 

Phasen Komponenten 
Wasserdampf H 20 
Kalziumoxalatlosung = 1 CaC20 4 + Y H 20 
Kalziumoxalat-Trihydrat = 1 CaC20 4 + 3 H 20 
Kalziumoxalat-Monohydrat = 1 CaC20 4 + 1 H 20 

Neben den verschiedenen Phasen mussen die Komponenten 
eines Systems bekannt sein. Als Komponenten wahlt man die 
kleinste Anzahl von unabhangig veranderIichen Bestand­
teilen, durch welche die Zusammensetzung jeder Phase in Form 
einer chemischenGleichung ausgedruckt werden kann. Aus der 
obenstehenden Zusammenstellung ist ersichtlich, daB in unserem 
System zwei Komponenten (Kalziumoxalat CaC20, und Wasser 
H 20) auftreten; es handelt sich also um ein binares System. 

DaB aIle vier Phasen aus den beiden unabhangig veranderlichen 
Bestandteilen H 20 und CaC20 4 bestehen, ubersieht man am besten, 
wenn man langs einer Konzentrationsachse den Anteil des 
Wassers von 100 Gewichts- % auf 0 % sinken und gleichzeitig den­
jenigen des Kalziumoxalates von 0 auf 100% steigen laBt: 

Dampf Gesattigte Losung 

1 2 
" ,l 

H20\~I-" -----
0,0006% 

Trihydrat 

3 

70,85% 

Monohydrat 

4 

-1-1----11 <2aC2Q4 
87,67% 100% 
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Wenn aile vier Phasen nebeneinander vorhanden sind, besitzt 
die Losung eine bestimmte Zusammensetzung. Fehlen die beiden 
festen Phasen 3 und 4, kann die Losung ungesattigt sein und in 

- -~ 

ihrer Zusammensetzung von 1-2 variieren. 

Anwendung der PhasenregeI. Die Phasenregel von GIBBS 
gibt Auskunft iiber die Anzahl der Phasen (P), die bei gegebener 
Veranderlichkeit koexistieren, also miteinander im Gleichgewicht 
vorhanden sein konnen. Dnter Veranderlichkeit oder Freiheits­
grad (F) eines Systems versteht man diejenige Anzahl der variablen 
Faktoren Temperatur, Druck und Konzentration, die variiert 
werden konnen, ohne daB die Zahl der Phasen (P) des Systems 
verandert wird. 

Bezeichnet man die Anzahl der Komponenten mit n, so lautet 
die Phasenregel 

(8) 

Es konnen also hochstens n + 2 Phasen miteinander im Gleich­
gewicht sein, namlich, wenn F = 0 ist; bei dieser maximalen 
Phasenzahl besitzt aber das System keinen Freiheitsgrad, d. h. 
Temperatur, Druck und Konzentration miissen einen bestimmten 
unveranderlichen Wert besitzen (nonvariantes System). Die 
Gleichung 

F=n+2-P 

zeigt, daB im ailgemeinen physiologische Systeme mit ihrer groBen 
Komponentenzahl n und ihrer geringen Phasenzahl P (wenn man 
dispersoide Fliissigkeiten als einphasig anspricht) sehr variabel und 
unbestimmt sind, da die Zahl der Freiheitsgrade groB wird (multi­
variante Systeme). 

Fiir den Fall des reinen Systems CaC20 4 - H 20 mit seinen 
zwei Komponenten und den vier in Betracht fallenden Phasen 
erhalt man ein nonvariantes System, d. h. nur bei einer 
bestimmten Temperatur, dem dazugehorigen Dampfdruck und 
der entsprechenden Konzentration der gesattigten Kalziumoxalat­
lOsung konnen aIle vie}: Phasen Monohydrat, Trihydrat, Losung 
und Dampf miteinander im Gleichgewicht sein (Quadrupel­
punkt, Abb.70). 

Nun existieren aber die Kalziumoxalatniederschlage in vitro 
und in der Pflanze bei verschiedenen Temperaturen, d. h. diesem 
System muB ein Freiheitsgrad zugeschrieben werden 
(univariant). 
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Wenn aber F = 1 ist, konnen nur mehr drei Phasen miteinander 
im Gleichgewicht sein; eine der vier beschriebenen Phasen muB 
also aus dem System verschwinden, wenn bei veranderlicher 
Temperatur aIle vier zusammengebracht werden! Da eine flussige 
Phase fUr das Pflanzenleben unumganglich notwendig ist und 
immer eine Gasphase auf tritt, sobald die Flussigkeit nicht den 
ganzen zur Verfugung stehenden Raum ausfUllt, muB eines der 
beiden Hydrate verschwinden, wenn man sich beide nebenein­
ander in einer Pflanzenzelle denkt. Des- Dump! LOsunff 1i>ilJyo'ro! i1onolJ.yo'ruf 
gleichen muB in Niederschlagen aus { f { f 
n/200-Losungen, die Monohydrat und D f. T # 

Trihydrat nebeneinander aufweisen, eines p 
der beiden Hydrate in Umwandlung 
begriffen sein. 

(J0 

P# 

t 
Abb.70. 

Auf diese Weise ist bereits die Streit­
frage entschieden, ob im allgemeinen 
Monohydrat und Trihydrat in derselben 
pflanzlichen Zelle nebeneinander auf­
treten konnen (KOHL, 2): 1m Gleichge­
wicht mit Zellsaft und Gasphase kann 
nur das eine der beiden Hydrate sein. 
Dies entspricht auch den Beobachtungs­
tatsachen, indem die Zellen desselben 
Gewebes mit seltenen Ausnahmen immer 

Druck- Temperaturdiagramm 
des Systems CaC,O. - H,O. 
Ordinaten: Dampfdrnck P. 

Abszissen: Temperatur t. 

Kristalle derselben Hydratstufe fUhren. Werden trotzdem hier und 
da beide Hydrate in derselben Zelle beobachtet (WEISS), muB 
eines der beiden im Begriffe sein, sich umzuwandeln (s. Abb. 73), 
oder doch wenigstens dem anderen gegenuber instabil sein. 

Das Druck-Temperaturdiagramm des Systems CaC20 4-H2 0. Die 
Zustande, bei welchen verschiedene Phasen miteinander ko­
existieren konnen, lassen sich durch die Temperatur und die 
zugehorigen Drucke, bei denen Gleichgewicht herrscht, charakte­
risieren. Dies geschieht, indem man in einem Koordinatensystem 
die Temperaturen als Abszissen und die Drucke als Ordinaten 
auftragt. Je nach dem Freiheitsgrad des Systems veranschaulichen 
sich die Gleichgewichte dann als Punkte, Linien oder Flachen. 

Das nonvariante 4-Phasen-System wird im Druck-Temperatur­
diagramm (Abb.70) durch den Quadrupelpunkt Q dargestellt. 
Unterdruckt man eine der vier Phasen, wird das System mono­
variant. Anderungen von Druck oder Temperatur sind alsdann 
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langs der Kurven 1-4 moglich. Die den Kurven beigegebene Zahl 
bezeichnet immer diejenige Phase, die aus dem Gleichgewichte 
ausgeschieden wurde. Die Kurven 1-4 stellen somit Gleich­
gewichtskurven fUr die vier moglichen 3-Phasen-Systeme dar. Die 
vier Kurven schneiden sich im Punkte Q und folgen in einer be­
stimmten Reihenfolge aufeinander (GRUBENMANN und NIGGLI). 

Die punktierten Verlangerungen der Kurven uber Q hinaus be­
ziehen sich auf die metastabilen Gleichgewichte der vier 3-Phasen­
Systeme. 

Die Bedeutung der vier Kurven laBt sich aus folgender Zu­
sammenstellung erkennen (D = Dampf, L = Losung, T = Tri­
hydrat, M = Monohydrat): 

~ I Phasen im I ~ Gle!ch- Bedeutung der Kurve I Gleichgewicht 
I:<: gewlCht 

1 L-T-M! Umwandlungskurve im kondensierten System 
2 T - M - D, Dissoziationskurve 
3 M-D-L\ Dampfdruckkurve der gesattigten M.Losung 
4 D-L-T Dampfdruckkurve der gesattigten T.wsung 

T~M+L 
T-.':M+D 
L'1!-M+D 
L'1!-T+D 

Dber den Verlauf der Kurven 1-4 kann von vornherein nur von 
der Dampfspannungskurve der gesattigten MonohydratlOsung (3) 
etwas ausgesagt werden: Da das Monohydrat sozusagen unlOslich 
ist, muB der Dampfdruck der gesattigten Losung fast identisch 
sein mit der des reinen Wassers_ Berechnet man die Dampfdruck­
erniedrigung bei 25°, wo 0,00005 Mol vollstandig dissoziiert gelost 
sind (ROBER, 1), so findet man etwa 0,00002 mm Rg, also eine zu 
vernachlassigende GroBe. 

Der genauere Verlauf. der anderen Kurven, deren Reihenfolge 
und Krummungsrichtung durch die Theorie gegeben ist (GRUBEN­
MANN und NIGGLI), und die Lage des Quadrupelpunktes sind vor­
laufig vollig unbekannt. 

Die Buchstaben in den Feldern, die von den Kurven 1-4 
begrenzt sind, geben an, welche Phasenpaare (divariante Systeme) 
bei den in diesen Feldern herrschenden Drucken und Temperaturen 
stabil auftreten konnen. 

Die Stabilitatsfelder der beiden Hydrate. Unter dem Stabilitats­
feld einer Phase versteht man das Temperatur- und Druckgebiet, 
in welchem aus thermodynamischen Grunden ein Verschwinden 
der Phase oder eine Umwandlung in eine andere Phase absolut 
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ausgeschlossen ist; im erwahnten Felde, das im Druck-Temperatur­
diagramm von p-t-Kurven begrenzt wird, ist diese Phase absolut 
stabil. 

Durch das Auffinden des Quadrupelpunktes Q wird die Stabili­
tatsfrage fUr die uns interessierenden Systeme: Losung und Dampf 
mit Monohydrat (Kurve 3) oder Trihydrat (Kurve 4) gelOst. Mono­
hydrat muB dann im Gleichgewicht mit Losung und Dampf bei 
Temperaturen und den dazugehorigen Drucken der Kurve 3 
rechts von Q, Trihydrat langs der Kurve 4 links von Q vor­
kommen. Beim Passieren des Punktes Q miiBte eine gegenseitige 
Umwandlung stattfinden. 

Zur Auffindung von Q konnen zwei Wege eingeschlagen werden: 
a) Dureh Bestimmung der Dissoziationskurve des troekenen 

Systems D - T - M (Kurve 2). 
CaC20 4 • 3 H 20 -:- CaC20 4 • I H 20 + 2 H 20-Dampf. 

Bei der Temperatur, bei welcher der Dissoziationsdruek gleieh dem Dampf­
druek des Wassers (dem wir den Dampfdruek der gesattigten Monohydrat­
liisung gleiehgesetzt haben) wird, miissen sieh die Kurven 2 und 3 sehneidi:m; 
dort miiBte sieh also Q befinden. Dieser Weg fiihrt aber nieht ans Ziel, 
da das Trihydrat auBerst trage Wasserdampf abgibt, so daB sieh in niitzlieher 
Frist kein Gleiehgewieht einstellt. 

b) Dureh Bestimmung des Umwandlungspunktes. Eskann unter­
sueht werden, bei welehen Temperaturen und zugehorigen Dampfdrueken 
der Kurve 3 sieh das Trihydrat als Bodenkorper in Monohydrat verwandelt 
und umgekehrt. Es miiBte dann durch Eingabelung eine bestimmte Tempe­
ratur zu finden sein, bei der beide Hydrate nebeneinander existenzfahig 
sind. Diese Temperatur mit dem zugehorigen Dampfdruek ware dann der 
gesuchte Quadrupelpunkt. 

Versuehe zeigen, daB sieh das Trihydratl bei Siedetemperatur in einigen 
Stunden, bei 400 in ein paar Tagen und bei 300 in wenigen Woehen (Abb. 7la) 
in Monohydrat verwandelt. Bei tieferen Temperaturen wird die Umwand­
lung zusehends trager und kann bei Zimmertemperatur bei 0,5 mm groBen 
Kristallen nieht mehr festgestellt werden. Aueh konzentrierte Losungen, wie 
gesattigte KCI-, NaCI-, MgCI2- 2 und Rohrzuekerlosung vermogen die Ober­
flaehe des Trihydrates nur schwaeh oder gar nieht anzugreifen oder zu triiben. 
Erst nach monatelangem Stehen unter zeitweiligem Schiitteln kann begin­
nende Korrosion beobachtet werden, die aber lange nieht den Grad der 
Abb. 71 a erreieht. Es ist also nieht nur im System T -:- M + D, sondern 
aueh fiir T - L - D die Zersetzungsgesehwindigkeit des Trihydrates bei 
Zimmertemperatur verschwindend klein. 

1 Trihydratkristalle (bis 0,5 mm groB) konnen nach einem von SOUCHAY 
und LENSSEN angegebenen Verfahren aus heiBer konzentrierter Salzsii.ure 
ohne Monohydratbeilnisehung gewonnenwerden. 

2 VAN'T HOFF verwendete konzentrierte NaCI- und MgCl2-Losungen mit 
Erfolg zur Entwii.sserung und Dissoziationsdruckbestimmung des Gipses. 
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Es muB daher vermutet werden, daB sich das Trihydrat trotz seiner 
Reaktionslosigkeit noch nicht in seinem eigentlichen Stabilitatsfelde befindet, 
um so mehr, da es unter keinen Umstanden gelingt, in diesem Gebiet Mono­
hydrat in Trihydrat zu verwandeln, was theoretisch der Fall sein miiBte, 
wenn man sich schon links vom Quadrupelpunkt befande. 

b 
Abb. 71. Umwandlung des Trihydrates in Monohydrat. 

e (101), b (010) von Monohydratkristiillchen. 

c 

DUTCh die Reaktionstriigheit des Trihydrates im Temperatur­
gebiet, das gerade fUr die Physiologie wichtig ist, wird die Unter­
suchung sehr erschwert. Die Schwierigkeiten konnen indessen 
umgangen werden, wenn man anstatt groBerer Trihydratkristiillchen 
(0,5 mm) die kleinen Trihydrat-Bipyramiden, die in frisch gefallten 
Kalziumoxalatniederschlagen neben Monohydrat entstehen, zur 
Untersuchung verwendet. Offenbar liegen hier die Umwandlungs­
verhaltnisse besonders giinstig: 1. ist das Trihydrat in winzigen 
Kristallchen mit nur etwa 10 f-l Kantenlange vorhanden und besitzt 
infolgedessen eine relativ groBe Oberflache; 2. ist es frisch ent­
standen, und daher wohl etwas reaktionsfahiger als Trihydrat mit 
gealterten Kristallflachen; 3. ist die Phase, in welche die Umwand­
lung stattfindet (Monohydrat) in fein verteilter Form zugegen. 

In frisch gefallten Kalziumoxalatniederschlagen (nj200 CaCl2 + 
nj200 (NH4)2C204), die sorgfaltig von NHt- und CC-Ionen frei­
gewaschen und in destilliertem Wasser bei 18° untersucht werden, 
weisen die Trihydratkristallchen in der Tat Veranderungen auf, 
und zwar zeigen sich folgende Auflosungsfiguren (Abb. 72): 

~~~~ ~~~ ~§ 
abc 

Abb. 72. AuflOsungsfiguren des Trihydrates. 

Eine Auflosung an und fUr sich ist nun aber noch kein Beweis, 
daB sich das Trihydrat in Monohydrat verwandelt habe. Wenn 
aber etwa 0,1 g Niederschlag, von dem etwa die Halfte aus Tri­
hydrat besteht (s. Abb. 74) in 50 cm3 Fliissigkeit aufbewahrt wird, 
ist es unmoglich, daB sich samtliches Trihydrat, das schlieBlich 
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vollstandig verschwindet, auflost ohne wieder als Monohydrat aus­
zufallen. Um die Bildung von Monohydrat direkt zu beobachten, 
konnen Proben im hangenden Tropfen auf hohlgeschliffenen Objekt­
tragern untersucht werden. In solchen Praparaten verwandelt sich 
das Trihydrat viel langsamer, da nicht geschiittelt werden kann, 
und oft verschwindet es trotz wochenlangem Warten nicht voll­
standig. Doch kann deutlich die Entstehung von Monohydrat fest­
gesteHt werden, wie aus den Umwandlungsfiguren (Abb. 71b und c) 
hervorgeht. Wahrend die Trihydrat-Bipyramiden zwischen ge­
kreuzten Nikol in der Aufsicht schwarz erscheinen, leuchten 
die MonohydratkristaHchen bei geeigneter SteHung hell auf. Oft 
konnen sogar die Kristallformen des Monohydrates erkannt werden 
(Abb. 7l b); sie bilden die Kombinationen e, x, b. Ahnliche Formen 
wie Abb. 7lc wurden schon von HAUSHOFER als "Trihydratskelette" 
abgebildet. Als Trihydratskelette diirften solche Formen ent­
'sprechend ihrer Lage das Gesiehtsfeld des Polarisationsmikro­
skopes aber nicht aufhellen, doch leuchten sie stark auf wie 
Monohydratkristalle, die auf e (101) liegen. ZerfaHen die Tri­
hydratkristaHe, so kann beobachtet werden, wie die Teilstiicke, 
die anfangs kaum anisotrop sind, stark doppelbrechend werden. 
(Die Umwandlungsfiguren der Abb. 7l c sind nicht alle in reinem 
Wasser, sondern zum Teil in verdiinnten Losungen beobachtet 
worden.) 

Bei Zimmertemperatur hat das Trihydrat also das Bestreben, 
sich in Monohydrat zu verwandeln. Proben, die im Eisschrank 
(0,90 C) aufbewahrt werden, zeigen diesel ben Erscheinungen, doch 
verschwindet das Trihydrat erst nach langerer Zeit. 

Es muB daher gefolgert werden, daB das Trihydrat im 
Gleichgewicht mit Losung und Wasserdampf bei keiner 
Temperatur iiber 0° stabil, sondern daB es im ganzerl 
physiologischen Temperaturbereich metastabil ist, und 
daher das Bestreben besitzt, sich in Monohydrat zu 
verwandeln. 

Der Quadrupelpunkt Q muB folglich irgendwo links von der 
0°-Ordinate liegen (s. Abb. 70). Da bald unter 0° als £Unfte Phase 
Eis auf tritt, ist der Quadrupelpunkt des Systems D-L-T-M 
wahrscheinlich auch metastabil. Weil jedoch Temperaturen unter 
0° fiir die vorliegende physiologische Studie nicht von Interesse 
sind, sollen die Betrachtungen in dieser Richtung nicht weiter 
ausgedehnt werden. 
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Da das Trihydrat im ganzen physiologischen Temperaturbereich 
metastabil ist, erscheint es merkwurdig, daB in der Pflanze noch 
nie Umwandlungsfiguren dieses Saizes beschrieben worden sind. 
Durch systematisches Suchen ist es jedoch gelungen im Halm­
knoten von Tr1:ticum aestivum, sowie in den auBeren Zwiebel­
schalen von Allium rotundum, Allium scorodoprasum, Allium cepa 
(FREY, 3) und anderen Laucharten (JACCARD und FREY, 1) Tri­
hydrat aufzufinden, das sich in Monohydrat umsetzt (Abb. 73). 

Abb. 73. Umwandlung des 
Trihydrates in Monohydrat 
(schwarz) in der Zwiebelschale 

von Allium rotundum. 

Zusammenfassend ergibt sich: 
Das Kalziumoxalat-Trihydrat ist 
in der Pflanze metastabil; Um­
wandiungen der beiden Hydrate 
sind nur via Losung und in mo­
notropem (einseitigem) Sinne mog­
lich: 

CaC20 4 • 3H20 + aq -+ CaC20 4 '1 H 20 + ag. 

Der Bildungsbereich des Trihydrates. 
Das KalziumoxaIat-Trihydrat mag im 
Temperaturbereich von 0-100° entstehen 
wo es will, immer ist es instabil und 

erhalt sich nur, da ihm eine groBe Metastabilitat zukommt. Es ist 
nun die Aufgabe zu untersuchen, unter welchen Bedingungen diese 
Entstehung uberhaupt moglich ist. 

Aus konzentrierten Losungen fallt reines Monohydrat aus, bei 
Fallungen aus verdunnten Losungen tritt dagegen Trihydrat ver­
mischt mit Monohydrat auf. Bei genauerer Verfolgung dieser 
Fallungsprozesse kann festgestellt werden, daB nur aus Losungen 
groBere Mengen Trihydrat ausfallen, die so stark verdunnt sind, 
tlaB beim Vermischen der Kalziumsalz- und OxalatlOsung nicht 
sofort, sondern erst nach einiger Zeit Trubung und Nieder­
schlagsbildung eintritt. Es ware daher zu erwarten, daB mit 
steigender Verdunnung der Losungen und wachsender Verzogerung 
der Kaiziumoxalatbildung das Trihydrat immer mehr iiber das 
gleichzeitig ausfallende Monohydrat iiberwiege. Entsprechende 
Versuche liefern aber ein anderes Resuitat. Bei Niederschiagen 
aus nJlO-Losungen (CaCI2 + (NH4MC20 4]) zeigt das mikroskopi­
sche Bild nur Monohydrat; verdiinnt man dagegen die sich gegen­
seitig fallenden Losungen, ergeben sich VerhaItnisse, wie sie in 
Abb.74 graphisch dargestellt sind. 
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Offenbar gibt der aufsteigende Ast der Kurve ein MaB fUr die 
Bildungsgeschwindigkeit, der absteigende dagegen ein MaB fUr die 
Zerfallsgeschwindigkeit des Trihydrates. Bei Vermis chung von 
njlOOO-Losungen erfolgt die Bildung von Kalziumoxalat so lang­
sam, daB, wenn Trihydrat uberhaupt entsteht, dieses sofort wieder 
verschwindet. 

DaB in sehr verdunnten Losungen kein Trihydrat entsteht, zeigen 
auch Kristallisationsversuche aus mit Kalziumoxalat gesattigtem 
Wasser, die kurze Monohydratnadelchen liefern. Wenn die letzten 
Tropfen der Losung eintrocknen, bil- . 
den sich zwar einige Trihydratkristalle 
in der ausgeschiedenen Kruste. Diese 
vereinzelten Trihydrat - Bipyramiden 
(1211 Kantenlange) sind gewohnlich 
bedeutend groBer als die Monohydrat­
nadelchen (0,8 X 511), wie iiberhaupt 
das Trihydrat immer groBere Aus­
maBe erreicht, wenn es neben wohl 
ausgebildeten Monohydrat - Kristall­
chen entsteht. Das Trihydra t 

*M~ '!>w 
1>30 
-§20 
~10 
~ Of ...L ...L ...L f t 

7Q1j 300 'l(JO BOO BUll 10{}(J 
-n 

Abb.74. Abhllngigkeit der Tri­
hydratbildung von der Konzen­
tration der sich gegenseitig aus­
fiillenden Losungen. Ordinaten: 
% Trihydratkristallchen im Oxa­

latniederschlag. Abszlsse: Nor-
malitat der vermengten 
Ca- und O,O.·Losungen. 

besitzt offen bar ein besseres Kristallisationsvermogen. 

Sowohl im nj200-Losungsgemenge von CaCl2 und (NH4)2[C20 4], 
das langere Zeit klar bleibt, als auch in den eindunstenden Rest­
losungen bei den Kristallisationsversuchen aus H 20, mussen 
wesentliche Dberschreitungen des Sattigungsgrades an Mono­
hydrat erreicht werden. Ebenso sind Dbersattigungszustande bei 
der Bildung des Trihydrates aus erkaltender HOI (s. Anm. 1, S. 170) 
und im menschlichen Harn wahrscheinlich, da solche in Losungen, 
die sich abkiihlen, besonders leicht auftreten. 

Trihydrat bildet sich also, wenn eine Dbersattigung 
an Kalziumoxalat vorausgeht. 

Dieses Verhalten laBt sich leicht mit Hilfe des Konzentrations­
Temperaturdiagrammes des Systems Ca[C20 4]-H20 erklaren: Aus 
den Daten auf S.166 ergibt sich folgende Loslichkeitskurve 
fUr das Monohydrat (Abb. 75). 

Ais metastabile Verbindung muB das Trihydrat nach der 
Theorie etwas 16slicher sein als das Monohydrat, was ubrigens 
durch die Umwandlungserscheinungen experimentell erwiesen ist; 
die metastabile Loslichkeitskurve der gesattigten Trihydrat16sung 
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muB daher ein wenig iiber der Monohydratkurve verlaufen (um­
gekehrt verlauft die metastabile Dampfdruckkurve der gesattigten 
TrihydratlOsung unterhalb derjenigen der Monohydratlosung, da 
die Trihydratlosung etwas konzentrierter ist; s. Abb. 70 meta­
stabile Verlangerung der Kurve 4). 

Durch das Vermischen von Kalzium- und OxalatlOsungen bei 
einer bestimmten Temperatur steigert sich die Konzentration c an 
Kalziumoxalat in der Losung von 0 an sehr rasch (Pfeil 1). Tritt 
0,014 beim Schnitt mit der Monohydrat­

0,012 

Ab b. 7 5. Konzentrations·Temperatur­
diagramm des SystemsCaC,O,-H,O. 
Ordinaten: Konzentration c in g 

CaC,O./I H 20. Abszissen: 
Temperatur in 0 c. 

kurve nicht sofort Kristallisation 
ein, wird leicht die metastabile Tri­
hydratkurve erreicht und die Bil­
dung von Trihydrat ermoglicht. 
Ebenso verhalt es sich beim Ab­
kiihlen einer kalziumoxalathaltigen 
Losung (Pfeil 2), wie z. B. beim 
oxalatfUhrenden Harn. Eine nahere 
Erklarung der Trihydratbildung 
aus iibersattigter Losung soli an 
Hand der OSTW ALDschen Stufen­
regel erfolgen. 

OS'l'WALDSche Stufenregel •. Der zweite Hauptsatz der Thermo­
dynamik lehrt, daB aIle Prozesse in der Natur so verlaufen, daB 
die Entropie des Systems zunimmt, bzw. die Funktion des thermo­
dynamischen Potentials abnimmt. 

Dasjenige System, das bei gegebenem Druck, Temperatur und 
Konzentration die groBte Entropie besitzt, ist a b sol ut s tab il; 
ihm kommt das kleinst-mogliche thermodynamische Potential zu 
(System I). Besteht bei genau den gleichen Bedingungen (Tem­
peratur, Druck und Konzentration) ein anderes System (II), so 
kann es, wenn es aus denselben Komponenten zusammengesetzt 
ist, im allgemeinen nicht das gleiche thermodynamische Potential 
besitzen, denn sonst miiBten die beiden Systeme identisch sein. 
Da aber das erste System (I) fUr die gegebenen GraBen Druck, 
Temperatur und Konzentration das kleinst-mogliche thermo­
dynamische Potential besitzt, muB dem zweiten (II) ein groBeres 
thermodynamisches Potential zukommen. Es besteht somit 
eine Differenz der thermodynamischen Potentiale der beiden 
Systeme und die Tendenz, diesen Unterschied zum VeriChwinden 
zu bringen. 
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Unser erstes System (I) sei das vallig stabile System "Mono­
hydrat-Lasung-Dampf"; unser zweites (II) das metastabile System 
"iibersiittigte Lasung-Dampf". Durch das Ausfallen von Mono­
hydrat aus der iibersiittigten Lasung geht das System II in I iiber 
und der thermodynamische Potentialunterschied verschwindet. 

Die OSTWALDsche Stufenregel sagt nun aus, daB ein solcher 
Potentialsprung oft nicht auf einmal erfolgt, wenn zwischen den 
Potentialwerten II und I weitere Systeme mit thermodynamischen 
Potentialen zwischen II und I vorhanden sind; sondern, daB 
der Ausgleich stufenweise geschieht und so die Maglichkeit der 
Bildung jedes der zwischen II und I liegenden Systeme gegeben 
ist. 1st ein solches System total instabil, gelangt es nicht zur 
Beobachtung; ist es dagegen metastabil, d. h. besitzt es eine gewissc 
Haltbarkeit, so kann es beobachtet werden. 

Ein derartiges System ist nun offenbar das metastabile System 
"Trihydrat - Lasung - Dampf", das sich zwischen die Systeme II 
und I hineinschiebt. Setzt nun die Kristallisation in der iiber­
siittigten Lasung II ein, wird sich zuerst die Zwischenstufe "Tri­
hydrat" bilden und erst sekundiir "Monohydrat". 

Das Auftreten von Trihydratkristallen in Niederschliigen aus 
iibersiittigten Kalziumoxalatlasungen darf somit als ein typisches 
Beispiel fUr die OSTWALDsche Stufenregel bezeichnet werden. 
Tritt keine Ubersiittigung ein, so geht das System "Losung-Dampf" 
beim Siittigungspunkt direkt in dasjenige des stabilsten Systems 
"Monohydrat-Losung-Dampf" mit dem kleinst-moglichen Potential 
iiber, wodurch das Auftreten von Zwischenstufen mit haheren 
thermodynamischen Potentialen ausgeschlossen ist. 

Es fragt sich nun, ob Trihydrat bei Ubersiittigung immer ent­
steht, oder nur in verdiinnten Lasungen. Kleine Zugaben von 
Salzen, Zucker oder Gelatine iindern nichts Wesentliches. Aber 
Fiillungsversuche in konzentrierten Rohrzucker-, Glukose- oder 
Glyzerinlasungen, die n/200 der betreffenden Salze enthalten, 
ergeben nur Monohydrat. Wenn also der Dampfdruck einer 
Lasung durch Stoffe, die sich der Kalziumoxalatfiillung gegeniiber 
indifferent verhalten, stark erniedrigt wird, unterbleibt die Bildung 
von Trihydrat. 

Zusammenfassend kann man sagen: Trihydrat bildet sich 
in an Kalziumoxalat iibersiittigten, osmotisch aber 
verdiinnten Lasungen. 

Frey-WyssIing, Stoffausscheidung der hiiheren Pflanzen. 12 
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Der scheinbare Widerspruch ,;iibersattigt" und "verdtinnt" ist 
offenbar ein Hauptgrund, warum tiber die Bildung des Trihydrates 
in der Literatur so ganz verschiedene Meinungen geauBert worden 
sind (s. S. 182). 

Diachrone Bildung von Kalziumoxalat. Es gentigt nicht, den 
Bildungsbereich des Trihydrates nur durch gegenseitige Fallung 
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Abb. 76. Getrennte Bildung von Kalziumoxalat·l\Ionohydrat und ·Trihydrat beim 
Diffusionsversuch in 1,5 % Agar. Links n/lO (NH.), [C,O,] mit l\Ionohydrat· 
zwillingen (vgl. Abb. 77); rechts n/lOO Ca[NO,], mit Trihydrat·Bipyramiden (Grenze 

der beiden Agargallerten durch Retusche kenntlich gemacht). 

von Losungen zu studieren, denn in der Pflanze stoBen die beiden 
sich fallenden Ionen nicht infolge rascher Mischung, sondern durch 
langsame Diffusion zueinander. KOHLSCHUTTER bezeichnet dieses 
langsame Zusammentreffen als diachrone Zufiihrung der beiden 
Reaktionskomponenten. 

Solche Versuche sind mit n/lO und n/lOO neutralen Kalzium­
und OxalatlOsungen ((NH4MC20 4] + Ca(N03)2) in 1,5% Agar, die 
gelieren, ausgefiihrt worden (FREY,l). In Diffusionsrohrchen wird 
auf erstarrten Kalziumagar eben noch fltissiger Oxalatagar, kurz 
vor seiner Gelierung, gegossen, so daB die beiden Ionen nur auf 
dem Wege langsamer Diffusion zueinander gelangen konnen. 
Bringt man auf diese Weise nJlO Ca++ liber nJlO (C20 4)--, 
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wandern die Kalziumionen in den Oxalatagar hinein und erzeugen 
dort einen Niederschlag, wahrend der Kalziumagar klar bleibt. 
Die Diffusionsgeschwindigkeit des verwendeten Kalziumsalzes ist 
also groBer als diejenige des Oxalatsalzes. [Die relativen lonen­
wanderungsgeschwindigkeiten, die sich aus der Uberfuhrungszahl 
bei Leitfahigkeitsmessungen ergeben (HOBER, 2), verhalten 
sich dagegen umgekehrt; sie betragen namlich fUr t Ca++ 51 und 
fUr t [C20 4r- 63.] 

Setzt man die Konzentration des Kalziumsalzes auf einen Zehntel 
(njlOO) hinunter, erfolgt die Diffusion nach beiden Seiten hin, und 
zwar entstehen dann im Kalziumagar ausschlieBlich Trihydrat-, 
und im Oxalatagar ausschlieBIich Monohydratkristalle! (Abb.76). 

Abb. 77. Monohydratzwillinge in 1,5 % Agar. 

Dies ist bis heute die einzige Methode, nach der es bei Ausfallungs­
versuchen gelingt Monohydrat und Trihydrat sauberlich getrennt 
nebeneinander entstehen zu lassen. Die Form der uberkreuzten 
ZwiIIinge (Abb. 77) im Oxalatagar laBt vermuten, daB auch dort 
zuerst Trihydratkeime gebildet worden sind, daB aber zufolge 
der hoheren Salzkonzentration oder der Gegenwart von Oxalationen 
Umwandlung in Monohydrat und Weiterkristallisation dieses stabi­
leren Salzes stattgefunden hat. Fur diese Auffassung spricht auch 
die gleich groBe Anzahl von Keimbildungen im Kalzium- und im 
Oxalatagar. 1m Kalziummilieu unterbleibt die Umwandlung des 
Trihydrates. Kalziumionen begunstigen also die Bildung 
dieser metasta bilen Ver bindung und erhohen ihre Haltbarkeit. 

Die mikroskopische Untersuchung der Niederschlage in Agar-Diffusions­
rohren geschieht in der Weise, daB mit einer groben Glaskapillare, wie mit 
einem Schlammbohrer, ein das ganze Agarprofil durchziehender Bohrkern 
herausgestochen und sorgfaltig als ausgestrecktes "Wiirmchen" auf einen 
Objekttrager geblasen wird. Durch Auflegen eines Deckglaschens und 
leichtes Flachdriicken des Bohrkernes konnen die entstandenen Kristall­
bildungen in situ ausmikroskopiert werden. 

Eine andere Methode der diachronen Reaktion, wobei nur die 
eine der beiden Reaktionskomponenten langsam zuflieBt, haben 

12* 
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KOHLSCHUTTER undMARTI (1) ausgearbeitet. Die verdiinnte Losung 
der einen Ionenart wird unter standigem Riihren tropfenweise mit 
der anderen Ionenart beschickt. In das ReaktionsgefaB werden 
Objekttrager gestellt, die sukzessive herausgenommen werden 
konnen, so daB man gewissermaBen ein vollstandiges "Spektrum" 
der Fallung von ihren ersten Anfangen an erhalt. 

Auf diese Weise haben KOHLSCHUTTER und MARTI ein neues 
Kalziumoxalat-Hydrat entdeckt, das sehr instabil ist und in 
kiirzester Zeit verschwindet. Es kristallisiert in flachen Tafeln, 
deren Symmetrie nach den vorliegendenBeobachtungen wahrschein­
lich triklin ist. Da stets Trihydrat und Monohydrat mitfallen, 
konnte es nicht rein dargestellt werden, so daB sein Wassergehalt 
nicht mit der notigen Sicherheit feststellbar ist. Die Analyse 
ergab die Zusammensetzung 2 Ca[C20 4]· 5 H 20. 

Das neue trikline Hydrat erscheint in wenigen, aber dafiir 
um so groBeren Individuen als das Trihydrat; es herrscht also 
zwischen diesen beiden Hydratstufen ein ahnliches Verhaltnis wie 
zwischen Trihydrat und Monohydrat. Man kann daher nach 
KOHLSCHUTTER die drei Kalziumoxalate wie folgt charakterisieren: 

21/ 2 -Hydrat 3-Hydrat I-Hydrat 
Stabilitat . . . . . . . . . instabil --;. metastabil --;. stabil 
Liislichkeit '" . . . . . triklin > tetragonal > monoklin 
Keimbildungsgeschwindigkeit triklin < tetragonal < monoklin 
Wachstumsgeschwindigkeit triklin > tetragonal> monoklin 

Da bei der diachronen Fallung als erster Niederschlag kleinste Kiirnchen 
von Monohydrat auftreten, bezweifeln KOHLSCHUTTER und MARTI (2) die 
Richtigkeit der These, daB vor aHem Ubersattigungszustande Hir die Bildung 
von Trihydrat verantwortlich seien. Sie stellen die Sache so dar, daB bei 
Ubersattigungen, die die Liislichkeit der instabilen triklinen Form iiber­
schreiten, zuerst Monohydrat falle und dann gleichzeitig Trihydrat und 
21/ 2-Hydrat. Dies widerspricht aber der OSTWALDschen Stufenregel. Man 
darf sich daher wohl vorsteHen, daB die anfangliche Monohydratfallung, 
ahnlich wie die Monohydratbildung in sehr verdiinnten Liisungen (Abb. 74), 
einsetzt bevor eine Sattigung an tetragonalem oder gar triklinem Salz 
eingetreten ist: erst wenn dann deren Sattigungsgrad iiberschritten wird, 
kiinnen auch diese Hydrate entstehen, wahrend das Monohydrat entweder 
direkt oder durch Umwandlung aus den weniger stabilen Formen gleich­
zeitig weiter gebildet wird. 

Haltbarkeit des Trihydrates. Es geniigt nicht, daB ein Kristall 
auBerhalb seines Stabilitatsfeldes entstehen kann, sondern er 
muB auch haltbar sein, sonst wiirde er sich alsbald monotrop 
in die Modifikation verwandeln, in deren Stabilitatsfeld er sich 
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befindet. Erfolgt diese Umwandlung aber nicht, so ist die Aus­
scheidungsform, wie wir schon gesehen haben, fUr dieses Gebiet 
metasta bil; je haltbarer sie ist, urn so ausgesprochener meta­
stabil muB sie bezeichnet werden. Haltbarkeits- und Bildungs­
bereiche decken sich im allgemeinen nicht; so bildet sich das 
Trihydrat bei Ubersattigung in allen verdunnten Losungen, also 
auch in verdunnten Sauren, doch ist es in Sauren nicht haltbar 
und verschwindet rasch. 

Die Haltbarkeitsbeziehungen konnen sowenig wie die Ab­
grenzung des Bildungsbereiches auf Grund der Thermodynamik 
theoretisch ermittelt, sondern sie mussen empirisch festgelegt 
werden. 

Wie ausgefUhrt worden ist, konnen merkliche Umsetzungen im 
Sinne der monotropen Reaktion Trihydrat -7 Monohydrat nur 
bei kleinsten frisch ausgefallten Trihydratkristallchen beobachtet 
werden. Fur die Untersuchung der Haltbarkeit sind daher groBere 
Mengen solcher Niederschlage in gekuhlten n/200-Losungen, die 
etwa 50% Trihydrat liefern, verwendet worden. Dazu werden die 
Niederschlage von den Ionen der doppelten Umsetzung rein 
gewaschen in den verschiedensten Losungen aufbewahrt. Taglich 
werden darauf die aufgeschuttelten Suspensionen mikroskopiert 
und das . Verschwinden des Trihydrates verfolgt. 

Dabei ergeben sich folgende Resultate: 
1. BeliLl3t man das metastabile Kalziumoxalat-Trihydrat in der Mutter­

lauge, aus der es gefallt worden ist, verwandelt es sich relativ rasch in Mono­
hydrat; in destilliertem Wasser verschwindet es erst nach langerer Zeit. 

2. Bei Gegenwart von C20 r Ionen wird die Haltbarkeit des 
Trihydra tes hera bgesetzt, wahrend sie d urch Ca-Ionen bedeu­
tend erhoht wird. 

3. Bei Gegenwart freier H-Ionen verschwindet das Trihydrat 
alsbald durch Umwandlung oder Auflosung. Auch von der Essig­
saure bleibt das Trihydrat nicht vollkommen unberiihrt, was bei mikro­
chemischen Reaktionen mit winzigen Oxalatkristallchen zu beriicksichtigen ist. 

4. Die OH-Ionen verraten keinen EinfluJ3 auf die Haltbarkeit des Tri­
hydrates, dagegen erhohen sie das Kristallisationsvermogen des Mono­
hydrates. 

5. Viskositatserhohung hat eine ErhOhung der Haltbarkeit des Tri­
hydrates zur Folge. In Gelatinegelen bleiben die kleinen Bipyramiden sehr 
lange erhalten; doch zeigen Trihydratniederschlage, die jahrelang in Glyzerin­
Gelatinepraparaten aufbewahrt werden, oft Umwandlungserscheinungen. 

SchluBfolgerung: Die Haltbarkeit des Trihydrates 
wird durch VergroBerung der Viskositat und bei Gegen­
wart von Ca-Ionen erhoht. 
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Zusammenstellung der Entstehungsbedingungen der beiden 
Hydrate. In Tabelle 22 sind die Bildungsbereiche, Stabilitats- und 
Haltbarkeitsverhaltnisse der beiden in der Pflanze auftretenden 
Hydrate fUr die Temperatur- und Druckgebiete zusammengestellt, 
die fur die Physiologie in Betracht kommen. 

Tabelle 22. Bildung, Stabilitat und Haltbarkeit der beiden 
Hydrate. 

I 

Bildungs bereich 

Monohydrat 

bei Temperaturen von 
0-1000 in L6sungen 
von beliebigem Dampf­
druck (beliebigemosmo-

tischem Wert) 

Trihydrat 

bei Temperaturen von 0 bis 
etwa 300 in L6sungen mit 
hohem Dampfdruck (nied­
rigem osmotischem Wert) 
vor aHem bei Ubersatti-

gung an Oa020 1 

Sta bili ta tsverhal t- im erwahnten Bildungs- im erwahnten Bildungs­
bereiche metasta bi!. nisse (Abb.70) bereiche a bsolu t 

Hal t barkei ts bezie­
hungen 

sta bil Tendenz zur Umwandlung 
Trihydrat -+ Monohydrat 

im Bildungsbereich a b - in L6sungen wird die Halt-
solut haHbar barkeit durch die Gegen­

wart von Oa++-Ionen er­
hOht, durch H + - und 
0 20.1- --Ionen vermindert. 

Wahrend die drei Bereiche fur das Monohydrat identisch sind, 
trifft dies fur das Trihydrat nicht zu, sondern jedes weist seine 
Eigentumlichkeiten auf, wie es fur ein metastabiles Salz charakteri­
stisch ist_ 

Durch die Umgrenzung der Bildungs-, Stabilitats- und Halt­
barkeitsfelder wird es nun auch moglich, all die verschiedenen 
Ansichten, die fruher uber die Trihydratbildung geauBert worden 
sind, zu beurteilen. Die Angaben von HAUSHOFER, der bei Gegen­
wart von Saure kein Trihydrat fand, und diejenige von KNY, der 
entdeckte, daB das tetragonale Kalziumoxalat bei einem Uber­
schuB von Kalziumsalz in unerklarlicher Weise bevorzugt wird, 
basieren auf der Haltbarkeit des Trihydrates; denn bei Gegenwart 
von Sauren muB das Trihydrat alsbald verschwinden, wahrend 
Ca-Ionen seine Umwandlungsgeschwindigkeit stark verzogern. 
Dagegen beziehen sich die Beobachtungen von SOUCHAY und 
LENSSEN und die der alteren Pflanzenanatomen, die aussagen, 
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daB sich Trihydrat in verdunnten kalten Losungen oder in "un­
verdicktem" Zellsaft bilde, auf den Bildungsbereich; denn, wie aus 
Tabelle 22 zu ersehen ist, liegt dieser Bereich im Gebiete niedriger 
Temperaturen und hoher Dampfdrucke. Die Angabe von CZAPER (3), 
das Trihydrat entstehe bei langsamer, das Monohydrat dagegen 
bei rascher Ausscheidung, durfte sich auf die Dbersattigungs­
erscheinungen beziehen, die entstehen, wenn in erst klaren Losungen 
durch aUmahliche Konzentrationssteigerung oder Abkuhlung 
Kalziumoxalatniederschlage entstehen. 

Man sieht also, daB die verwirrende FuUe von Beobachtungs­
tatsachen miteinander in Zusammenhang gebracht und erklart 
werden konnen. Die zum Teil sich widersprechenden Angaben 
sind dadurch entstanden, daB man nie die Bedingungen fUr die 
Bildung und die Erhaltung des Trihydrates auseinander­
gehalten hat. Die ganze Mannigfaltigkeit der Erscheinungen beruht 
darauf, daB sich das Trihydrat im Gebiete, das fUr die Physiologie 
in Betracht faUt, auBerhalb seines Stabilitatsfeldes befindet, so 
daB sich sein scheinbar "launenhaftes" Verhalten letzten Endes 
von seiner Metasta bili ta t herleitet. 

d) Physikalische Chemie der Kalziumkarbonat­
ausscheidungen. 

Das System Kalziumkarbonat-Wasser. Wenn das System 
CaC03-H20 an Karbonat ubersattigt wird, k6nnen drei ver­
schiedene Phasen als Bodenkorper entstehen: 

I Kalziumkarbonat-Hexahydrat CaC03 • 6 H 20 (monoklin) 
Aragonit CaC03 (rhombisch) 

.t Kalzit CaC03 (rhomboedrisch) 

die hier nach zunehmender Stabilitat, abnehmender Loslichkeit 
und zunehmender Ausscheidungsgeschwindigkeit angeordnet sind 
(KOHLSCHUTTER und EGG 1). 

Das Hexahydra t (BIEDERMANN) ist an der Luft so instabil, daB bis jetzt 
seine optischen Elemente nicht bestimmt werden konnten. Es entsteht in 
Form von tafeligen Kristallen, und zwar nur in Gegenwart von verschiedenen 
L6sungsgenossen (das sind Fremdstoffe, welche die Kristallisation in irgend­
einer Weise beeinflussen oder beeintrachtigen), von denen fiir die Aus­
scheidung in pflanzlichen Zellen vor allem Magnesiumionen und Zucker in 
Eetracht kommen. Es ist daher nicht ausgeschlossen, daB dieses Hexa­
hydrat transitorisch in der Pflanze erscheint. 

1 Als weitere Modifikationen, die weniger genau definiert sind, seien 
erwahnt: Vaterit, Lublinit, ,u-CaC03 (JOHNsTON, MERWIN und WILLIAMSON). 
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Der Aragoni t ist ebenfaHs eine instabile Phase, deren Stabili­
f,atsfeld bei hoheren Temperaturen (tiber 30°) liegt. Sie entsteht 
vor aHem aus kohlensaurereichem Wasser und tritt sehr oft 
bei gewohnlicher Temperatur als metasta bile Modifikation des 
CaC03 auf. In mikroskopischen Niederschlagen kommt dem 
Aragonit neben rosettenartigen KristaHaggregaten gewohnlich ein 
langprismatischer oder spieJ3iger Habitus zu (Abb. 78b). Er kommt 
nicht selten im Skelett von Tieren und Pflanzen vor. In den 
Kalkschalen vieler MoHusken tritt er in kristallisierter Form auf 
(SCHMIDT). Uber seine Verbreitung bei den Algen liegen Unter­
suchungen von MEIGEN vor. 

Die absolut stabile Form des Kalziumkarbonates ist der Kalzi t, 
und zwar mit dem flachen Grundrhomboeder als Habitus (siehe 
Abb.68d). Dies ist zugleich die einzige in den Geweben von 
Phanerogamen mit Sicherheit nachgewiesene feste Phase des 
Kalziumkarbonates. 

KOHLSCHUTTER und seine Mitarbeiter zeigen, zum Teil in Bestatigung 
der Ergebnisse friiherer Untersucher des Systems Kalziumkarbonat-Wasser 
(VATER), wie mit steigender Starung der Kristallisation immer instabilere For· 
men entstehen. Losungsgenossen wie KCl, NaCI und vor aHem K 2SO. beein­
flussen vorerst nur den Habitus des Kalzites; er bildet bei ihrer Anwesenheit 
steilere Rhomboeder aus, die weniger stabile Formen vorsteHen als das 
Grundrhomboeder. Zweiwertige Ionen, wie vor allem Strontium, konnen die 
Bildung des metastabilen Aragonites herbeifiihren, und schlie13lich entsteht 
bei Gegenwart von Zucker oder gewissen zweiwertigen Metallen (Cu, Zn, 
Co, Ni) das auBerst instabile Hexahydrat. Soweit daher in der Pflanze 
Kalzit nachgewiesen worden ist, darf man auf eine von Losungs­
genossen ungestorte Kristallisation des Kalziumkarbonates 
schlieJ3en. 

Mit der Aufzahlung der drei erwahnten kristallinen Phasen ist indessen 
der Formenreichtum der Kalziumkarbonatbildungen keineswegs erschopft. 
Denn der KristallisationsprozeJ3 kann anstatt durch kristalloide Losungs­
genossen auch durch Kolloide gestart werden. Oft gelingt dabei die Bildung 
eines homogenen Kristallgitters nicht mehr. Entweder entstehen rundliche 
Kristallkeime oder Globulite, die im dispersoiden Milieu nicht weiter wachsen 
konnen, oder es bilden sich Spharite, die wesentliche Mengen Fremdstoffe 
enthalten. Manchmal fallen auch sonderbar gestaltete Gebilde aus, von denen 
es oft unmoglich ist zu sagen, welchem Kristallsystem, d. h. welcher der 
kristallinen Phasen des Kalziumkarbonates, sie angehoren. KOHLSCHUTTER 
nennt solche Bildungen Somatoide (KOHL SCHUTTER, EGG und BOBTELSKY). 
Ihre Form ist keine willkiirliche, sondern durch bestimmte Begleitumstande 
und kolloide Beimengungen bestimmt. In vielen Fallen gelingt es den 
Kristallisationskraften trotz der ungiinstigen Kristallisationsbedingungen ein 
Raumgitter aufzubauen, indem kleine Mengen des Fremdstoffes zu mikro­
skopischen Korperchen zusammengeballt und als Kristallisationskern beniitzt 
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werden. KOHLSCHUTTER und EGG konnten solche Formen durch Zusatz von 
kolloidalen Farbstoffen zur Karbonatliisung experimentell erzeugen (Abb. 78). 

Die Storung der Kristallisation des Kalziumkarbonates durch 
kolloidale Fremdstoffe spielt in der Pflanze eine groBe Rolle. 
LEUTHOLD hat gefunden, daB die intrazellularen Kalzitausschei­
dungen in den Blattern von Telfairia gewohnlich aus Spharo­
kristallen mit einem schwarzen Kern bestehen; wohlgestaltete 
Rhomboeder gelangen sehr selten zur Ausbildung (Abb. 78c). Bei 
der weitverbreiteten Ein- ~ IJIJ • • 
lagerung von CaC03 in a @ 
die Zellwande wird schlieB-
lich die Entstehung von m 
Kristallformen ganz unter- b ~ 

driickt, da die Menge Kar-
bonat im allgemeinen zu 
klein ist, urn irgendwie C 

formgebend auf die Micel­
larstruktur der Zellwand 
einzuwirken. Die Inkru­
station erfolgt in submikro­
skopisch fein verteilter 
Form, so daB man mit 
mikroskopischen Mitteln 

Abb. 78. Stiirung der Kristallisation von Kalzit 
durch Kolloidc. a) Kalzit. Beeinflussung der 
Rhomboedergrundform durch steigende Mengen 
Kongorot (0,000007-0,00067 %). b)Aragonit. 
Bildung aus Kongorotliisung bei 30° 0 begiinstigt; 
Nadeln und Kristallaggregate mit Farbstoff­
kernen entstehen nebeneinander (nach KOHL­
SCHUTTER). c) Kalziumkarbonat in funktionslos 
gewordenen N ektarien von Tel/airia (nach LEUT-

HOLD). Kalzitrhomboeder, Spharite und 
Zwischenformen. 

nicht entscheiden kann, ob die Einlagerungen mikrokristallin oder 
amorph sind. 

Die Kalkablagerungen in den Zellen treten gegeniiber jenen in 
den Zellwanden ganz zuriick. Dies scheint mit den Loslichkeits­
verhaltnissen des Kalziumkarbonates im Zusammenhang zu stehen. 
Sein Loslichkeitsprodukt 1,7' 10-8 steht zwar dem des Kalzium­
oxalates (1,8 . 1O~9) nur wenig nach, doch ist die Karbonat16slich­
keit sehr stark vom PH und dem CO2-Gehalte des Zellsaftes ab­
hangig. Kalziumkarbonat als Zellinhalt ist daher stets der Wieder­
auflosung ausgesetzt und tritt darum nur in seltenen Fallen als 
definitiver Ausscheidungsstoff auf. In den intermicellaren Raumen 
der Zellwand ist es dagegen vor Auflosung weitgehend geschiitzt. 
Dies diirfte der Grund sein, warum das Kalziumkarbonat in 
der Pflanze vornehmlich als Zellwandinkrustation vorkommt. 

Die Zystolithen. Das Prinzip der Zellwandinkrustation wird 
auch bewahrt, wenn groBere Mengen von Karbonat in besonderen 
Idioblasten zur Ausscheidung gelangen, wie dies fUr gewisse 
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Pflanzenfamilien (s. S. 260) charakteristisch ist. Es entsteht dabei 
in vorausbestimmten Zellen in eigentumlicher Weise ein keulen­
formiges Zellulosegerust, das frei im Zellumen hangt und durch 
CaC03 mineralisiert wird. Das ganze Gebilde ist an einem gewohn­
lich verkieselten Stiel aufgehangt, (Abb. 79a, c). Durch Reraus­
lOsung des Karbonates kann man das zellulosische Gerust freilegen. 
Es durchsetzt die ganze, als Zystolith (RENNER, I) bezeichnete 

a 
d 

c 

Abb. 79. Zystolithen. a) Von Ficus leonensis. b) Schematischer Aufbau eines 
Zystolithen; zu jeder Protuberanz fiihren KaniiJchen, die im ausgewachsenen Zu­
stand mit Kalk gefiillt sind_ c) Skelett eines Zystolithen von Ficus elastica: Zellulose­
geriistgeschichtet, Stiel vcrkieselt. [a)-c)nach KOHL}. d)-c) OptiknndMicellar­
struktur des Zellnlosegeriistes der Zystolithen zwischen gekrcuzten Nikol: 

d) 1m Langsschnitt, e) im Querschnitt; zeigt Zirkularstrnktur. 

Kalkkonkretion und weist eine feine tangentiale Schichtung, sowie 
radial verlaufende Kanalchen auf. Vermutlich bilden diese Kanal­
chen tiipfelahnliche Zugangswege fUr die Inkrustation der inneren 
Zelluloseschichten. In den ausgewachsenen Zystolithen sind sie 
mit Karbonat erfullt. Die Oberflache der Zystolithen ist hockerig 
und verleiht dem ganzen Gebilde vielfach Brombeerenform. Auf 
dem Scheitel jeder Warze mundet eines der erwahnten Kanalchen. 
fiber den feineren Mechanismus der Inkrustation ist man noch 
nicht im klaren. Das Zellulosegerust der Zystolithen wird auch 
bei Kalziumhunger ausgebildet und bleibt dann unverkalkt. 

Die Untersuchung der Optik der Zystolithen hat zu wider­
sprechenden Ergebnissen gefUhrt (KOHL, 5). Nach SACHS (I) sollen 
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sie isotrop, nach STRASBURGER (1) dagegen optisch negativ dop­
pelbrechend sein. Sicher stimmt die Angabe von KOHL nicht, 
daB sie wie Einkristalle beim Drehen tiber dem Polarisator ein­
heitlich auslOschen. Bei den Zystolithen von Ficus elastica kann 
man sehr schon zeigen, daB tatsachlich Doppelbrechung auf tritt, 
und zwar handelt es sich wie bei den Zellwanden urn Aggregat­
polarisation. Der Zystolith verhalt sich wie ein kugeliger Spharo­
kristall mit tangentialer Anordnung der langeren Indexellipsen­
achse. Da man solche Spharite optisch "negativ" nennt ist die 
Angabe von STRASBURGER richtig. 

Wichtig ist vor allem, daB sich die Doppelbrechung der Zysto­
lithen beim HerauslOsen des kohlensauren Kalkes nicht merklich 
andert. Ihre Anisotropie wird durch die Zellulosemicelle des 
Gertistes verursacht und nicht durch kristalline Kalziumkarbonat­
einlagerungen! Die Anordnung der Micelle im Zellulosegertist ist 
aus Abb. 79 d, e ersichtlich. Die Abbildung zeigt, wie aus optisch 
positiven Zellulosestabchen durch tangentiale Anordnung ein 
optisch negativer Spharit entstehen kann. 

Der Widerspruch in der Vorzeichenangabe entsteht dadurch, daB bei 
Stabchen die Doppelbrechung auf die Stabchenachse, bei Spharokristallen 
dagegen auf die radiale Richtung bezogen wird. Denkt man sich Zellulose­
stabchen radial angeordnet, entsteht ein optisch positiver Spharit. Dieselbe 
Substanz kann also je nach der Micellorientierung optisch negative oder 
optisch positive Spharite liefern. Es ist deshalb wohl besser den optischen 
Charakter von Sphariten unerwahnt zu lassen, wenn die Optik seiner sub­
mikroskopischen Bausteine bekannt ist, da sonst leicht Widerspriiche und 
Verwirrung entstehen. 

Die Zystolithen gleichen in mancher Hinsicht gewissen Aragonit­
absetzungen aus kohlensaurehaltigen Quellen. Da indessen das 
Kalziumkarbonat der Zystolithen nicht doppelbrechend ist, laBt 
es sich optisch nicht identifizieren. Daraus darf man andererseits 
aber auch nicht schlieBen, daB das Kalziumkarbonat in der Zell­
wand amorph sei; denn es ist leicht moglich, daB submikroskopische 
Kristallite regellos in die Zellulose eingelagert sind und so stati­
stische Isotropie vortauschen. Uber diese Fragen kann nur die 
Rontgenanalyse von Zystolithen AufschluB geben. 

2. Kieselsaureausscheidungen. 

a) Morphologie der Kiesela blagerungen. 

Die Kieselausscheidungen haben wiederholt eine eingehende 
Behandlung erfahren (KOHL, 6; NETOLITZKY, 4), so daB hier nur kurz 
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auf sie eingegangen werden solI; urn so mehr, da keine neuen kri­
stallographischen oder optischen Gesichtspunkte geltend gemacht 
werden konnen, weil die Kieselsaure in der Pflanze stets in iso­
troper Form abgeschieden wird. Ob diese Ausscheidungen vollig 
amorph, oder nur statistisch isotrop sind, miiBte auf rontgeno­
graphischem Wege entschieden werden. Die Einteilung der Kiesel­
ablagerungen geschieht, wie iibrigens auch diejenige der Kalzium­
karbonatausscheidungen, in zusammenfassenden Darstellungen 
gewohnlich nach dem Schema: Ablagerung 1. auf der Zellwand, 
2. in der Zellwand, 3. im Zellinnern (MOLISCH, 5). Diese Behand­
lung des Stoffes besitzt wegen ihrer Einfachheit anatomisch 
zweifellos Vorteile. Ais Grundlage der anschlieBenden physio­
logischen Betrachtungsweise ist sie aber untauglich, da dadurch 
analoge Bildungen, die ihrem Wesen nach zusammengehoren, 
auseinandergerissen werden. So bilden unbestreitbar die Kiesel­
kurzzellen der Grammineen, die Kegelzellen der Cyperaceen und 
die Deckzellen (Stegmata) der Orchideen, Palmen usw. (Abb.81) 
physiologisch eine Einheit; aber weil in den Kegelzellen die Kiesel­
saure in eine zellulosische Grundsubstanz eingelagert ist, konnten 
diese in der sonst so vollstandigen Monographie von NETOLITZKY 
iiber die Kieselkorper der Pflanzen nicht behandelt werden. Es 
soIl daher eine geeignetere Einteilung in 

diffuse Kieselablagerungen und 
diskrete Kieselablagerungen (oder Kieselkonkretionen) 

vorgeschlagen werden, die in gleicher Weise auch auf die Kalkaus­
scheidungen angewendet werden kann. Bei der diffusen Ausschei­
dung wird der abgeschiedene Mineralstoff gleichmaBig iiber ein 
Gewebe verteilt in Form von Membraninkrustationen niedergelegt. 
Bei der diskreten Ablagerung erfolgt dagegen an gewissen Stellen 
eine Lokalisierung und Anhaufung des auszuscheidenden Stoffes. 
Es muB daher an histologisch gewohnlich vorausbestimmten 
Punkten ortlicheKonzen tra tionsar bei t geleistet werden. Hier­
aus erhellt der physiologisch bedeutsame Unterschied der beiden 
Ablagerungsarten. Dagegen ist es offen bar von untergeordneter 
Bedeutung, ob bei der diskreten Ausscheidung die in bestimmte 
Bahnen gelenkte Stoffanreicherung im Zellinnern oder in einer 
eigens geschaffenen zellulosischen Grundsubstanz erfolgt. 

Diffuse Kieselablagerungen. Oft enthiilt nur die Kutikula nach­
weisbare Mengen Kieselsaure; oft ist aber die gesamte AuBenwand 
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der Epidermis so weitgehend verkieselt, daB ein zusammenhiingen­
des Kieselskelett von ihr erhalten werden kann. Hiiufig weist die 
Blattoberseite intensive Verkieselung auf, wiihrend die Unterseite 
nur schwach oder gar nicht verkieselt. Die SchlieBzellen der Sto­
mata sind meist nur an der AuBenseite mineralisiert; seltener 
erscheinen auch die der Atemhohle anliegenden 
Membranpartien verkieselt. 

Bei den Kieselspeicherpflanzen: Equi­
setaceen, Grammineen, Cyperaceen, Palmen, 
vielen Coniferen, Chrysobalaneen, Podostemona­
eeen, vielen Verbenaceen (Petraea, Teetona) usw. 
werden nicht nur die Hautgewebe, sondern oft 
auch die GefiiBbiindel mineralisiert, oder es 
verkieselt selbst das Mesophyll (Phragmites, 
Bambusa). 

Der Verkieselung am stiirksten ausgesetzt 
sind die Epidermisanhiinge, vor allem die 
Haare (Campanulaceen, Brennhaare der Urti­
caceen). Bekannt sind die steinhart verkiesel­
ten blasenfOrmigen Trichome der Crasulacee 
Rochea, die wie sprode und zerbrechliche kleine 
"GlasgefiiBe" der Epidermis aufgesetzt sind. 

Die Mineralisierung der Zellhiiute erfolgt 

Abb. 80. Schema der 
Micellarstruktllr ver­
kieselter Zellwande. 
Zellulosmicelle: weiLIe 
Stabe: Vcrkicsclllng: 
schwarze Kornchen. 

im Intermicellarsystem. Die mikrochemischen Eigenschaften der 
Zellmembranen werden dadurch, je nach der Intensitiit der Ver­
kieselung, mehr oder weniger veriindert. Stark verkieselte Zell­
wiinde weisen keine micellaren Oberfliichenreaktionen mehr auf; die 
violette J odfiirbung unterbleibt und macht einer Gelbfiirbung Platz, 
wiihrend Kongorot und andere Zellulosefarbstoffe ihr Tinktions­
vermogen ganz oder teilweise einbiiBen. Man muB sich also vor­
stellen, daB die Kieselsiiureeinlagerungen die intermicellaren Riiume 
teilweise erfiillen und die Oberfliiche der Zellulosemicelle blockieren 
(Abb.80). 

Diskrete Kieselablagerungen. Wiihrend diffuse Verkieselung 
der Hautgewebe bei sehr vielen Pflanzen vorkommt, ist das Auf­
treten diskreter Kieselablagerungen auf die eigentlichen Kiesel­
pflanzen beschriinkt. Sie nehmen namentlich bei den Monokotyle­
donen einen interessanten Formenreichtum an. 

Am einfachsten gestalten sich die Verhiiltnisse bei den Griisern 
(GROB; FROHNMEYER). Gewisse Epidermiszellen, die oft durch ihre 
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Form auffallen (Kieselkurzzellen, Abb. 8Ia) werden mit durch­
sichtiger Kieselsiiure vollig ausgefiillt. Ferner konnen auch Lang­
zellen oder Interzellularen KieselfiilIungen erhalten. Die Aus­
scheidung geht folgendermaBen vor sich: An die aus Zellulose 
bestehende Zellwand legt sich eine Kieselschicht an, die zentripetal 
an Dicke zunimmt und das Plasma in der Zellmitte zusammen­
driingt, bis es ganz verschwindet und die Kieselmasse die gesamte 

k 

"r 

b c 

Abb. 81. Kieselkiirper der Monokotyledonen. a) Kieselkurzzellen von 
Eriochloa (nach GRaB). ki Kieselkurzzelle, sp Spaltiiffnung. b) Kegelzellen von 
Cyperus spec. (nach RIKLI). k Kegelzelle, r subepidermale Rippe. 0) Deckzellcn 
(Stegmata) von Stanhopea (nach KOHL). sk Sklerenchymfasern, k Kieselhiitchen, 

i Interzellularen, t Tiipfel. 

Lichtung der Zelle vollstiindig ausfiillt. Oft bleiben im Kiesel­
korper feine Bliischen erhalten. Manchmal geht die Bildung sehr 
rasch vor sich, so daB keine Zwischenstadien sichtbar werden 
( Saccharum). Gewohnlich scheidet sich der Kieselkorper da bei als 
kornige Masse ab und erfiillt mit einem Schlag das ganze Zellumen. 

AuBer diesen Zellausfiillungen kommen bei den Griisern in der 
Sektion der Andropogoneen in die Membran eingesenkte Kiesel­
bildungen vor, die als RASDORSKYSche Korperchen (PFEIFFER, 2) 
bezeichnet werden und zu den Kieselausscheidungen in den Kegel­
zellen der Cyperaceen hiniiberleiten (RIKLI; PFEIFFER, 1; LINS­
BAUER). Die Kegelzellen sind meistens Epidermiszellen, deren 
Basalmembran auffallend verdickt ist. Diese triigt auf einem Wulst 
einen aufrechten Zapfen, der in Grenzfiillen linsenformig oder keil­
formig zugespitzt ist, in der Regel aber deutliche Kegelgestalt 
annimmt und verkieselt (Abb. 81 b). Die Kegel sind somit Mem­
branauswUchse, die mit Kieselsiiure inkrustiert sind. Das Auftreten 
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der Kegelzellen ist. nicht. immer auf die Epidermisschicht.en be­
schrankt, sondern sie finden sich auch im Innern des Blattes iiber 
den Sklerenchymst.rangen oder als Best.andteile der Scheide um die 
GefaBbiindel (Cladium, Tetraria u. a.). 

Bei den hoheren Monokotyledonen (Palmen, Orchideen und 
Scitamineen) , sowie bei einigen Farnen (Trichomanes) treten die 
Kieselausscheidungen in besonderen Zellreihen auf, die als Steg­
mata 1 oder Deckzellen bezeichnet werden. Der Name riihrt 
daher, daB sie den GefaBbiindelscheiden oder anderen Skleren­
chymstrangen aufliegen und diese gewissermaBen "decken". Es 
sind kleine parenchymatische Zellen von der Form einer Kugel oder 
bikonvexen Linse. Die Wand ist, soweit sie den Sklerenchymfasern 
zugekehrt ist, verdickt, im iibrigen aber diinn; ihr Scheitel, der 
nach KOHL (6) gewohnlich einem Interzellularraum zugekehrt ist, 
erscheint am diinnsten. Die Kieselkorper der Stegmata besitzen 
Kugel-, Kegel- oder Hutchen-Form (Abb. SIc). Bei Ravenala 
werden Kristalldrusen auffallend nachgeahmt. Glatte Oberflachen 
der Kiesel sind selten, meist sind irgendwelche Rauhigkeiten vor­
handen, oder die einseitige Vorwolbung tragt eine kraterartige 
Vertiefung (M usa). Die Kieselzellreihen gehen durch Teilung aus 
einer Mutterzelle hervor. In ihrer Jugend sind die Deckzellen plas­
mareich. Bald erscheint aber ein stark lichtbrechendes Kiigelchen, 
das den Zellkern verdriingt und zum Kieselkorper heranwachst. 

Bei den Dikotyledonen gibt es nur zwei Familien mit bedeu­
tenderen diskreten Kieselablagerungen: die Chrysobalaneen (KUSTER) 
und die Podostemonaceen. Bei den ersten treten in vielen lebenden 
Parenchymzellen, oft sogar im Palisadengewebe, kleine Kiesel­
kiigelchen auf, die im Gegensatz zu den zentripetalen Zellausfiil­
lungen zentrifugal wachsen. Vielfach werden Steinzellen mit all 
ihren Tupfelkanalen ausgeformt; auch GefaBe und Interzellularen 
konnen mit Kieselsaure ausgefullt werden. Jede Zellart kann bei 
dieser stark verkieselten Pflanzengruppe Kieselfullungen aufweisen. 
Immerhin besteht eine deutliche Beziehung zu den GefaBbahnen, 
indem sich die Kieselzellen, wie die Stegmata, den GefaBbiindeln 
anlegen und im Blatte dem Nervenverlaufe folgen. Ahnliches gilt 
von den Podostemonaceen, jener merkwiirdigen tropischen Wasser­
pflanzenfamilie, deren Vorkommen nur auf Stromschnellen unter­
halb Wasserfiillen beschrankt ist. Auch hier finden sich Kiesel­
korper in den Epidermen, Hypodermen, im FuBteil der Haare und 

1 stege (griech.) = Bedeckung. 
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vor aHem langs der GefaBbiindel. Oft ergreift die Verkieselung 
noch lebende Zellen. Chlorophyll- und Starkekorner werden yom 
Kieselgel umschlossen und sind nachher als Einschliisse des wasser­
klaren Kiesels zu erkennen; solange dieser nicht vollig erstarrt 
ist, konnen die Starkekorner mit J od noch gefarbt werden! In 
vielen Fallen wird die Zelle gewissermaBen durch eine Schutz­
wand in zwei Teile geschieden, von denen der eine versteinert, 

a 

b d 

wahrend der andere am 
Leben bleibt. 

Bei der Rutaceen- Gat­
tung Galipea kommen in den 
Mesophyllzellen Kieselkorper 
vor, die mit einem Stiele an 
der Zellwand festgewachsen 
sind. Diese werden gewohn­
lich den Zellwandverkiese­
lungen zugczahlt, da sic cin 
Zcllulosegerust besitzen. Nach 
unserer Definition sind sie 
dagegen zu den diskreten 
Kieselablagerungen zu rech­
nen. Diskrete Kieselkorper 
kommen auLlerdem bei eini­
gen Aristolochiaceen und in 
den Blattspitzen von Loran­
thus vor. 

'f a bas chi r (COHN). 
Neben den bei lebendigem 
Leibe versteinernden Podo­

stemonaceen bilden wohl die Kieselkonkretionen in den Hohlen der Halm­
internodien von Bambusarten die groLlte Merkwurdigkeit auf dem Ge­
biete der pflanzlichen Kieselausscheidungen. Es handelt sich um opales­
zierende, sandkorn- bis walnuLlgroLle Kieselkugeln, die unter dem Namen 
'fa baschir im Orient seit alter Zeit als wundertatiges Heilmittel hoch­
geschatzt werden. Die Kieselkorper sollen meist nach Verletzung eines 
Internodiums gebildet werden, konnen aber wohl auch bei vollig normalem 
Wachstum des Bambus in der Internodialhohle entstehen. Sie erreichen 
als solide Abgusse der Markhohle bis 3 cm Durchmesser, 4 cm Lange und 
ein Gcwicht von 15 g. Frisches Tabaschir ist kreideartig, erdig weiLl und 
schneidbar; durch Gluhen (Kalzinieren) wird es harter und erhalt eine 
milchglasartige, blaulichweiLle Farbe. Auch die Kieselkorper der Chryso­
balaneen und Podostemonaceen zeigen nach dem Gluhen hie und da schone 
Opaleszenz. Gegluhtes Tabaschir ist trotz seines opaleszierenden Glasglanzes, 
der an Hydrophan oder richtigen Opal I erinnert, infolge Luftgehaltes so 
leicht, daLl es auf den leichtesten Flussigkeiten schwimmt (spez. Gew. 0,56)! 

Abb. 82. KieselkiirperderChrysobalaneen und 
Podostcmonaceen. a) VerkieselteMesophyllzellen 
von lIirtella mit OxalateinschHissen. b) Kiesel­
ftillung einer Steinzelle mit Ttipfelkanalen von 
Chrllsobalanus icaco. c) Grundgewebezellc, deren 
cine rrochterzelle nach vorangegangener Teilung 
verkieselt. d) Kieselkiirper mit Starkecinschltis­
sen. e) Reihe von Kieselzellen. a). b) nach 

Kt'STER, c)-e) Podosternon nach KOHL. 

I Opal besitzt auch denselben Wassergehalt (3-13 %) wie Tabaschir. 
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Es stellt daher sowohl nach Entstehung und Eigenschaften ein sehr eigen­
artiges Kieselsaure-"Mineral" vor, und man begreift, daB ihm eine mystische 
Phantasie iibernatiirliche Kraft zugeschrieben hat. 

b) Physikalische Chemie der Kieselsaureausscheidungen. 

Die alte Streitfrage, ob die Kieselausscheidungen in der Pflanze 
aus reiner Kieselsaure, Alkalisilikaten oder gar aus organischen 
Siliziumverbindungen bestehen, ist dahin gelOst, daB es sich urn 
feste Kieselgele von wechselndem Wassergehalte mit kleineren oder 
groBeren anorganischen und organischen Beimengungen handelt. 
Durch Verbrennung gewonnene Kieselskelette von Equisetum und 
Calamus bestehen zu 95-99% aus Si02 • Gealtertes Tabaschir 
enthalt etwa 90% Si02, Spuren bis wenige Prozent CaO, MgO 
und K 20, bis 6% organische Stoffe (Zucker, Schleime) und 3,5% 1 

Wasser (LABORDE). 
Die physikalisch-chemische Seite des Problems der Kieselsaure­

abscheidungen in der Pflanze beschrankt sich daher auf die Be­
handlung des Systems Si02-H20. Phasentheoretisch bietet dieses 
System kein Interesse, da nur zwei Phasen auftreten, so daB ihm 
zwei Freiheitsgrade zukommen; d. h. weder bei Temperatur- noch 
bei Druckanderungen treten in diesem System neue Phasen auf. 
Die beiden Phasen sind "Wasserdampf" und "Losung", wobei es 
sich urn eine echte Losung, ein Sol, ein plastisches oder glasartiges 
Gel handeln kann. Denn all diese Lo.sungen, seien sie fltissig oder 
fest, gehen kontinuierlich ohne bestimmte Phasengrenze ineinander 
tiber; aIle besitzen die Zusammensetzung xSi02 • yH20. Mit Sicher­
heit sind bis jetzt noch keine bestimmten Hydrate der Kiesel­
saure isoliert worden, die als definierte feste Phasen des Systems 
Si02 - H 20 in Betracht kamen. Die Phasenregel versagt also, wie 
dies tibrigens bei kolloiden Systemen, deren disperse Phase nicht 
genau definiert werden kann, nicht anders zu erwarten ist. Die 
Beantwortung der Frage, wie in der Pflanze glasartige Si02-Gele 
aus Si02-Losungen entstehen konnen, muB daher auf einem anderen 
Wege gesucht werden. 

Frisch hergestellte Kieselsaurelosungen sind molekulardispers 
und gehen nur allmahlich in ein Hydrosol tiber (ZSIGMONDY). Die 
Kolloidteilchen oder Mikronen solcher Sole sind aber vorerst noch 
diffusibel, wie Dialyseversuche zeigen, bei denen 90% der Kiesel­
saure durch dichte Kollodiummembranen wandern. Da solche 

1 Siehe Anm. S. 192. 

Frey-Wyssling, Stoffausscheidung der hoheren Pflanzen. 13 
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viel undurchlassiger sind als zellulosische Zellwande, kann die 
Pflanze hochdisperse Kieselsaure16sungen, wie sie bei der Silikat­
verwitterung entstehen, aus dem Boden aufnehmen und von Zelle 
zu Zelle wandern lassen. 

Durch Wachstum der Mikronen entstehen Sole, deren Kolloid­
teilchen im Ultramikroskop nachgewiesen werden konnen. . Sie 
scheinen von isometrischer Gestalt zu sein und sind elektrisch negativ 
geladen. Solche Losungen, die weniger als 1 % Si02 enthalten, sind sehr 
haltbar und ziemlich elektrolytbestandig. Die Gegenwart derartiger 
Kieselsauresole in der Pflanze laBt sich nicht leicht feststellen. 
Sie verraten ihre Gegenwart erst, wenn sie koagulieren oder gelieren. 
Die Gallertbildung kann auf zwei verschiedenen Wegen zustande 
kommen, die in der Pflanze wohl beide beschritten werden: ent­
weder durch Konzentration des Sols oder durch Elektrolytfallung. 
Durch einige basische Elektrolyte wird die Kieselsaure sofort gefallt, 
durch andere dagegen erst nach langerem Stehen in Gallerten ver­
wandelt. Die verschiedene Geschwindigkeit, mit der die Fallung 
erfolgt, ergibt eine Erklarungsmoglichkeit fUr die verschiedenen 
Beobachtungen, die bei der Verkieselung des Inhaltes pflanzlicher 
Zellen gemacht worden sind. Wie erwahnt geliert der Zellinhalt 
manchmal ganz allmahlich vom Rande aus (langsame Fallung), oder 
die ganze Zelle erstarrt p16tzlich mitsamt all ihren Bestandteilen: 
Kern, Chlorophyllkorper, Starkekorner, zu einem Gel (rasche 
Fallung). Vorerst sind die entstandenen Gele weich und wasser­
haltig. Nach und nach werden sie aber entwassert und in glasartige, 
sprode Kieselkorper verwandelt. 

Die Entwasserung von Kieselsauregelen ist physikalisch-chemisch 
genau untersucht (VAN BEMMELEN) und es lassen sich aus den 
Befunden in vitro einige Schliisse auf die Verhaltnisse in der 
Pflanze ziehen. 

Bewahrt man Kieselsaurehydrogele liber Schwefelsaure von verschie­
dener Dampfspannung auf, findet man fUr die Beziehungen zwischen Wasser­
gehalt und Dampfdruck des Geles die Verhaltnisse, wie sie in Abb. 83 nach 
VAN BEMMELEN dargestellt sind. Wird ein frisches Gel yom Wassergehalte A 
entwassert, indem man es sich mit der Dampfspannung immer konzentrierterer 
Schwefelsaure ins Gleichgewicht setzen laBt, nimmt sein Wassergehalt 
stetig ab, bis zum Punkte O. Dann bildet sich in der Entwasserungskurve 
ein Knick; denn das Gel verliert weiterhin bis zum Punkte 01 bei fast gleich­
bleibendem Dampfdrucke Wasser. Darauf wird wieder eine stark zunehmende 
Dampfdruckverminderung des Systems notwendig, .um eine weitere Wasser­
abgabe zu bewirken (Kurvenstiick 0 1 Oo). Die letzten Reste Wasser (bei 
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gealterten Gelen etwa 3,5%, vgl. Tabaschir) entweichen beimDampfdrucke 
Null nicht, sondern sie k6nnen nur durch Gliihen ausgetrieben werden. 
Wassert man ein der absoluten Trockenheit ausgesetztes Gel wieder, erweist 
sich der Vorgang erst als reversibel. Von 0 1 an steigt die Wasserungskurve 
aber iiber die Entwasserungskurve hinauf bis zum Punkte O2, wo sie einen 
Knick aufweist und steil nach Z verlauft. Bei erneuter Entwasserung ergibt 
sich der Kurvenverlauf Z 0 0 1 0 0• Es macht sich also wie bei der Quellung der 
Zellulose die Erscheinung der Hysterese geltend. Das Kurvenstiick A 0, 
das bei der ersten Entwasserung auf tritt, 
laBt sich nicht mehr zuriickgewinnen. 

Der Knickpunkt 0 ist an einer Triibung 
des Gels kenntlich und wird daher U m -
schlagspunkt genannt. Er liegt oft in 
der Nahe des Wassergehaltes, der 2 Mol 
Wasser entspricht (etwa 37 %), wahrend 0 1 

manchmal bei 1 Mol H 20 liegt (etwa 23%). 
Daraus k6nnte man schlie Ben, daB bei 
diesen Punkten eine Zersetzung von Hy­
draten (Ortho- und Metahydrat) der Kiesel­
saure eintrete. Dem widerspricht aber die 
variable Lage dieser Punkte, die je nach 
dem untersuchten Gele oft um mehr als 
1 Mol H 20 hin und her wechseln k6nnen 1. 

IltlmpfSponnung ties geso/ltgien I'IIlsserutlmpks 
p ------------------ z----

15° 

Ctl37 %1IJl 
Abb.83. Entwasserungsdiagramm 
des Systems SiO, - H 20 (nach 
VANBEMMELEN). Ordinaten: rela­
tiver Dampfdruck P. Abszissen: 
Wassergehalt der kolloiden Kiesel­

saure in % H 20. 

Fiir die Entwasserung der Kieselsaure in der Pflanze kommt 
vor allem die Kurve A 0 01 0 0 in Betracht. Dabei ist wichtig, daB 
sich das Kieselsauregel bei der Entwasserung zwischen den Punkten ° und 01 triibt, wahrend es vorher wasserklar und durchsichtig 
erscheint. Die Triibung kommt nach ZSIGMONDY dadurch zu­
stande, daB im ultramikroskopischen Kapillarensystem (etwa 80 A 
Porenweite im PUnkte 0, und 40 A im Punkte 01) das kapillare 
Wasser zum Teil durch Luft ersetzt wird, und zwar derart, daB 
Inhomogenitaten von der GroBenordnung der Wellenlangen des 
Lichtes entstehen (Luftblaschen mit AusmaBen von etwa 1 fl); 
bei Punkt 0 1 waren aIle Hohlraume von Luft erfiillt und nur noch 
oberflachengebundenes Wasser vorhanden, wodurch das System 
optisch wieder homogen und durchsichtig werden muB. Man kann 
daher bei Kieselkorpern in der Pflanze, die triibe erscheinen, erken­
nen, wieweit ihre Entwasserung gediehen ist. Bei wasserklaren 
Kieselausscheidungen weiB man dagegen nicht ohne weiteres, ob es 
sich um ein noch sehr wasserreiches, oder bereits um ein weitgehend 
entwassertes glasartiges Gel handelt. 

1 WILLSTATTER, KRAUT und LOBINGER treten dagegen fiir die Existenz 
sWchiometrischer Hydrate ein. 

13* 
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Die Genese der Kieselkorper kann schematisch so angedeutet 
werden: 

Konzentrati.:m 
Kieselsaure16sung' -+ 
(molekulardispers) 

Fallung 
Sol ---+ Gel 

(kolloid - (wasser-
dispers) reich) 

Entwasse~ Glaskiesel 
Triibung, (wasser-

Aufhellung arm) 

Die pflanzlichen Kieselausscheidungen sind wie die kiinstlichen 
Kieselsauregele meistens poros. 8ie lassen sich daher anfarben, 
und zwar vornehmlich durch basische Farbstoffe (Fuchsin, Methyl­
violett, Malachitgriin), die infolge der negativen Ladung der kol­
loiden Kieselsaure positiv adsorbiert werden. 801che Farbungen 
sind waschecht, im Gegensatz zu Tinktionen mit sauren Farbstoffen 
(Kongorot), die nicht adsorbiert werden. Die Farbbarkeit ist von 
der Dichte und dem Entwasserungsgrad der Kieselkorper abhangig; 
beim Gliihen geht sie ganz oder teilweise verloren_ J od farbt die 
Kieselkorper wie die kiinstlichen Kieselgele braun. 

Der geschilderte Gang der Kieselsaureausscheidung in den Zellen 
darf wohl auch auf die Ablagerung in den Zellwanden iibertragen 
werden; nur spielt sich dort die Entwasserung in den intermicel­
laren Raumen abo Es ist bereits erwahnt worden, daB die Kiesel­
einlagerungen die Oberflache der Zellulosemicelle blockieren, so 
daB sich verkieselte Zellwande mit Jod braun farben. Die Zellwand 
bleibt also fUr Teilchen von der GroBe der Jodmolekiile noch weg­
bar; aber an Stelle der intermicellaren Diffusionswege, die von der 
GroBenordnung 100 A gefunden worden sind, treten nun die 
engeren Poren eines entwasserten Kieselgels von etwa 40 A (siehe 
Abb.80). So kann die Erfahrungstatsache, daB die Durchlassig­
keit der Zellwande mit zunehmender Verkieselung abnimmt, 
einigermaBen mit Zahlen belegt werden. 

B. Physiologie del' anorganischen Ausscheidungsstoffe. 
1. Die Stoffaufnahme der Pflanzen. 

a) Die Transpirationstheorie. 

Nach der Auffassung der klassischen Pflanzenphysiologie sind 
die lebensnotwendigen Nahrstoffe im Boden in so weitgehender Ver­
diinnung vorhanden, daB die Pflanze zu besonderen Mitteln greifen 
muB, um die aufgenommene "Bodenlosung" zu konzentrieren. 
Die Konzentrationsarbeit wiirde durch die Transpiration ge­
leistet. Die anorganischen Nahrstoffe der Pflanze kamen also als 
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sehr verdiinnte Nahrlosung mit dem Transpirationsstrome in die 
Blatter und wiirden dort bis zur gewiinschten Konzentration 
"eingedickt". Diese Theorie ist zweifellos sehr anschaulich; aber 
sie hat die Verhaltnisse aus Unkenntnis vieler Tatsachen, die 
durch neuere Untersuchungen aufgedeckt worden sind, zu einfach 
dargestellt. 

Nach der Transpirationstheorie miiBte der Aschengehalt 
der Pflanzen 1. ein Abbild der Zusammensetzung des Salzgehaltes 
wasseriger Bodenausziige, und 2. eine Funktion der Transpirations­
intensitat sein. Beides trifft bis zu einem gewissen Grade, man 
konnte sagen qualitativ, zu. In der Asche findet man dieselben 
anorganischen Substanzen, wie sie als geloste Ionen im Boden vor­
kommen (s. Tabelle 23), und die Blatter werden mit zunehmendem 
Alter gewohnlich aschenreicher. Quantitativ sind aber die von der 
Theorie geforderten Beziehungen keineswegs verwirklicht. 

Die Aschenzusammensetzung der hoheren Pflanzen weist, 
abgesehen von einzelnen Ausnahmen, stets eine betrachtliche An­
reicherung von Kalium und Phosphor auf, wie aus folgender Gegen­
iiberstellung vom lOslichen Mineralgehalt des Nahrsubstratums 
und der Aschenanalyse darauf gewachsener Pflanzen hervorgeht 
(WOLFF, 3). 

Tabelle 23. 
Aschenzusammensetzung von Pflanzen und Bodenauszug. 

% der Reinasche K,O Na,O OaO MgO [Fe,O.[ p,o, [ 80, I 8iO, [ 01 

I I I \ Majanthemum bifolium Mi,';' Spuren 7,9 8,4 1,2 14,';' 3,2 1,9 i 9,0 
Waldboden (HCI-Auszug) 5,2 2,2 10,0 11,8 63,3 3,7 2,8 - .-
---I---~----I-,-:~-
Lemna minor 118,3 4,1 21,9 6,6 9,6 11,4:i 7,9 [16,0 ,8,0 
Teichwasser I 5,1 7,6 45,7116,0 0,91 3,41 10,81 4,2: 5,5 

Diese Verhaltnisse sind bereits von der klassischen Physiologie 
aufgefunden, und als im Widerspruch mit der Transpirationstheorie 
empfunden worden. Die Verschiebungen in der Zusammensetzung 
des Aschengehaltes miissen von einer umfassenden Theorie der 
Stoffaufnahme erklart werden konnen. Andererseits muB aber auch 
der in der Transpirationstheorie enthaltene richtige Kern Mitbe­
riicksichtigung finden, daB die Pflanze von allen lOslichen Aschen­
bestandteilen aufnimmt, die ihr im Nahrsubstrat geboten werden. 

Uber die Beziehungen zwischen Transpiration und Aschengehalt 
der Pflanze liegen neuere Untersuchungen vor, die zum Ergebnis 
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gefUhrt haben, daB die Salzaufnahm~ weitgehend unabhangig von 
der Transpirationsquote erfolgt (MUENSCHER; PARKER und PIERER; 
GRACANIN). Gerstenpflanzen, die im feuchten Gewachshaus wachsen, 
unterscheiden sich in ihrem Aschengehalt nicht wesentlich von 
solchen, die sich bei starker Transpiration entwickeln. Ebenso 
bleibt der Aschengehalt unverandert, wenn man die Transpiration 
durch Konzentration der Nahrlosung auf die Halite herabsetzt. 
Trotzdem kann man nicht behaupten, daB die Transpiration iiber­
haupt ohne EinfluB sei. Denn unter den extremen Bedingungen 
sehr verdiinnter oder hochkonzentrierter Losungen gilt die Unab­
hangigkeit der Salzaufnahme von der Wasserbilanz nicht mehr 
(KOSTYTSCHEW und WENT, 1). Die Versuche sind alle mit einjahrigen 
Pflanzen ausgefiihrt worden (Weizen, Gerste, Mais, Erbsen, Tabak). 
Bevor ein abschlieBendes Urteil moglich sein wird, miiBten auch 
noch ausdauernde Pflanzen mit Laubfall untersucht werden. Ferner 
ist zu beriicksichtigen, daB der Aschengehalt von transpirierenden 
Landpflanzen vom Nahrsubstrate abhangiger ist als derjenige von 
untergetauchten Wasserpflanzen (s. S. 213). 

CURTIS (1-3) spricht der Transpiration nicht nur alle Bedeutung 
fUr die SaIzaufnahme ab, sondern er glaubt auch gezeigt zu haben, 
daB der Transpirationsstrom am Salztransport von den Wurzeln 
zu den Blattern nicht beteiligt sei, da die aufsteigende Nahrstoff­
wanderung im Phloem geschehe. Diese Auffassung widerspricht 
der von SABININ (KOSTYTSCHEW und WENT, 1) vertretenen Ansicht, 
daB der Mineralgehalt des Blutungssaftes abgeschnittenerTriebe eine 
genaue Untersuchung der Salzernahrung der Pflanze ermogliche. 

Trotz der noch herrschenden Unklarheiten iiber die Bezie­
hungen zwischen Transpiration und Mineralstoffwechsel muB doch 
die Regel als feststehend betrachtet werden, daB die Salzauf­
nahme der Pflanzen iiber weite Konzentrationsbreiten 
des Nahrsubstrates unabhangig von der Transpiration 
erfolgt. 

b) Der Ionenaustausch. 
Es muB daher nach einem anderen Mechanismus der Salzauf­

nahme gesucht werden. Am naheliegendsten scheint es, an Diffu­
sionsvorgange zu denken. 

Aber ein Verfolgen des Diffusionsproblems lohnt sich aus dem 
Grunde nicht, weil nachgewiesen worden ist, daB die Pflanze, 
namentlich zu Beginn ihrer Entwicklung, viel energischer Salze 
aufnimmt als dem Diffusionsvermogen der Bodenlosung entspricht. 
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Eine neue Erklarungsweise fUr den Mechanismus der Ionen­
aufnahme durch die Wurzeln, die vielen Beobachtungstatsachen 
gerecht wird, ist die Theorie des Basenaustausches, oder all­
gemeiner, des Ionenumtausches. Sie ist namentlich in der 
Agrikulturchemie auf Grund von Experimenten mit Boden und 
dem Boden vergleichbaren kunstlichen Kolloidsystemen entwickelt 
worden (WAY; WIEGNER, 1, 2). Den Ausgangspunkt bildet die 
bekannte Beobachtungstatsache, daB nach der Filtration einer 
NH4CI-Losung durch eine Bodenschicht im Filtrat die Ammonium­
ionen verschwunden sind; dafUr treten aber Kalziumionen auf. 
Die NH4-Ionen haben also Ca-Ionen aus dem Boden verdrangt, 
und zwar erfolgt dieser Umtausch in aquivalenten Mengen. 

Man stellt sich den Basenumtausch folgendermaBen vor. An den Ton­
teilchen des Bodens sind gewisse Ionen adsorbiert. Es werden aber nicht 
aIle Ionen gleich stark festgehalten, sondern es herrscht eine ausgesprochene 
Beziehung zwischen Ionenradius und Adsorptionsvermiigen (JENNY, 1), und 
zwar derart, daB Ionen mit kleinen Wanderungsgeschwindigkeiten, d. h. 
also solche mit griiBerem Volumen, schwacher festgehalten werden als solche 
mit kleinerem Volumen. 

Die Wanderungsgeschwindigkeit der Ionen nimmt mit steigendem 
Atomgewicht zu, d. h. den schwereren Ionen einer homologen Reihe kommen 
in Liisung kleinere Volumina zu als den leichteren. Diese paradoxe Er­
scheinung ruhrt daher, daB fiir die Wanderungsgeschwindigkeit und fur die 
Adsorption nicht das Volumen der volIstandig isolierten Ionen (wie z. B. 
in einem Kristallgitter), sondern dasjenige der hydratisierten Ionen mit 
den elektrostatisch gerichteten Dipolen urn sie herum gilt (s. S. nO). Je 
kleiner der Radius eines Atomes ist, um so griiBer ist sein elektrisches 
Potential nach der Formel 

v = efr· D, 

wobei e die elektrische Ladung bezeichnet, wahrend r den Atomradius 
und D die Dielektrizitatskonstante des Wassers bedeuten. e ist fiir aHe 
aquivalenten Ionen gleich groll. Ein MaB fiir r ergibt sich aus deren Atom­
abstand in KristaHgittern; er ist fur die einwertigen Kationen aua Tabelle 24 

Tabelle 24. 
[ 

Li Na K NH. Rb Os I 

Ionenradien im Kristallgitter I 
1,46 : 1,66A nach GOLDflCHMlDT ... 

I 

0,78 0,98 1,33 1,45 

Ionenradien berechnet aus dem 
Leitvermiigen bei 0::> Ver-
dunnung 1 • 

1 3,66 2,81 1,88 1,89 1,81 1,80A 

Anzahl H 20 je Ion 1 lO,O 4,3 0,9 0,8 0,5 0,2 

1 Freundliche miindliche Mitteilung von Herrn Dr. H. PALLMANN. 
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zu ersehen. Die leiehteren Ionen besitzen daher dank ihres kleineren rein 
groBeres elektrisehes Potential als die sehwereren Ionen. Infolgedessen 
vermag beispielsweise das Natriumion mehr Wasserdipole elektrost.atiseh 
zu binden, und das Volumen seiner Wasserhiille ist deshalb groBer als beim 
Kalium. Es wandert langsamer und wird, weil es voluminoser ist, aus 
wasseriger Losung weniger stark adsorbiert als das K-Ion. Aligemein laBt 
sieh sagen: Je kleiner der aus dem Atomabstand abgeleitete Atomradius 
ist, urn so starker wird die Hydratation des Ions und urn so loekerer seine 
Adsorptionsbindung ausfallen (PALLMANN). 

Daraus folgt, daB die weniger stark hydratisierten Ionen von Adsorbentien 
energiseher festgehalten und daher gegeniiber den starker hydratisierten 
bevorzugt werden; ja sie vermogen sogar diese aus einer adsorbierenden 
Oberflache zu verdrangen. Auf unser Beispiel angewendet bedeutet dies, 
daB ein Ton- oder ein EiweiBteilchen, das Natriumionen adsorbiert hat, 
Kaliumionen gegen Natriumionen eintauscht. Die Kaliumionen konnen 
ihrerseits durch Rubidiumionen verdrangt werden. Es gilt daher die Regel, 
daB innerhalb einer homologen Ionenreihe die Adsorbierfiihigkeit mit zu­
nehmendem Atomgewicht wachst. 

Das Wasserstoffatom verhalt sieh anormal, indem es trotz seines kleinen 
Atomradius se hein bar am schwaehsten hydratisiert ist. Von allen Ionen 
wird es daher am starksten adsorbiert und verdrangt aile anderen Kationen 
(s. Abb. 85). 

Diese VerhliJtnisse spielen eine groBe Rolle, da die Pflanze die 
lonen ahnlich wie der Boden adsorbiert. Man kann leicht zeigen, 
daB die Pflanze ein Adsorptionssystem vorstellt, denn die 
in ihr enthaltenen lonen lassen sich durch Wasser nicht aus­
waschen; wenn man ihre Gewebe aber mit neutralen SalzlOsungen 
schiittelt, lassen sich ansehnIiche lonenmengen extrahieren. Man 
kann daher sagen, daB die Pflanze dem adsorbierenden 
System des Bodens ihren eigenen Adsorptionskomplex 
entgegensetzt (KOSTYTSOHEW und BERG). 

Es gilt nun eine Beziehung zwischen diesen beidenAdsorptions­
systemen aufzufinden. JENNY (JENNY und COWAN) sieht den Ver­
mittler in der Saureausscheidung der Wurzeln. Von der Pflanze 
abgegebene H-Ionen konnen durch ihr groBes Austauschvermogen 
an den Tonteilchen des Bodens adsorbierte Kationen verdrangen, 
die dann von der Pflanze aufgenommen werden. Durch sinnreiche 
Kulturversuche von Sojabohnen in Suspensionen von Kalzium­
ton konnte JENNY sogar zeigen, daB nach dem Versuch an 
Stelle der von der Pflanze eingetauschten Kalziumionen ungefahr 
aquivalente Mengen Wasserstoffionen am Ton saBen 1. Er kommt 
daher zum SchluB, daB der "Mechanismus der Lostrennung 

1 V gl. dagegen PIRSCHLE und MENGDEHL, die beim Ioneneintauseh aus 
Losungen keinen aquivalenten Ionenverlust der Pflanze finden. 
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adsorbierter Ionen durch die Pflanze in der Hauptsache ein Ionen­
umtausch ist. Die Pflanze scheidet H-Ionen aus, die durch Basen­
austausch die adsorbierten Nahrstoffionen der Pflanze zur Verfiigung 
stellen" . 

Es folgt daraus, daB die BodenlOsung, die in der alteren Pflanzen­
physiologie eine so groBe Rolle spielte, fUr die Ernahrung der 
Pflanze nicht maBgebend ist. Wenn man iiber die Fruchtbarkeit 
eines Bodens unterrichtet sein will, muB man untersuchen, welche 
Mengen Ionen an den Bodenkolloiden adsorbiert sind. 

Die Theorie des Baseneintausches durch Wurzelsauren deckt sich 
mit der Erfahrungstatsache, daB die Bodenmiidigkeit bei inten­
siver Kultur vielfach in einer Versauerung des Bodens besteht, 
indem die Pflanzen stetsfort Kationen gegen Wasserstoffionen aus 
dem Boden eintauschen. Die H-Ionen bewirken also nicht nur eine 
L6sung von Karbonaten und anderen saurelOslichen Bodenbestand­
teilen, sondern sie sind zuglei.ch ein Tauschmittel, um unlOslich 
adsorbierte Ionen "einzuhandeln". N ach alteren Versuchen kann 
allerdings die Pflanze an Zeolithen adsorbierte K-Ionen nicht selbst 
mobilisieren, sondern der Basenaustausch miiBte durch kiinst­
liches ZufUgen von physiologisch sauren Diingemitteln eingeleitet 
werden (PRIANISCHNIKOW, CHIRIKOW, SMIRNOW). Aus den Ver­
suchen von JENNY geht indessen deutlich hervor, daB die Sojabohne 
an Permutit 1 oder Tonteilchen adsorbierte Ca-Ionen ohne Mithilfe 
fremder Stoffe aufnehmen kann. Es soIl daher versucht werden, 
diese neue Auffassung des Mechanismus der Salzaufnahme an Hand 
von Abb. 84 klarzulegen. 

Zwischen den Adsorptionskomplexen des Bodens und der Pflanze 
ist die Zellwand eingeschaltet. Wenn diese bei Wurzelhaaren 
auch nur etwa 0,5 fl machtig ist, so bedeutet dies doch eine erkleck­
liche Trennung des Ionen eintauschenden Protoplasmas von den 
Ionen liefernden Bodenteilchen. In Abb. 84 ist in richtigen Gr6Ben­
verhaltnissen wiedergegeben, welch weiten Weg die vom Proto­
plasma ausgeschiedenen Wasserstoffionen zuriicklegen miissen, 
bevor sie ein anderes Kation eintauschen k6nnen. 

Der Mechanismus kann daher nur spielen, wenn die H-Ionen 
im Gleichgewicht mit Anionen wandern, d. h. durch die Zellwand 
erfolgt von innen nach auBen und umgekehrt eine gegenlaufige 
Diffusion von Ionenpaaren nach MaBgabe der verschiedenen 

1 Permutit = kiinstlicher Zeolith, aus Natron-Tonerde-Kieselsaure­
schmelzen hergestellt. 
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Konzentrationsgefalle. Da die intermicellaren Raume genugend 
weit sind, setzt die Zellwand dieser Wanderung keinen wesentlichen 
Diffusionswiderstand entgegen. 

Als Saurelieferant kommt in erster Linie die Atmung in Betracht. 
An der Oberflache des Protoplasmas herrscht infolge der Atmung 
gegenuber der Umwelt eine erh6hte H-lonenkonzentration. Falls 
der Boden saurer ist als das PH der freien Kohlensaure, mussen 
starker dissoziierte organische Sauren, wie sie verschiedentlich 

Abb:84. Schematische Darstellung des Kationeneintau8ches durch die Zellwand der 
Wurzelhaare hindurch (Anionen vernachIassigt). Dimensionen in richtigem Ver· 
hltltnis: hydratisierte lonen etwa 4 A. Zellulosemicelle etwa 50 A, intermicellare 

Raume tiher 100 A, Zellwand 5000 A, Tonteilchen 1000 A. 

nachgewiesen worden sind (KOSTYTSCHEW und WENT, 2), aus­
geschieden werden (s. S. 317). Es entsteht ein Diffusionsgefalle fUr 
H-lonen und deren Abwanderung nach auBen, wo sie an Boden­
teilchen adsorbierte Kationen verdrangen. Die mit den H-lonen 
im elektrostatischen Gleichgewicht herauswandernden Anionen 
bewirken in analoger Weise einen Anionenaustausch. Fur die 
verdrangten ToneD besteht nun umgekehrt ein Konzentrations~ 
gefalle zum Protoplasma, und sie wandern durch die Zellwand 
in die Zelle hinein. Diese Diffusionswanderung durch die Zellwand 
steht nicht im Widerspruch mit der Feststellung, daB die Diffusion 
von Boden16sungen fUr die Salzbelieferung junger Pflanzen nicht 
ausreicht, denn die Resorptionszone 1 der Wurzeln schafft durch den 

1 Fiir die Stoffaufnahme gibt es keine einheitliche Bezeichnung; die 
Ionenaufnahme aus dem Boden wird gewohnlich als Absorption (Ab­
sorptionszone, Absorptionshaare), die Aufnahme verdauter Stoffe (insekti­
yore Pflanzen) dagegen als Resorption bezeichnet. Da jedoch der Ter­
minus Absorption bestimmte physikalisch-chemische Begriffe in sich 
schlieJ3t, wird hier fiir die Stoffaufnahme konsequent Resorption ver­
wendet, weil dieser Ausdruck iiber den Mechanismus der Aufnahme nichts 
prajudiziert. 
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Basenaustausch ortlich sehr viele steilere Diffusionsgefalle, als sie 
gegeniiber der sog. Bodenlosung bestehen. Es wird so auch ver­
standlich, warum die Resorptionszone der Wurzelspitze sich immer 
vers chie ben muB, denn nur so gelingt es der Pflanze, die Ionen 
stets in geniigender Konzentration von den Bodenkolloiden ab­
zulosen. 

Nachdem nun die Ionen nach MaBgabe ihrer Austauschfahigkeit 
von den Tonteilchen abgelOst und durch Diffusion bis ans Proto­
plasmahautchen gelangt sind, stoBt man auf dasselbe Problem 
wie bei der Ionenaufnahme aus NahrlOsungen, wobei allerdings 
der wesentliche Unterschied darin besteht, daB konzentrierte 
Nahrlosungen osmotisch schadlich wirken, wahrend adsorbierte 
Ionen keinen EinfluB auf die osmotischen Verhaltnisse im Nahr­
substrat ausiiben und trotzdem stets in optimaler Konzentration 
nachgeliefert werden. Dies ist wohl der Grund, warum Z. B. Soja­
bohnen auf Nahrsubstraten mit hoherem Kalziumgehalt bei Dar­
bietung adsorbierter Ionen besser gedeihen als in einer aqui'valenten 
KalziumlOsung (ALBRECHT und JENNY). 

Nach Abb. 84 ist es physikalisch-chemisch kaum moglich, daB 
Kalziumionen an der Oberflache des Protoplasmahautchenadsor­
biert werden, denn dort muB ja die hochste Konzentration der 
ausgeschiedenen Saure herrschen, und infolgedessen miiBte die 
ganze Oberflache mit H-Ionen besetzt sein. Falls daher nicht ein 
besonderer Mechanismus im Spiele ist, der hier entgegen der all­
gemeinen Regel adsorbierte H-Ionen gegen andere Kationen um­
tauscht, muB man annehmen, daB die Ionen nicht als Einzel­
ganger, sondern als Ionenpaare durch das Plasmahautchen in die 
Zelle hineinwandern und dann erst im Zellinnern von Plasma­
kolloiden adsorbiert werden l . Wenn man der Pflanze nur adsorbierte 
Kationen zur Verfiigu~g stellt, wie bei den Kalziumversuchen 
von JENNY und COWAN, muB man sich vorstellen, daB die Anionen 
im elektrostatischen Gleichgewicht mit den befreiten Kalziumionen 
in die Pflanze zuriickwandern. 

1 Gewiihnlich versteht man unter "Stoffaufnahme" die Stoffwanderung 
bis in die Zellvakuole; dabei gesellt sich aber zur eigentlichen Aufnahme 
noch ein Ausscheidungsvorgang Plasma -7 Zellsaft, der zur Zeit noeh ganz 
ratselhaft ist, so daB nicht darauf cingetreten werden solI. HOFLER (3) unter­
scheidet daher mit Recht zwischen "Intrabilitat" (Eintritt ins Proto­
plasma = Stoffaufnahme) und Permeabilitat (Durchwanderung des Proto­
plasmas mit anschlieBender Ausscheidung in den Zellsaft). 
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Nach LUNDEGARDR und BURSTROM (1-3) findet die Anionen­
aufnahme im Gegensatz zur Kationenaufnahme nicht durch Aus­
tausch statt, da sie mit einem groBen Energieverbrauch verbunden 
ist. Fur die Aufnahme von einem Ion NO~ mussen 4, fUr CC 6 und 
fUr SO~ - gar 24 O-Atome bereitgestellt werden. Die Anionen­
aufnahme ist deshalb von einer auffallenden Atmungssteigerung 
begleitet. 

Nachdem auf diese Weise ein Einblick in die Grundzuge der 
Stoffaufnahme gewonnen worden ist, handelt es sich darum, das 
Wahlvermogen der Pflanze gegenuber verschiedenen Ionen physi­
kalisch-chemisch zu erortern. 

c) Das Elektionsvermogen der Pflanzen. 

Das Wesen des Wahlvermogens wird am besten durch folgendes 
Beispiel von Pflanzen demonstriert, die den gleichen Lebensraum 
bewohnen, aber ganz verschiedene der ihnen gebotenen Stoffe be­
vorzugen (CRODAT): 

Tabelle 25. Uferpflanzen desselben Lebensraumes. 

Prozent der Reinasche K,O Na,O CaO SiO, 

Stratiotes aloides . 30,8 2,7 10,7 1,1 
N ymphaea alba 14,4 29,7 18,9 0,5 
Chara spec .. 0,2 0,1 54,8 5,9 
Phragmites communis. 1,1 0,5 0,3 71,5 

Man kann sich zwar fragen, ob diese Pflanzen streng miteinander ver­
gleichbar seien, da die groBen Kalkmengen von Chara nicht durch die 
Rhizoide aufgenommen werden, sondern als oberflachliche Niederschlage 
auf den BIattern aufzufassen sind (OLTMANNS). Trotzdem gibt Tabelle 25 
ein lehrreiches Bild, wie die Aschenzusammensetzung von Pflanzen desselben 
Standortes zufolge ihres Wahl- oder Elektionsvermogens in weiten Grenzen 
schwanken kann. 

Das Elektionsvermogen der Pflanzen gegenuber den Ionen, 
die ihr als Nahrung geboten werden, wird oft als typische Lebens­
auBerung aufgefaBt. Diese Betrachtungsweise ist insofern richtig, 
als es bis heute nicht gelingt, die Salzaufnahme durch die Wurzeln 
nach irgendeinem physikalisch-chemischen Gesetze quantitativ 
zu erklaren. Andererseits ware es aber ein Armutszeugnis, gerade 
vor einem der interessantesten physiologischen Phanomene die 
physikalisch-chemische Betrachtungsweise als unzulanglich zu ver­
lassen, um so mehr, da verschiedene Effekte bekannt sind, die 
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das Wahlvermogen bis zu einem gewissen Grade verstandlich 
machen konnen. Diese Erscheinungen sollen hier kurz skizziert 
werden, soweit sie fiir die Anreicherung von gewissen Ionen in der 
Pflanze in Betracht kommen konnen, wobei es allerdings dahin­
gestellt sei, ob und inwieweit sie bei der elektiven Salzaufnahme 
durch die Wurzeln eine Rolle spielen. 

Elektive Adsorption. Wenn die Stoffaufnahme durch Ionen­
adsorption an Kolloidteilchen, z. B. an Proteinen, geschieht (LUNDE­

GARDH, 1; K.AmIo), ist bereits die Moglichkeit einer Elektion unter 
den im Boden vorhandenen Ionen gegeben. Es kommen dann 
namlich die GesetzmaBigkeiten zur Anwendung, die bei der Be­
sprechung des Basenaustausches abgeleitet worden sind; d. h. 
schwacher hydratisierte Ionen wie K und NH4 werden, gleiche 
Konzentration vorausgesetzt, besser adsorbiert als z. B. Na. Das 
Kalium wiirde also von den Plasmakolloiden starker festgehalten 
als Natrium, und dieser Effekt kann als eine der Ursachen auf­
gefaBt werden, warum die Pflanze Kalium gegeniiber Natrium an­
reichert. Ja, es besteht sogar die Moglichkeit, daB von den beiden 
zur Verfiigung stehenden Alkaliionen des Bodens, das K a I i u m 
wegen seiner besseren Adsorbierbarkeit fUr die Pflanzenernahrung 
von alleiniger Bedeutung geworden ist. 

Vorlaufig gelingt es aber nur qualitativ etwas iiber die Ionenanreiche· 
rung durch Adsorption in der Pflanze auszusagen. Besonders lehrreich 
sind die Verhaltnisse, die in Abb. 85 nach JENNY (1) wiedergegeben sind. 
Schiittelt man Ammoniumpermutit, d. h. Permutit, dessen Adsorptions' 
vermogen durch NH4-Ionen abgesattigt ist, mit verschiedenen Chloriden 
in verschiedenen Konzentrationen, wird das Ammonium nach folgenden 
GesetzmaBigkeiten yom Permutit verdrangt und gegen die zugesetzten 
Kationen umgetauscht. Wasserstoffionen vermogen die Ammoniumionen 
vollstandig zu ersetzen, Kaliumionen etwa bis zu 90% und Natriumionen 
bis 75%. Es zeigt sich hier die bereits besprochene Ionenreihe H, K, 
Na mit abnehmender Umtauschfahigkeit. Die zweiwertigen Ionen Ca 
und Mg werden schlechter adsorbiert; sie vermogen nur 70, bzw. 40% 
der austauschbaren NH4·Ionen zu verdrangen, wobei sich wiederum zeigt, 
daB das Ion mit dem groBeren Atomradius (Ca) besser adsorbiert wird. 
Man kann aus dieser Zusammenstellung abschatzen, welche Ionen bei der 
Nahrstoffaufnahme durch Adsorption bevorzugt werden. Dabei muB man 
aber beriicksichtigen, daB die angegebene Reihenfolge nur bei hohen Konzen· 
trationen der gebotenen Ionen gilt. Bei niedrigen Konzentrationen ver­
andern sich die Verhii.ltnisse, da die Adsorptionskurven fiir ein· und zwei· 
wertige Ionen ganz verschieden gekriimmt sind. So werden z. B. Ca und Mg 
bei kleinen Konzentrationen besser eingetauscht als Natrium. Noch kompli­
zierter werden die Verhii.ltnisse, wenn die verschiedenen Ionen in verschie­
denen Konzentrationen zugegen sind. Wie aus Abb. 85 hervorgeht, konnen 
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nahe beim Neutralpunkt (cR C/J 0) Kationen unbehelligt von den vor­
handenen kleinen Mengen H-Ionen aufgenommen und adsorbiert werden, 
wahrend die H-Ionen stark saurer Boden die Aufnahme von Nahrionen 
beeintrachtigen oder gar verhindern. Man erkennt also, daB die elektive 
Adsorption in zahlreichen Fallen eine plausible Erklarung fiir die in der 
Pflanze verwirklichten Verhaltnisse bei der Ionenaufnahme zu geben ver­
mag; insbesondere ist es wichtig, daB sie fiir kleine Konzentrationen die in 

o 
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Abb. 85. Eintausch ein- und 
zweiwertiger Ionen durch 
A=oniumpermutit (nach 
JENNY, 1). Ordinaten: y um­
getauschte Ionen in % der 
austauschbaren Ionenmenge. 
Abszissen: Konzentration der 

zugesetzten SalzHisung. 
a Ionenkonzentration in Milli­
aquivalenten vor, c nach dem 
Umtausch; a-cumgetauschte 

Menge. 

Landpflanzen beobachtete Haufigkeitsreihe 
K, Ca, Mg, Na der aufgenommenen Kationen 
liefert. Man muB sich aber bewuBt bleiben, 
daB diese Feststellungen nur auf Analogie­
schliissen beruhen, und nicht etwa fiir die 
Pflanze bewiesene Gesetze vorstellen. 

Kationen- und Anionenpflanzen. Die 
Adsorption beruht auf der gegensatz­
lichen elektrischen Ladung von Ion und 
Adsorbens, d. h., negativ geladene Plas­
makolloide k6nnen Kationen, positive 
dagegen Anionen adsorbieren. Beim 
amphoteren Charakter der Proteine ist 
es somit m6glich , daB gleichzeitig 
Kationen und Anionen an verschie­
denen Stellen des Kolloidteilchens adsor­
biert werden. Dabei ist es aber unwahr­
scheinlich, daB beide Ionenarten in 
aquivalenten Mengen adsorptiv gebun­
den werden, sondern es konnen je 
nach den speziellen Verhaltnissen bald 

durch Adsorption in 
mehr Anionen oder mehr Kationen 

unlosliche Form ubergefuhrt werden. 

Solche Verhaltnisse vermogen vielleicht zu erklaren, warum 
bei allen bis jetzt untersuchten Pflanzen die Summe der aufgenom­
menen Kationen nicht gleich der Summe der aufgenommenen 
Anionen ist (PANTANELLI; HOAGLAND). 

Wenn man Pflanzen in kunstlichen Nahrlosungen von definierter 
Zusammensetzung heranzieht, findet man fur die Ionenaufnahme 
fast ausnahmslos 

.E Kationen *- 2: Anionen. 

Dieser Befund widerspricht aber dem Gesetze der Elektro­
neutralitat. J e nachdem die Differenz 

.E Kationen - 2: Anionen 
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positiv oder negativ ausfallt, wird man daher annehmen miissen, 
daB bei der Nahrsalzaufnahme der Kationen- oder Anionenum­
tausch gegen Ionen, die, wie H oder OH und HCOa, bei der Pflanzen­
analyse nicht beriicksichtigt werden, iiberwogen habe. PrnSOHLE 
und MENGDEHL sind dieser Frage beziiglich der H-Ionen nach­
gegangen und haben untersucht, ob die Differenz der Kationen­
und Anionensummen der Wasserstoffionen-Konzentrationsverschie­
bung in der Nahrlosung aquivalent sei; fanden dies aber nicht 
bestatigt (LUNDEGARDH, 4). Sie schlossen daraus, daB Ionen auch 
ohne Umtausch unabhangig von einem Partner aufgenommen 
werden konnen. Diese Folgerung kann aber aus elektrostatischen 
Griinden kaum richtig sein, denn es miiBten auf diese Weise in 
der Pflanze ungekannt hohe Potentialdifferenzen gegeniiber ihrer 
Umgebung auftreten. In einer spatl'ren Arbeit hat PrRSOHLE (2) 
auch die bei der Atmung ausgeschiedenen HCOa-Ionen beriick­
sichtigt, ohne indessen zu einem eindeutigen Ergebnis zu gelangen. 
Es steht also fest, daB die Pflanze keine aquivalenten Kationen­
und Anionenmengen aufnimmt; nach welchem Mechanismus dies 
aber geschieht, ist, sofern der einseitige Anionen- oder Kationen­
umtausch nicht ausreichen soUte, nicht befriedigend abgeklart. 

Je nachdem die linke oder die rechte Seite der Ionengleichung 
gegeniiber der anderen groBer ausfallt, kann man von Kationen­
pflanzen oder von Anionenpflanzen sprechen. Diese Termini 
besagen, daB bei Kationenpflanzen der Kationeneintausch, bei 
Anionenpflanzen dagegen der Anioneneintausch iiberwiegt. Dabei 
kann aber dieselbe Pflanze je nach den Umstanden entweder als 
Kationen- oder Anionenpflanze auftreten. Gegeniiber (NH4)2S04 
z. B. verhalten sie sich als Kationen-, gegeniiber Nitraten da­
gegen als Anionenzehrer, oder wenn man ihnen NH4NOa bietet, 
kann im Verlaufe der Entwicklung eine Umstimmung eintreten, 
indem sie von der Kationenbevorzugung zu der Anionenbevorzugung 
iibergeht. 

Auf Grund der Adsorptionslehre konnte man sich die Verhalt­
nisse so vorstellen, daB die amphoteren Plasmakolloide, die bei der 
Ionenadsorption eine Rolle spielen, einen veranderlichen iso­
elektrischen Punkt besitzen. Der isoelektrische Punkt ist, wie wir 
S. 144 gesehen haben, diejenige Wasserstoffionenkonzentration des 
Dispersionsmittels, bei welcher suspendierte, amphotere Kolloid­
teilchen elektrisch neutral sind. Bei groBerem PH als der iso­
elektrische Punkt sind sie negativ, bei kleinerem PH dagegen positiv 
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geladen. Wenn z. B. ein EiweiBstoff seinen isoelektrischen Punkt 
bei PH = 5 hat, werden sich bei PH = 6 des Dispersionsmittels 
die Teilchen negativ aufladen, wodurch die Adsorption von 
Kationen begiinstigt wird. Umgekehrt wiirden an Ampholyt­
Teilchen mit dem isoelektrischen Punkt PH = 7 im selben Dis­
persionsmittel mehr Anionen adsorbiert. Es diirfte daher Pflanzen 
geben, deren Adsorptionskomplex bei der Stoffaufnahme stets 
positive oder stets negative Teilchen bevorzugt. 

An Stelle einer Anderung des isoelektrischen Punktes der 
Plasmakolloide kann auch eine Veranderung der Reaktion des 
Nahrsubstrates treten, was wohl haufiger vorkommt. Bei PH des 
Dispersionsmittels < isoelektrischer Punkt werden im allgemeinen 
Anionen, bei PH des Dispersionsmittels > isoelektrischer Punkt 
dagegen Kationen bevorzugt (sog. ROBBINs-Effekt). Die Uber­
tragung dieser physikalisch-chemischen Regeln auf die Pflanze 
darf allerdings nicht als physiologische Tatsache, sondern nur 
als Erklarungsmoglichkeit aufgefaBt werden. Es muB sich erst 
weisen, inwieweit Pflanzen die Kalziumionen im UberschuB auf­
nehmen, als Kationenpflanzen, und solche, die iiberschiissige 
Anionen, wie Kieselsaure, speichern, als Anionenp£lanzen bezeich­
net werden diirfen; bei den Grasern ergibt sich z. B. die Schwierig­
keit, daB im Gegensatz zu Kieselsaure die iibrigen Anionen in nor­
malen Mengen aufgenommen werden. 

Zusammenfassend kann man sagen, daB bei der elektiven 
Ionenaufnahme zwei physikalisch-chemische Effekte eine Rolle 
spielen konnen: 1. die elektive Adsorption, die fiir die Anreicherung 
gewisser Ionen im Protoplasma in Betracht kommt, und 2. der 
amphotere Charakter der Plasmakolloide, der je nach den beson­
deren Verhaltnissen die Adsorption von Kationen oder von Anionen 
bevorzugt. Es ist aber fraglich, ob solche Vorgange imstande sind, 
der Pflanze die notigen Ionenmengen zu verschaffen; aller Wahr­
scheinlichkeit nach beteiligt sich die Pflanze auBerdem noch aktiv 
unter Energieaufwand an der Nahrsalzbeschaffung (LUNDEGARDH 
und BURSTROM, 1-3). 

Die Elektion der Ionen geschieht nicht in einem Hub an der 
Grenze Boden/Wurzelhaare, sondern meistens in zwei Stufen, indem 
bei der Wurzelendodermis eine erneute Auswahl unter den durch 
die Wurzelrinde eindringenden Stoffen stattfindet. Verschiedene 
Forscher (DE RUFZ DE LAVISON, SCOTT und PRIESTLEY) haben 
gezeigt, daB gewisse Stoffe von der Endodermis zuriickgehalten 
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werden, wodurch eine zweite Konzentrationsverschiebung der aus 
dem Boden aufgenommenen SalzlOsungen eintritt. AuBerdem 
finden bei der Wanderung der Saize von Zelle zu Zelle kleine Ver­
schiebungen der IonenverhiiJtnisse statt, die sich schlieBlich sum­
mieren und verursachen, daB die wurzelfernen Organe eine andere 
Aschenzusammensetzung aufweisen als die wurzelnahen. Das 
Elektions- oder Wahlvermogen ist also nicht nur in den Wurzel­
haaren lokalisiert, sondern es kommt bis zu einem gewissen Grade 
allen Zellen zu. 

d) Das Exklusions- Unvermogen der Pflanzen. 

Die physikalisch-chemischen Vorgange, die fUr die elektive 
Stoffaufnahme der Pflanze verantwortlich gemacht werden, be­
sitzen einen gemeinsamen Zug: sie veranlassen die Anreicherung 
gewisser Ionen, aber sie bewirken nie, daB bestimmte Ionen von 
der Aufnahme vollig ausgeschlossen werden. Bei den Adsorptions­
vorgangen gelangen stets samtliche Ionenarten der AuBenlosung, 
allerdings mit verschieden groBen Konzentrationsverschiebungen, 
in die Zellen hinein. In der Pflanzenasche findet man denn auch 
immer aIle loslichen Bestandteile wieder, die im Nahrsubstrat 
geboten worden sind, wenn auch zum Teil nur in geringer Menge. 
So wunderbar also das Elektionsvermogen anmutet, so hilflos stehen 
die Pflanzen dem Probleme gegeniiber, unnutzem Aschenballast 
den Eintritt in die Zellen vollig zu verwehren. Aile Ionenarten, 
unabhiingig davon, ob sie physiologisch wichtig, unwichtig oder 
gar giftig sind, treten in die Pflanze ein. Es ist unmoglich, sich 
einen Mechanismus auszudenken, der beispielsweise einem Kation, 
das sich nach GroBe und Eigenschaften relativ wenig yom andern 
unterscheidet wie z. B. Rb von K, den Eintritt vollig verhindern 
konnte. Die Pflanze ist also bezuglich ihrer Salzaufnahme bis zu 
einem gewissen Grade ihrer Umgebung ausgeliefert. Sie besitzt 
zwar ein Elektionsvermogen, aber kein Exklusionsvermogen. 
Die Elektion besteht nicht in einer eigentlichen Selektion be­
stimmter Stoffe, sondern in einer mehr oder weniger weit­
gehenden Konzentrationsverschiebung der im Nahrsubstrat ge­
botenen Ionen. 

Der Konzentrationseffekt. Die Aufnahme nutzloser Ionen ist 
weitgehend von deren Konzentration im Boden abhanglg. Wenn 
die Pflanze z. B. aus einer Mischung von Na- und K-Salzen 1: 1 
doppelt soviel K wie Na aufnimmt, so verandern sich diese 

Frey-WY8sling, Stoffausscheidung der hoheren Pflanzen. 14 
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Verhaltnisse, wenn man ihr eine Mischung von 10 Na: 1 K bietet. 
Trotzdem gleichwohl K bevorzugt wird, findet man nachher in 
der Pflanze mehr Na als K, da jenes eben infolge seiner viel hoheren 
Konzentration in groBerer Menge eingedrungen ist. Diese Erschei­
nung solI als Konzentrationseffekt bezeichnet werden 1. 

Er spielt bei der elektiven Adsorption eine hervorragende Rolle, 
denn es kommt beim Ionenumtausch, worauf friiher schon hin­
gewiesen worden ist, nicht nur darauf an, wie stark ein Ion adsor­
biert wird, sondern vor allem auch, in welcher Konzentration es 
an die adsorbierende Oberflache herangebracht wird (vgl. Abb. 85). 
Ubertragt man diese Verhaltnisse auf die Stoffaufnahme der 
Pflanze aus dem Boden, werden trotz aller Elektionseffekte 
Ionen, die sich in relativ groBer Konzentration der Wurzel auf­
drangen, auch in betrachtlichen Mengen aufgenommen werden 
mussen. 

Aus Versuchen von BURSTROM geht z. B. hervor, wie durch 
Steigerung der Kalziumgabe zu einer kalziumfreien NahrlOsung 
(K 9,23; Na nur Verunreinigungen; Mn 0,050; Mg 3,55; S043,55; 
P04 3,45; NOs 4,94 m Moljl) die Kationenaufnahme vollstandig 
verschoben wird. Alle anderen Ionen werden zugunsten des Ca 
zuruckgedrangt (Tabelle 26). 

Tabelle 26. Kationengehalt junger Haferpflanzen (Halm und Blatt) 
in m Mol/g Trockengewich t bei verschiedener Ca- Ga be (Versuchszeit 

44 Tage). (Nach BURsTRoM.) 

K Ca 

o m Moljl CaC12 1,40 0,01l 
0,52 1,02 0,023 
2,54 1,01 0,054 

12,7 0,73 0,163 

Mg 

0,259 
0,1l7 
0,091 
0,068 

Mn 

0,0052 
0,0040 
0,0035 
0,0021 

Na 

0,0344 
0,0176 
0,0155 
0,0121 

Unter den Begriff des Konzentrationseffektes fallt auch die 
Tatsache, daB die Pflanze aus konzentrierten NahrlOsungen mehr 
Salze aufnimmt als aus verdunnteren Losungen, obschon diese 
nachgewiesenermaBen alles enthalten, was fur ihre Lebensbediirf­
nisse benotigt wird (HOAGLAND und SHARP). 

1 BURsTROM nennt diese Ionenkonkurrenz in Anlehnung an andere 
Forscher Ant ago n ism us, wii.hrend sonst unter Antagonismus die gegen­
seitig entgiftende Wirkung der Ionen verstanden wird (s. S. 219). 
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Abhiingigkeit der Pflanzenaschenzusammensetzung vom Niihr­
substrat. In der alteren pflanzenphysiologischen Literatur wird 
immer groBes Gewicht auf das Elektionsvermogen der Pflanzen 
gelegt; erst in neuerer Zeit wird die fur die Pflanze ebenso wichtige 
Tatsache erwahnt, daB sich die Zusammensetzung des Nahr­
substrates an ge16sten und austauschbaren Ionen qualitativ irgend­
wie in der Aschenzusammensetzung der Pflanze spiegeln muB. Das 
Elektionsvermogen scheint allerdings merkwurdiger und interessan­
ter als das Exklusionsunvermogen, aber fUr das Leben der Pflanze 
spielen beide eine ahnlich wichtige Rolle. Es gelingt leicht, ebenso 
viele Beispiele fur die Abhangigkeit der Pflanzenaschenzusammen­
setzung yom Boden wie fur ihr )Vahlvermogen beizubringen. 

Zur Darstellung dieser Abhangigkeit soll die Aschenzusammensetzung 
der Pflanze nicht wie gewohnlich in (ffiwichtsprozenten, sondern in lonen­
aquivalenten angegeben werden. Die Gewichtsprozente tauschen stets eine 
zu hohe Konzentration der schweren Elemente wie Kalium vor. Da indessen 
die Salzaufnahme auf einen lonenerwerb hinauslauft, kommt es nicht so 
sehr darauf an, wie schwer die aufgenommene Menge lonen ist, sondern 
wie viele Aquivalente der verschiedenen lonen in die Pflanze hineingelangen. 
Bei der Berechnung der aufgenommenen lonenaquivalente aus der Aschen­
zusammensetzung stoBt man auf Schwierigkeiten. Es ist unbekannt, wie­
viel yom Eisen als zwei- oder dreiwertiges Ion, yom Phosphor als H ZP04, 

HP04 oder P04 in die Wurzeln hineingewandert ist. Ferner fehlen in der 
Aschenbilanz Stickstoff und Karbonatkohlenstoff, so daB man die lonen­
aquivalente nicht in Prozenten ausdriicken kann. Sie sind daher im folgenden 
auf Kalium bezogen, d. h. die Zahlen in den Tabellen geben an, wie viele 
Aquivalente der verschiedenen lonenarten auf je ein Kaliumaquivalent 
aufgenommen worden sind. Bei den einwertigen lonen geben sie zugleich an, 
welche Anzahl lonen mit je einem Kaliumion eingewandert sind. Fiir Fe 
und die zusammengesetzten Anionen sind die Aquivalente fiir die angegebene 
Wertigkeit berechnet; je nach dem lonenanteil, der mit einer anderen Wertig­
keit in die Pflanze aufgenommen worden ist, wiirden sich die entsprechenden 
Zahlen andern. Bei der Kieselsaure ist als Grundlage der Berechnung das 
Ion HSiO; angenommen worden; je nach der Anzahl Kieselsauremolekiile 
(xSi02 • yH20) HSi03; die mit diesem Ion wandern, miiBten daher die 
Kieselsaureaquivalentzahlen kleiner ausfallen. Wegen dieser Unzulanglich­
keit geben die folgenden Zahlen fiir Fe, P04, S04' HSiOa nur qualitativen 
AufschluB hinsichtlich der aquivalenten lonenaufnahme. Fiir die lonen 
K, Na, Ca, Mg, CI sind die angegebenen Beziehungen dagegen quantitativ 
richtig, und mit diesen soll daher hauptsachlich argumentiert werden. 

Als Beispiel sei die Aschenzusammensetzung der Mistel auf 
verschiedenen Wirten angefuhrt (GRANDEAU und BOUTON). Die 
Salzaufnahme von Viscum wird haufig als Beispiel fUr das Elektions­
vermogen zitiert, bildet aber einen ebenso schonen Beleg fUr das 
Exklusions-Unvermogen der Pflanze. 

14* 
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Tabelle 27. Vi8cum album auf verschiedenen Wirten. 
Aschenzusammensetzung von Wirt und Parasit. 

i~z~~~~q~vt~n:~ I KINa I ~-Oa ItMgltFel~po.ltso.IHSi031 OJ 
! \ I I 'I Populus ..... 1,00 0,64 17,08 2,95 0,66 1,45 0,2710,70 0,33 

Viscum auf Populus! 1,00 0,19 4,67 1,34 0,60 3,25 0,16 0,23 0,12 

Robinia . . . . .. \1,00 0,30 51,80 2,50 1,42 2,92 0,40 3,88 0,98 
Viscum auf Robinia 1,00 0,25 I 4,85 1,01 ,0,25 1,53 0,27 1,84 0,17 

Picea . . . . . '11,00 0,37 113,50 2,00 10,21 1,87 \ 0,36 1,91 \ 0,20 
Viscum auf Picea. 1,00 Spurenl 1,20 0,76 0,07 0,64 0,11 i 0,02 Spuren 

Man erkennt, daB die aufgefiihrten Baume je ein K die 10- bis 
50faehe aquivalente Menge Kalzium aus dem Boden aufnehmen. 
Dies gilt fiir die meisten unserer einheimisehen Baume und ist 
zweifellos auf das groBe Angebot von Kalziumionen aus dem Boden 
zuriiekzufiihren. Die Mistel bringt nun dureh ihr Wahlvermogen 
eine Veranderung der Asehenzusammensetzung zustande, aber die 
neue Zusammensetzung zeigt deutlieh eine gewisse Abhangigkeit 
von den Asehenbestandteilen, die der Wirt als Nahrsubstrat der 
Mistel bietet. Das Verhaltnis K: t Mg wird ungefahr auf 1: '" 1 
gebraeht, aber das Kalzium dringt in vier- bis fiinffaeh so hoher 
Konzentration ein, obsehon Viscum auf Pice,a zeigt, daB die 
Pflanze ungefahr mit einem Aquivalent Ca pro K leben kann. 
Auf Populus und Robinia ist aber offenbar das Kalziumangebot 
zu groB, urn die Einwanderung von Ca-Ionen so weitgehend einzu­
dammen. "Unniitzen" Asehenbestandteilen wie Na, CI, Kieselsaure, 
kann der Eintritt zwar ersehwert, aber nieht vollstandig verwehrt 
werden. Die Pflanze kann also gewisse Stof£e anreiehern, andere 
zuriiekdrangen, aber keine vollig aussehlieBen! 

Es wiederholt sieh bei der Nahrsalzaufnahme des Parasiten 
aus der Wirtspflanze wahrseheinlieh eine ahnliehe Konzentrations­
versehiebung der versehiedenen Asehenbestandteile, wie sie bei 
der Salzaufnahme des Wirtes aus dem Boden stattfindet. Aber 
selbst bei dieser zweiten Elektion zeigt sieh, daB, was in groBer 
Menge geboten wird (Ca), trotz aller Verminderung noeh stets in 
iiberwiegender Menge aufgenommen wird. 

Es solI daher die Arbeitshypothese aufgestellt werden, daB die 
Pflanze trotz ihres Elektionsvermogens Ionen, die im Boden 
gegeniiber anderen Ionen in relativ hoher Konzentration, sei es 
in geloster oder adsorbierter Form, vorhanden sind, stets in lle­
stimmten Mengen EinlaB gewahren muB. Es herrseht eine gewisse 
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Konkurrenz unter den lonen, um in die Pflanze einzutreten, und 
bei diesem Wettstreit sind die besonders zahlreichen lonen im Vor­
teil (Konzentrationseffekt), selbst gegeniiber solchen, die bei 
gleicher Konzentration durch den Elektionsmechanismus bevorzugt 
wiirden. Die Pflanze kann eine Konzentrationsverschiebung der 
einzelnen lonen herbeifiihren, aber keine loslichen Bestandteile 
des Bodens vollig ausschlieBen. lhr Wahlvermogen besteht nicht 
in einer Selektion (Auswahl unter AusschlieBung anderer), sondern 
nur in einer Elektion (Bevorzugung) bestimmter lonen; d. h. die 
Pflanze ist nicht souveran in der Wahl ihrer Nahr­
stoffe, sondern die Salzaufnahme ist bis zu einem 
gewissen Grade eine Funktion des Standortes. 

Die Halophyten. Am eindringlichsten auBert sich das mangelnde 
Exklusionsvermogen gegeniiber vorhandenen Bodenbestandteilen 
bei den Salzpflanzen oder Halophyten. AIle Pflanzen, seien es 
Wasser- oder Landbewohner, die in oder auf einem kochsalz­
haltigen Substrat leben, nehmen stets bedeutende Mengen Natrium­
chlorid auf, wie aus folgender Ubersicht hervorgeht (WOLFF, 2). 

Tabelle 28. Aschenzusammensetzung von Halophyten. 

IonenaquivaJente 
I K Na i Oa I t Mg I t Fe I t PO, It SO, RSiO'l OJ bezogen auf K = 1 J 

[eerwasser 1,00 48,26 2,22 11,12 Spuren Spuren 5,74 Spurenl56,50 0,0007 1 

[eeres bewohner 
'ucus vesiculosus. . 1,00 2,44 1,07 1,10 0,04 0,17 2,17 0,07 1,33 0,0) 
,aminaria digitata . 1,00 1,63 0,89 0,78 0,05 0,23 0,70 0,05· 1,02 0,05 

trandhalophyten 
lrmeria maritima . . 1,00 2,96 2,56 2,90 1,58 1,30 1,05 1,28 2,18 
lrtemisia maritima. .1 1,00 2,96 0,87 0,33 0,16 0,63 0,33 0,25 2,05 
'henopodium maritima 11,00 . 14,10 1,62 3,52 0,91 0,90 0,81 0,43 13,30 

, 

1m Meerwasser befinden sich auf je ein Kaliumion 48 Natrium­
ionen, in den Salzpflanzen dagegen in der Regel nur zwei bis drei. 
Die von den Salzpflanzen durch Elektion erreichte Konzentrations­
verschiebung ist also sehr betrachtlich; aber trotzdem wandert 
Natrium im Vergleich zu allen andern lonen in iiberwiegender 
Anzahl in die Pflanze hinein. Bei den untergetaucht lebenden 
Pflanzen ist das Elektionsvermogen starker ausgepragt (s. Mg, 01) 
als boi den Lilondpflanzen, d. h. die Wasserpflanzen scheinen weniger 
yom Substrat abhangig zu sein als die Luftpflanzen. Dies scheint 

I Ferner t C03 0,25; Br 0,09. 

-

-
-
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eine allgemeine Regel zu sein (s. auch Tabelle 23). Es lage nahe, 
diesen Unterschied auf die Transpiration der Landpflanzen zuriick­
zufUhren; doch ist daran zu erinnern, daB die Salzaufnahme weit­
gehend unabhangig von der Transpiration erfolgt. 

Auf Grund der SCHIMPERschen Theorie der physiologischen 
Trockenheit von Salzboden wurde die Kochsalzspeicherung der 
Landhalophyten lange als eine zweckmaBige Einrichtung an­
gesehen, um das aus dem Boden aufgenommene Wasser osmotisch 
zuriickzuhalten, und so die Transpiration im Verein mit der beson­
deren morphologischen Gestaltung der Halophyten einzudammen. 
Heute weiB man aber, daB die sukkulenten Strandhalophyten ahn­
liche Verdunstungsquoten aufweisen wie Sumpfpflanzen, so daB 
von einer Einschrankung der Transpiration durch hohe osmotische 
Konzentrationen nicht gesprochen werden kann. Die Wasserdurch­
stromung der sukkulenten Halophyten unterscheidet sich in keiner 
Weise von derjenigen der nichthalischen sog. Glykyphyten (STOCKER; 
SEYBOLD). Auch die Ansicht, daB die Salzspeicherung notig sei, 
um das osmotische Gefalle der Pflanzen gegeniiber dem Boden auf­
recht zu erhalten, ist nicht stichhaltig; denn es gibt glykyphytische 
Xerophyten, die sich ohne solche Salze offenbar durch Zuhilfe­
nahme lOslicher Assimilate das notige osmotische Potential gegen­
liber ihrer Umgebung zu verschaffen wissen (FITTING, 3). 

Es laBt sich somit keine einzige lebenswichtige Funktion der 
groBen Kochsalzmengen angeben, die in den sukkulenten Halo­
phyten gespeichert werden. Ihre Gegenwart kann dagegen sehr 
gut nach dem Gesetze des Exklusionsunvermogens erklart und 
verstanden werden. Das Kochsalz wird hiernach nicht fUr beson­
dere physiologische Zwecke angehauft, sondern einfach deshalb, 
weil die Aufnahme nicht verhindert werden kann. 

Wie sich das Kochsalz bei steigender Konzentration im Nahrsubstrat 
den Eintritt in die Pflanze erzwingt und die Gewebe "iiberschwemmt", MBt 
sich sehr schon aus Versuchen von KELLER (1) ableiten. Salicornia herbacea 
wurde auf, mit vollstandiger Nahrlosung von 0,3 % Nahrsalzkonzentration, 
getranktem Sande unter Zusatz verschiedener Mengen Kochsalz kultiviert, 
wobei die in Tabelle 29 angegebenen Salzmengen aufgenommen wurden. 

Rei steigender Kochsalzgabe nimmt die Salzaufnahme zu (Exklusions­
unvermogen). Sie erfolgt jedoch nicht proportional der gebotenen Salz­
menge. Wahrend die Kochsalzkonzentration der Nahrlosung verfiinfzigfacht 
wird, steigt die aufgenommene Menge nur auf das Vierfache (Elektions­
vermogen). Ferner zeigt Tabelle 29, daB das Kochsalz mit steigender Kon­
zentration (von 0,08 auf 4,0%) die iibrigen Asohenbestandteile (von 1,4 auf 
0,7 %) zuriickdrangt, so daB bei der hochsten Kochsalzgabe nur mehr halb 
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Tabelle 29. Aschengehalt von Salicornia herbacea bei gesteigerter 
Kochsalzzugabe zum Nahrsubstrat. (Nach KELLER, 1.) 

Nahrlosung 1 Aschengehalt in % des Ionenprozente + NaCI Frisehgewiehtes Sukkulenz 
-.- -1--------- - Obertl. em' 

[ [ Asche [ 

I[ 
% Gesamt- NaCl ohne Ca Mg 

Na Vol. em' g 
asehe I NaCl 2- I 2 I 

0 0,0 3,0 0,13 2,9 82 18 I - 33,2 
1 0,08 2,4 1,03 1,4 59 13 28 24,9 

10 0,8 2,7 , 1,4 1,3 17 4 79 21,6 
30 

I 
2,5 3,5 I 2,7 0,8 6,5 1,5 92 12,2 

50 , 4,0 5,0 I 4,3 0,7 4,1 0,9 95 10,5 

so viele andere Mineralstoffe aufgenommen werden konnen wie bei der 
kleinsten (Konzentrationseffekt). 

Salicornia ist wie die meisten Landhalophyten euryhallin, d. h. sehr un­
empfindlich gegeniiber Schwankungen der Kochsalzkonzentration im Nahr­
substrat. Diese Unempfindlichkeit dad man aber nicht so auffassen, als sei 
Salicornia im ganzen Konzentrationsbereich gewissermaBen "Herr der Lage". 
Bei niederen Kochsalzgaben wird das Salz gespeichert, und man darf aus dem 
ungefahr konstanten Verhaltnis von NaCI zu den iibrigen Aschenbestandteilen 
bei AuBenlOsungen von etw:a 0,1-1,0% Kochsalzgehalt auf eine fiir diese 
Pflanze optimale Aschenzusammensetzung schlieBen. Wird aber die AuBen­
konzentration weiter gesteigert, kann dieses Optimum nicht weiter eingehalten 
werden, da das Kochsalz bis zum ungefahren Konzentrationsausgleich mit 
der AuBenlosung eindringt. Salicornia, und wahrscheinlich auch die iibrigen 
euryhallinen Sukkulenten, diirfen daher als Schulbeispiel fiir die Abhangig­
keit der Stoffaufnahme vom gebotenen Nahrsubstrat aufgefaBt werden. 
Das Elektionsvermogen tritt stets deutlich in Erscheinung; aber seine 
Moglichkeiten sind begrenzt. Veranderungen der AuBenbedingung zwingen 
ihr cine gleichsinnige Verschiebung der Aschenaufnahme auf! 

Kieselspeicherpflanzen. Der Ausdruck "Kieselpflanzen" wird 
nicht immer im gleichen Sinne gebraucht. In der Pflanzensoziologie 
versteht man darunter Pflanzen, die mit Vorliebe auf Verwitterungs­
boden von Silikatgesteinen wachsen, und steUt sie den "Kalk­
pflanzen" gegenuber, die Kalkboden bevorzugen (SCHROTER; BRAUN­
BLANQUET). Dabei brauchen sich diese Kieselpflanzen keineswegs 
durch besondere Kieselaufnahme auszuzeichnen, sondern ihrer Kiesel. 
freundlichkeit konnen andere Ursachen, wie Bevorzugung saurer 
Boden, Kalkfeindlichkeit usw., zugrunde liegen. In der Anatomie 
bezeichnet man dagegen mit diesem Terminus Pflanzen, die in 
besonderem Mafie Kieselsaure aufnehmen und als diskrete Kiesel. 
korper in ihren Geweben ablagern; ebenso werden Pflanzen mit 

1 1230 g H 20; 2 g Ca(N03)2; 0,5 g KN03 ; 0,5 g KH2P04 ; 0,5 g MgS04 ; 

0,5 g Fea(P04)2' 
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sehr starker diffuser Kieseleinlagerung in die Zellwande, wie z. B. 
die Equisetaceen unter diesen Begriff mit eingeschlossen. Zur 
besseren Unterscheidung soli im folgenden diese anatomisch um­
schriebene Gruppe als K i e s e 1 s p e i c her p f 1 a n zen bezeichnet 
werden. 

Untersucht man die Verbreitung solcher Pflanzen, so findet man, daB 
sie vor allem in den warmeren Gegenden zu Hause sind. Die vollstandige 
Liste der Pflanzen mit Kieselkorpern, die NETOLITZKY (5) gegeben hat, weist 
folgende tropische oder subtropische Familien und Gattungen auf: Marat­
tiaceen, Palmen, Musaceen, Zingiberaceen, Cannaceen, Marantaceen, Bro­
meliaceen, Commelinaceen, Moraceen (Ficus), Aristolochiaceen (tropische 
Aristolochia-Spezies, Thottea., Apama), Magnoliaceen, Menispermaceen, Capa­
ridaceen, Podostemonaceen, Rosaceen (Chrysobalaneen), Rutaceen (Galipea), 
Burseraceen, Sabiaceen, Tiliaceen (Broumlowia), Combretaceen, Malvaceen 
(Hibiscus), Bombaceen (SPRECHER), Sterculiaceen (Heritiera), Dipterocarpa­
ceen, Bixaceen, Sapotaceen, Dilleniaceen (Davilla), Asclepiadaceen (Oxy­
petalum) und Verbenaceen (Petraea, Tectona). -Nur folgende wenige Gat­
tungen dringen bis in die gemaBigten Zonen vor: Selaginella (Lycopodiaceen), 
Trichomanes (Hymenophyllaceen), Dryopteris (Polypodiaceen), Ginkgo 
(Ginkgoaceen), Xanthorrhoea (Liliaceen), Eucommia (Trochodendraceen), 
Platanus (Platanaceen) und Malva (Malvaceen). Besonders interessant ist 
die Verbreitung der Kieselvertreter von Familien, die in allen klimatischen 
Zonen vorkommen: von den Leguminosen besitzen nur die tropischen Gat­
tungen (Albizzia A {zelia, A puleia und C ynometra) Kieselkorper; bei den 
Orchideen fehlen sie, umgekehrt bei den Sektionen mit teils mehr nordlicher 
Verbreitung (Ophrideen, Cypripedieen, Listereen, Arethuseen), bei den 
Gramineen endlich sind die Wiesengraser der gemaBigten Zonen und Alpen­
matten nur wenig verkieselt, die aus warmeren Gegenden stammenden 
Getreidearten dagegen besitzen reichlich Kieselzellen, und in den Tropen 
wird bei Saccharum und Bambusa (Tabaschir) das Maximum der Kiesel­
saureausscheidung erreicht. 

Aus dieser Zusammenstellung geht hervor, daB die Aussonderung 
der Kieselsaure vor allem ein Merkmal tropischer und subtropischer 
Pflanzen ist (FREY-WYSSLING, 23). Ausnahmen gibt es nur wenige, 
namlich die Cyperaceen 1, sowie die Koniferengattungen Pinus, 
Picea und Torreya. Auch die Equisetaceen und der Schilf seien 
hier der Vollstandigkeit halber genannt, obschon sich obige Auf­
zahlung in Ermangelung einer neueren vollstandigen Liste mit 
Membranverkieselung nur auf die Ausscheidung von Kieselkorpern 
im Zellinnern bezieht. Es ist interessant, daB diese Pflanzen, 
abgesehen von den erwahnten Koniferengattungen, Sumpf­
bewohner sind. 

1 Bemerkenswerterweise bilden die Cyperaceen auch in bezug auf ihren 
Fettgehalt eine Ausnahme unter den FamiJien der teIl!perierten Zonen, indem 
sie eine auffallende Anlehnung an tropische Familien zeigen (MAC NAIR). 
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Die sparlichen erwahnten Ausnahmen diirfen als Bestatigung 
folgender Leitregel gelten: Die Kieselpflanzen sind vornehm­
lich Vertreter von Familien oder Gattungen warmerer 
Lander. (Dieser Satz darf natiirlich nicht umgekehrt werden, 
denn es gibt auch viele tropische Gewachse, die keine Kiesel­
saure ausscheiden.) 

Die aufgestellte Regel kann nun in Zusammenhang gebracht 
werden mit der bodenkundlichen Tatsache, daB in warmeren Lan­
dern die Kieselsaure der Boden leicht aufgelost und ausgewaschen 
wird. Extreme Entkieselung fiihrt zu den tropischen Lateritboden. 
Aber schon beim Ubergang des temperierten zum subtropischen 
Klima lassen sich sehr auffallende Einfliisse der Temperatur auf 
den Kieselsauregehalt der Boden feststellen. So verschiebt sich 
z. B. das Verhiiltnis von Si02/Al20 3 (= ki-Werte nach NIGGLI, 3), 
das bei Schwarzwaldgranit und Biotitgranit von Georgia ahnlich 
ist (7,76 bzw.7,22), bei der Verwitterung auffallend, namlich 
13,52 bzw.2,94. Da die Befeuchtung wahrend der Verwitterung 
dieselbe ist, muB die relative Anreicherung der Kieselsaure im Ver­
witterungsprodukt des Schwarzwaldgranites, und die starke Aus­
waschung im Granit von Georgia der Temperatur zugeschrieben 
werden. Die mittlere Jahrestemperatur der beiden Gebiete betragt 
7° bzw. 16,8° C. Auch fUr die Boden von Nordamerika weist 
JENNY (2) nach, daB die Kieselsaure in Verwitterungstonen bei 
gleicher Befeuchtung mit steigender Temperatur zunehmend aus­
gewaschen wird; die ki-Werte betragen bei 8° Jahrestemperatur 
etwa 4 und sinken mit steigender Temperatur, urn bei 16° etwa 2 
zu erreichen. 

Schweizerische Quellwasser enthalten im Mittel 13 ~g Si02/1; 
selten steigt der Kieselsauregehalt auf 17 mg/I, was der Loslich­
keit des Kaiziumsilikates entsprichtl. In tropischen Gewassern 
steigt der Silikatgehalt dagegen auf 65 und bis iiber 100 mg/I 
(RUTTNER). Uber den EinfIuB der Kohiensaure auf die Silikat­
lOslichkeit gibt die physikalische Chemie des Systems CaSi03 -

CaC03 - CO2 - H 20, das durch FURLANI untersucht worden ist, Aus­
kunft. FURLANI kommt zum Schlusse, daB mit steigender Tempe­
ratur die HC03-Ionen des Bodens durch HSi03 vertreten werden. 
Es steht somit fest, daB nicht nur die Gesteinsverwitterung, son­
dern auch der Kieselsauregehalt der Bodenwasser bei hoherer 

1 Freundliche mundliche Mitteilung von Herrn Dr. O. BRUNNER, 

Materialpriifuhgsanstalt der E. T. H. Zurich. 
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Temperatur zunimmt. In tropischen Klimaten wachsen die Pflanzen 
also auf einem Substrat, das reicher an ge16ster Kieselsaure ist 
als im gemaBigtem Klima; und da die Kieselsaure leichter in die 
Pflanze eindringt als man anzunehmen geneigt ist (MENGDEHL), 
ware die Haufung der Kieselspeicherpflanzen in den warmeren 
Zonen als AusfluB der Anreicherung 16slicher Kieselsaure in jenen 
Boden zu deuten. 

Kalkspeicherpflanzen. Als Kalkspeicherpflanzen muB die GroB­
zahl unserer Holzer bezeichnet werden. Die meisten haufen 
betrachtliche Mengen Kalzium im Holze und namentlich in der 
Rinde an. Ferner gehoren aIle krautigen Pflanzen, die groBere 
Mengen von Kalziumoxalat oder Kalziumkarbonat in ihren Ge­
weben ablagern, hierher. Die Quelle dieses Kalkreichtums ist die 
relativ hohe Konzentration des Bodens an adsorbierten Ca-Ionen 
und gelostem Kalziumbikarbonat. Bodenkundlich spielt das Kal­
zium eine ahnliche, wenngleich graduell sehr verschiedene, Rolle 
wie die Kieselsaure. 1m vorangehenden ist darauf hingewiesen 
worden, wie die Kieselsaure bei der Bodenverwitterung in den 
tropischen und subtropischen Zonen ausgewaschen wird, so daB 
nach und nach der Si02-Gehalt kleiner wird. In viel ausgespro­
chenerem MaBe gilt dies fUr den Kalziumgehalt des Bodens, und 
zwar fUr aIle klimatischen Zonen, wo geniigend Niederschlage 
fallen. In den polaren Zonen geht die Auswaschung des Kalkes 
infolge der niederen Temperatur allerdings sehr langsam vor sich, 
wahrend in der tropischen Zone die Auflosung so schnell fort­
schreitet, daB fast aIle alteren Boden weitgehend entkalkt sind. 
Die meisten Boden, und vor allem die der temperierten Zonen, 
werden daher unter den fUr die Pflanze lebenswichtigen Kationen 
prozentual am meisten Ca-Ionen adsorbiert enthalten, so daB 
wohl fast aIle Pflanzen relativ zuviel Kalzium aufnehmen. 

Es ist nicht zufallig, daB Kalziumionen und geloste Kieselsaure 
auch bei der chemischen Sedimentation die wichtigste Rolle 
spielen. Neben ihrer Fahigkeit, unlosliche Verbindungen zu bilden, 
kann nur ihre relative Haufigkeit gegeniiber andern gesteins­
bildenden Bestandteilen des erodierenden Wassers die gewaltigen 
Kalk- und Kieselsedimente der verschiedenen geologischen Epochen 
erklaren. DaB bei der Sedimentation meistens Mikroorganismen 
als Zwischenstufe eingeschaltet werden, andert an dieser Tatsache 
nichts. Wir kommen daher zum Schlusse, daB die hoheren Pflanzen, 
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die yom gleichen Wasser genahrt werden wie die stehenden Ge­
'wasser, im kleinen dieselben Stoffe anhaufen mussen, die dort im 
groBen die grandiosen Sedimentationsvorgange unterhalten. 

2. Die anorganischen Ausscheidungsstoffe als Rekrete. 

a) Physiologische Bedeutung der aufgenommenen 
Mineralsu bstanzen. 

Die fiir das Leben der hoheren Pflanze aus dem Boden auf­
genommenen unumganglich notwendigen Elemente K, Ca, Mg, 
Fe, N, P, S spielen fUr die Pflanzenernahrung zum Teil eine 
recht verschiedene Rolle. Die aufgenommenen lonen konnen daher 
nach ihren physiologischen Hauptfunktionen gruppiert werden. 
Eine solche Einteilung ist naturlicherweise etwas subjektiv, da 
die meisten lonen fUr die Physiologie in verschiedener Bezie­
hung von Bedeutung sind, wobei schwer zu entscheiden ist, was 
physiologische Notwendigkeiten und was Nebenerscheinungen sind. 
Bei den einen tritt ihr Chemismus in den Vordergrund, da 
sie assimiliert und in chemischem Sinne in das Gebaude der 
lebenden Substanz eingefUgt werden (Nahrionen), bei anderen 
spielt dagegen ihr physikalisch-chemisches Verhalten die 
Hauptrolle. 

Niihrionen. Die Nitrat-, Sulfat- und Phosphationen liefern die 
Grundstoffe fur den Aufbau des Protoplasmas. Sie werden durch 
Reduktion assimiliert. Von den Kationen besitzen nur NH4 
und Mg einen direkten Nahrwert fUr die Pflanze, da sie zum Auf­
bau von EiweiBen und Chlorophyll Verwendung finden. Von allen 
anderen lonen kennt man keine lebenswichtigen Verbindungen, 
in die sie als konstituierende Bestandteile eingingen. Trotzdem 
ist ohne sie kein Leben moglich. 

Antagonisten. Dber die Bedeutung der Kationen K, Ca, Mg 
hat man durch die Entdeckung des sog. lonenantagonismus (LOEB; 
OSTERHOUT; HANSTEEN -CRANNER, 1; Sucs) Auskunfterhalten. Allen 
anderen lonen kommen ebenfalls antagonistische Eigenschaften 
zu; aber bei K und Ca auBern sich diese am eindrucksvollsten. 

AIle Ein - Salz16sungen sind fur die Pflanze giftig. Kultiviert 
man Z. B. Keimlinge auf einer reinen KCI-Losung, stellen sie ihr 
Wachstum bald ein und erkranken. PIRSCHLE (1) hat nachgewiesen, 
daB eine Beziehung der Giftigkeit der verschiedenen lonen zu ihrer 
Stellung im periodischen System der Elemente besteht. Als MaB 
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fUr die Giftigkeit wurde die Wachstumshemmung von Wurzel und 
Trieb von Keimlingen nahrstoffreicher Samen in mj50-mj200-
Lasungen von Chloriden, Nitraten und Sulfaten der Alkalien und 
Erdalkalien, sowie von Ammonsalzen der Halogenide untersucht 1. 

Dabei ergab sich, daB die physiologische Giftwirkung bei den 
Ionen vom sog. Argontypus am geringsten ist und zunimmt, je 
weiter man sich in einer homologen Reihe von diesen Ionen ent­
fernt (Abb. 86a). In folgender Zusammenstellung bilden die Ionen 
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Abb. 86. EinfluLl der Kationen auf das Keimlingswachstum. a) Giftigkeit reiner 
Losungen. Wachstum von Zea·Keimlingen (Tr Trieb, Wz Wurzel) in m/50-Losungen 
(Nitrate der Alkalien und Chloride der Erdalkalien) nach PRIBCHLE. Ordinaten: 
Keimlingslange in mm. Abszissen: Ordnungszahlen des periodischen Systems. 
b) Ionenantagonismus zwischen K und Ca als n/IOO-Chloride (schematisch)_ 

Ordinaten: KeimlingsJange. Abszissen: Aquivalentprozente. 

K, Ca, Cl ein Optimum fUr die Anzucht von Pflanzen in Ein- Salz­
lOsungen; zugleich zeichnen sich diese Ionen durch ihre zentrale 
SteHung in den homologen Reihen aus: 

Gruppe I des periodischen Systems Li 
II " Be 

VII " 

Na K Rb Os 
Mg Ca Sr Ba 
F CI Br J 

Gibt man nun eine Spur eines anderen Salzes zu einer giftig 
wirkenden reinen Lasung, so wird deren Giftigkeit zum Teil auf­
gehoben; man sagt, die beiden Salze wirken antagonistisch. 
Durch minimale Zugaben von CaC12 kann eine reine KCI-Lasung 
weitgehend entgiftet werden; umgekehrt wird das Pflanzen-

1 Da dabei nur gleichwertige Ionen untereinander verglichen werden, 
konnen statt normalen (n) auch molare (m) Losungen verwendet werden 
(vgl. dagegen Abb.86b). 
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wachstum in einer reinen CaC12-Losung verbessert, wenn man 
etwas KCl zugibt. Die Verhiiltnisse sind schematisch in Abb. 86b 
dargesteHt. 

Zwei-Salzgemische bieten aber noch keine Gewahr fiir eine 
optimale Entwicklung; erst wenn mehrere Ionenarten zusammen­
gebracht werden, entstehen sog. ausgeglichene Losungen, 
wie Z. B. Brunnenwasser, die keinerlei nachteilige Wirkungen auf 
die Pflanzenentwicklung ausiiben. 

Bei den hoheren Pflanzen kommt vor aHem das Ionentrio 
K . Ca . Mg als Antagonisten in Betracht. In Losungen, welche 
K : ~ Ca : ~ Mg im Verhiiltnis 1: 1 : 1 enthalten, zeigt sich keiner­
lei schadliche Wirkung auf das Pflanzenwachstum. Von den drei 
Ionenarten zeigt das Kalzium die starkste antagonistische Wirkung, 
d. h. seine Konzentration kann im Verhaltnis zu den andern 
wesentlich unter 1 gesenkt werden, ohne daB die Losung giftig 
wird. Bei niederen Pflanzen (Pilze und gewisse Algen) kann Kal­
zium sogar ohne Schaden ganz fehlen. Fiir hohere Pflanzen ist 
aber stets eine gewisse Menge Ca fiir die richtige Abwicklung des 
Stoffwechsels notwendig. Wie klein diese Menge im Verhiiltnis 
zu K und Mg sein kann, zeigen folgende Aschenanalysen von 
Samen (WOLFF, 1): 

Tabelle 30. Aschenzusammensetzung von Samen. 

Ionenaquivalente 
I 

K 
] 

Na tea ~. Mg t Fe 1· po.1 t So, HSiO.] 01 bezogen auf K ~ 1 

Weizen. .11,00 0,04 0,22 0,97 0,08 3,40 - 0,07 -
Erbsen. 1,00 0,09 0.20 0,45 0,09 2,30 0,10 0,006 0,04 
Bohnen • ! 1,00 0,09 0,30 0,66 0,02 1,62 0,20 0,03 0,03 
Bohnen ohne Testa! 1,00 0,01 0,12 0,35 0,03 2,24 - 0,002 -

Wie man sieht, geniigt im Samen fUr die Keimung das Ver­
hiiltnis K : ~ Ca : .~ Mg = 1 : etwa 0,2 : 0,5 bis 1; ein betrachtlicher 
Teil des Kalziums ist auBerdem noch in der Samenschale nieder­
gelegt (s. S. 249), so daB sich im Nahrgewebe ein Verhiiltnis 
K : ~ Ca = 1 : etwa 0,1 ergibt. Offenbar geniigt dieses Verhiiltnis 
fUr eine normale Entwicklung des Keimlings, bis er selbsttatig 
Ionen aufnehmen kann. Diese Tatsache muB man im Auge be­
halten, wenn man die Menge Kalzium, welche die Pflanze zu ihrem 
Leben unumganglich notig hat, richtig beurteilen will. 

Zur Erklarung der antagonistischen Ionenwirkungen macht 
man sich etwa folgendes Bild: Gewisse Ionen, z. B. Mg oder K, 
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verursachen eine Quellung des Protoplasmas, so daB seine Lebens­
verrichtungen gestort werden; andere dagegen, wie z. B. Ca, 
entqueHen das Plasma, und zwar so stark, daB seine normalen 
Funktionen wiederum behindert sind. Nur wenn beide lonen­
arten zugegen sind, befindet sich der KoHoidzustand des Plasmas 
unter optimalen Bedingungen. Da die Giftigkeit reiner Losungen 
oft durch Spuren eines antagonistischen Ions aufgehoben wird, 
ist es jedoch fraglich, ob die angefUhrten Quellungs- und Koagu­
lationseffekte fUr die Erklarung der merkwiirdigen Erscheinungen 
des Ionenantagonismus aHein ausreichen. 

Katalysatorionen. KOSTYTSCHEW (3) vermutet, daB die Metallionen 
gewissermaBen wie Hormone im Pflanzenkorper fungieren, indem sie phy­
siologische Vorgange in einer gewissen Entfernung von einem Reizort aus­
lOsen konnten. Konkrete FaIle in dieser Richtung kennt man aIlerdings 
bei den hoheren Pflanzen noch nicht. Dagegen weiB man vom Eisen, daB 
es bei der Chlorophyllbildung die Rolle eines Katalysators spielt. Bei Ab­
wesenheit von Fe wird die Ausbildung von Chlorophyll unterdriickt und die 
Pflanzen bleiben chlorotisch. Ferner fallt nach WARBURG (3) dem Eisen als 
wichtiger Bestandteil des Atmungsfermentes bei den Oxydoreduktionen in 
der Pflanze eine lebenswichtige Aufgabe zu. Es ist wahrscheinlich, daB 
die Elemente Mangan (HOPKINS, 1, 2), Kupfer, Bor u. a. bei gewissen 
Lebensvorgangen eine ahnliche Rolle spielen, und daher von der Pflanze 
in lllinimalen Spuren aufgenommen werden miissen. Von anderen (Zn, Ni, 
Co, Ti, Li, Sn), die stim ulierend auf das Wachstum wirken, ist noch nicht 
untersucht, ob sie fiir das Leben unbedingt notwendig sind (PmsCHLE, 3). 

BaHastionen. AuBer den erwahnten Ionen werden aber von der 
Pflanze noch groBe Mengen von Stoffen aufgenommen, wie Kiesel­
saure und Kochsalz, iiber deren physiologische Notwendigkeit 
nichts bekannt ist. Die Aufzucht von Pflanzen ohne die Elemente 
Na, CI, Si beweist, daB sie iiberfliissig sind. Es mag ja sein, daB 
minimale Spuren davon, wie sie als Unreinigkeiten in den chemischen 
Reagenzien vorkommen, fiir die normale Entwicklung der Pflanze 
vielleicht unentbehrlich sind, aber jedenfalls besitzen die groBen 
Kieselsaure- und Kochsalzquantitaten, welche die Pflanze in vielen 
Fallen aufnimmt, ernahrungsphysiologis ch keine Bedeutung. 
Die verschiedenen Ansichten iiber die physiologischen Aufgaben, 
die z. B. der Kieselsaure in der Pflanze immer wieder zugedacht 
werden, sind vollkommen unbewiesen. Es scheint vielmehr, daB die 
Pflanze aus dem Exklusions-Unvermogen heraus groBe Mengen 
von diesen Stoffen als Ballast aufnehmen muB, da die entsprechen­
den lonen nach MaBgabe des Konzentrationseffektes einfach mit 
den lebenswichtigen lonen in die Pflanze hineinwandem. Ais solche 
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Ball a s t ion en, die fiir die Pflanze ernahrungsphysiologisch wert­
los sind, miissen nicht nur Na, Cl und HSi03 aufgefaBt werden, 
sondern auch iiberschiissige Mengen von Ca. Sie treten ni ch t 
in den eigentlichen Stoffwechsel der Pflanze ein. Dagegen beein­
flussen sie sekundar, osmotisch und antagonistisch das physio­
logische Geschehen in den Geweben. Die Pflanze muB sich daher 
mit ihren physiologischen Wirkungen abfinden, oder dann trachten, 
sie auf geeignete Weise wieder auszuscheiden. Die Eliminierung 
solcher mineralischer Ballaststoffe solI als W iedera usscheid ung 
oder Rekretion bezeichnet werden. Es handelt sich dabei um 
einen fiir den MineralstoHwechsel der Pflanze wichtigen Vorgang, 
und es muB daher untersucht werden, welche Wege der Pflanze 
dazu zur Verfiigung stehen. 

b) Rekretion durch Dehydratation. 

Da der Pflanze nur selten die Moglichkeit geboten ist, Stoffe 
nach auBen abzuschieben, muB sie die Hauptmenge der Rekrete 
in sich selbst aufnehmen. Der einfachste Modus, geloste lonen 
zur Abscheidung zu bringen, besteht darin, die entsprechenden 
Losungen eintrocknen zu lassen. 

Entwasserung der Kieselsaure. Die Kieselsaure, die als sehr ver­
diinntes Kieselsauresol in die Pflanze eingedrungen ist, wird unter 
Arbei tsa ufwand in gewissen Zellen lokalisiert, konzentriert und 
dann durch Fallung zur Abscheidung gebracht (s. S. 196). Darauf 
erfolgt eine Entwasserung nach dem Schema: 

I I -YH,O 
x· 8i02 • yH20 ----+ x· 810, 

+ 
Bei niederen Wasserdampfspannungen verlauft die Reaktion von 

links nach rechts. Aber es gibt in den pflanzlichen Geweben im 
Gleichgewicht mit Losung nie so niedere Dampfdrucke, daB sich 
ein Kieselsauregel von selbst entwassern wiirde. Damit namlich 
durch Entwasserung auf physikalisch-chemischem Wege in der 
Pflanze Glaskiesel auftreten konnen, miiBten in den Geweben 
Dampfspannungen von unter 5 mm Hg herrschen (s. Abb. 83), 
was bei 150 einer relativen Feuchtigkeit von 39% und osmotischen 
Drucken von mehreren 100 at entspricht. 1m Gleichgewicht mit 
Zellsaft konnen daher die glashellen Kieselausscheidungen nicht 
entstehen! Man konnte deshalb vermuten, daB die Entwasserung 
durch Vermittlung der Interzellularen erfolge, da nach KOHL das 
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Interzellularensystem vielfach in direkter Beziehung zu den Zellen 
mit Kieselkorpern steht. Aber auch dieser Entwasserungsmodus 
scheint unmoglich, da die Interzellularenluft mit lebenden Zellen 
im Gleichgewicht ist, und infolgedessen in der Nahe der Kieselzellen 
nicht trockener sein kann, denn sonst moBte ja eine Destillation 
von Wasser auf dem Umwege iiber die Interzellularenluft von den 
lebenden Zellen zu den austrocknenden Kieselzellen stattfinden. 
Es muB daher von der Pflanze ein besonderes De h y d rat a t ion s -
verfahren eingeschlagen werden. AuBer bei den toten Hautge­
weben kann also die Entwasserung nicht durch Verdunstung statt­
finden. Die so einfach scheinende Dehydratation der Kieselsaure in 
der Pflanze wird daher zu einem Problem. Ahnliches gilt iibrigens 
auch fiir die Entwasserung der Samen bei der Reife, die nie als 
problematischer Vorgang hingestellt wird; da aber die Samen oft 
ihr Wasser nicht durch direkte Verdunstung verlieren konnen (z. B. 
in saftigen Friichten), muB auch hier die Pflanze betrachtliche 
Konzentrations- und Dehydratationsarbeit leisten. Die physika­
lisch-chemische Erklarungsweise stoBt somit oft schon bei den aller­
einfachsten Vorgangen auf Schwierigkeiten, und man muB der 
pflanzlichen Zelle besondere Arbeitsleistungen zuerkennen. 

Entwasserung von Kalziumbikarbonat. Wenn Kalziumkarbonat 
niedergelegt wird, geschieht dies wahrscheinlich durch Konzen­
tration von Bikarbonat16sungen, worauf das Bikarbonat unter 
Entweichung von Kohlensaure, die unter Umstanden der Assimi­
lation zugefiihrt wird, entwassert wird: 

-R,O /' 
CaH2(COa)2 --+ CaCOa + CO2 

1m pflanzlichen Gewebe verlangt diese Reaktion wiederum erst 
Lokalisations- und Konzentrationsarbeit, iiberdies aber noch eine 
chemische Zersetzung des Bikarbonates in Karbonat und Kohlen­
saure. Moglicherweise ist die CO2-Spannung im Gewebe infolge 
der Assimilation so gering, daB die Dissoziation des Bikarbonates 
yon selbst eintritt. Es ist interessant, daB sich dieser Vorgang mit 
Vorliebe in einem Zellulosegeriist abspielt (Zystolithen, verkalkte 
Membranen). 

Bei der Ausscheidung von Kalziumsulfat geniigt eine hinreichende 
Konzentrierung des aus dem Boden aufgenommenen Salzes, um kristalline 
Niederschlage. entstehen zu lassen; die Abscheidung tritt ein, wenn der 
Zellsaft iiber 0,2 Gewichtsprozent CaS04 enthalt. 
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c) Rekretion durch Fallung. 

Anders liegen die Verhaltnisse, wenn nicht aIle Bestandteile 
der Ausscheidungsstoffe aus dem Boden aufgenommen werden, 
wie bei den Tartrat- und Oxalatausscheidungen. Rier werden die 
Anionen von der Pflanze gebildet, und wo diese dann mit den 
Ca-lonen zusammentreffen, erfolgt eine Fallung, sobald das Las­
lichkeitsprodukt iiberschritten wird. 

Die Oxalatfallung und deren physiologiscbe Bedeutung. Die 
Niederschlagsbildung tritt bei der Begegnung von Ca- und C20 4-

lonen besonders leicht ein, da das Laslichkeitsprodukt dieses lonen­
paares so auBerordentlich klein ist (s. S. 146, 167). Gleichsam iiber­
all, wo sich diese beiden lonen begegnen, muB Fallung eintreten. 

Ausgefalltes Kalziumoxalat bleibt im allgemeinen in kristalliner 
Form an Ort und Stelle liegen. Aber es ist verstandlich, daB, 
sobald das Laslichkeitsprodukt durch valliges Fehlen von Ca unter­
schritten wird, eine Lasung der Kristalle eingeleitet werden kann, 
wie dies beim Keimen von Samen (NETOLITZKY, 2,8) oder beim 
Laubaustrieb (ALEXANDROW; ALEXANDROW und TIMOFEEV) im 
Friihjahr gelegentlich beobachtet wird. 

Man darf daraus jedoch nicht den SchluB ziehen, daB das 
Kalziumoxalat als Reservestoff fiir Kalzium niedergelegt werde, 
denn die wenigen FaIle, wo das ausgefallte Kalziumoxalat wieder 
in den Stoffwechsel einbezogen wird, fallen gegeniiber der groBen 
Masse Oxalat, die unverandert in der Pflanze liegen bleibt, kaum 
in Betracht. Die friiher von AE und KRAUSS vertretene Ansicht, 
daB das Kalziumoxalat unter die Reservestoffe einzureihen sei, ist 
denn auch vallig verlassen. 

Dagegen dreht sich heute die Diskussion um die Frage, ob die 
physiologische Bedeutung des Kalziumoxalates in der Eliminierung 
von Oxalationen aus dem Stoffwechsel oder in der Niederlegung 
von iiberschiissigen Kalziumionen bestehe. 1m ersten FaIle wiirde 
es sich nach unserer Definition um ein Exkret, im zweiten dagegen 
um ein Rekret handeln. 

AMAR kultivierte in kalkfreien L6sungen Caryophylaceen, die sonst 
in den Bliittern groBe Monohydratkristalle enthalten, kalziumoxalatfrei 
und kommt zum Schlusse, daB die Oxalatausscheidung der Entfernung des 
Kalziums diene: "Contrairement it BOHM, SCHIMPER et GROOM, la formation 
de l'oxalate de chaux a pour but l'elimination dc la chaux plutot que celle 
de l'acide oxalique." Den gleichen Standpunkt vertritt STAHL, wobei er 
vor allem Gewicht darauf legt, daB der Transpirationsstrom stetsfort 

Frey-Wyssling, Stoffausscheidung der hiiheren Pflanzen. 15 
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Kalziumsalze in die Pflanze hineinschwemme. Nach diesen Autoren wird 
vorausgesetzt, daB das Kalzium die Pflanze schadigen wurde, wenn es nicht 
zur Ausscheidung gelangte. 

~ach SCHIMPER und seinen Anhangern solI dagegen die Oxalsaure, die 
im Laufe des Stoffwechsels in der Pflanze entsteht, so giftig sein, daB eineEnt­
giftung durch Fallung notwendig werde. TRUOG (s. auch PARKER und TRUOG) 
schlieBt sich dieser Ansicht an, indem er schreibt: "A great portion of the 
calcium taken up by the plant is probably used for the neutralization and 
precipitation of the acids in the plant sap." Diese Deutung stOBt aber auf 
Schwierigkeiten, da es phanerogame Pflanzen gibt, die, ohne geschadigt zu 
werden, Oxalationen speichern (Rumex, Rheum, Mesembryantemum,Oxalis, 
Geranium acetosum usw.). 

Beide Erklarungsweisen, sowohl die zuerst erwahnte En t k a 1-
kungstheorie als auch die Entgiftungstheorie besitzen einen 
teleologischen Hintergrund, indem sie annehmen, daB das eine Ion 
entweder absichtlich gebildet oder aus dem Boden aufgenommen 
werde, um das andere zu eliminieren. Sie k6nnen daher wohl kaum 
befriedigen. Dagegen gelangt man zu einer objektiven Anschauung, 
wenn man den Vorgang vorerst rein physikalisch-chemisch auffaBt 
(FREY, 3). Bei irgendeinem physiologischen ProzeB sollen als 
N ebenprodukt geringe Mengen Oxalsaure bis zu einem Gleichgewicht, 
das nicht uberschritten wird, gebildet werden. Wenn nun diese 
noch so kleine Menge von Oxalationen bestandig d'lrch Kalzium­
ionen weggefangen wird, kann sich die Oxalsaure immer wieder 
bis zu diesem Gleichgewicht regenerieren, wodurch die Oxalat­
ausscheidung proportional der Kalziumaufnahme erfolgen muB. 
Diese Ansicht wird am besten durch die Erfahrung bei Pilzkulturen 
gestutzt (BENECKE und JOST, 2). Zuchtet man Botrytis cinera in 
L6sungen, die kalkfrei sind, produziert dieser Pilz nachweisbar 
Oxalsaure bis zu einer gewissen Konzentration. Kultiviert man 
ihn dagegen auf Nahrb6den, die Kalziumionen enthalten, wird 
die gebildete Oxalsaure fortwahrend niedergeschlagen, so daB sich 
im Schleime langs der Hyphen groBe Mengen Kalziumoxalat­
Trihydrat anhaufen (LENDNER). 

Dasselbe beobachtet man bei h6heren Pflanzen, indem sie in 
gewissen Fallen Kalziumoxalat proportional der ihnen in der Nahr-
16sung gebotenen Kalziumkonzentration ausscheiden (BENECKE; 
MULLER, W.). 

Das Kalziumoxalat stellt somit in erster Linie einfach das 
Reaktionsprodukt zweier Ionen dar, die sich in der Pflanze be­
gegnen. In zweiter Linie muB man berucksichtigen, daB das Ion, 
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welches von auBen zuwandert und unter Umstanden die Nach­
lieferung des andern durch stete Gleichgewichtsstorung unterhalt, 
das Kalziumion ist. Das Oxalation, das mit dem Kalziumion 
reagiert, ist daher in vielen Fallen kein Endprodukt, sondern ein 
weggefangenes Zwischenprodukt des Stoffwechsels. Die Kalzium­
oxalatausscheidungen sollten deshalb nicht den Exkreten zugezahlt 
werden, wie dies gewohnlich geschieht. Es solI vielmehr das Haupt­
gewicht darauf verlegt werden, daB iiberschiissige Kalziumionen 
aus dem Mineralstoffhaushalt in sie eingehen. Dabei braucht es 
sich durchaus nicht urn die Entfernung von schadlichen Mengen 
Kalzium zu handeln, denn iiberschiissig und giftig sind keineswegs 
Begriffe, die sich decken. Die Niederschlagsbildung von Kalzium­
ionen mit organischen Anionen sind daher zu den Rekreten zu 
rechnen. 

Herkunft der Oxalationen. Uber die Entstehung der Oxalationen in 
der Pflanze ist man noch nicht befriedigend im klaren. Wahrscheinlich 
konnen sie auf verschiedene Weise gebildet werden. Von den zahlreichen, 
im Laufe der Zeit entwickelten Ansichten tiber die Oxalatgenese sollen vier 
herausgegriffen und kurz diskutiert werden. LIEBIG betrachtet die Oxalsaure 
als intermediares Reduktionsprodukt bei der Kohlensaureassimiliation. BAUR 
hat diese These bis in neuere Zeit hinein verteidigt. Es wurde gel tend 
gemacht, daB der Potentialhub Kohlendioxyd-Kohlenhydrat nicht auf ein­
mal geschehen konne, sondern tiber zahlreiche Zwischenstufen verlaufen 
mtisse. Seit dem Aufkommen der wahrscheinlicheren Assimilationstheorie 
von BAYER, welche die Kohlenhydrate tiber das Zwischenprodukt Form­
aldehyd entstehen laBt, hat man aber diese Auffassung der Oxalatbildung 
aufgegeben. 

Eine zweite Gruppe von Pflanzenphysiologen bringt die Oxalsaurebildung 
mit der Oxydation von Kohlenhydraten in Zusammenhang. Nach einigen 
alteren Autoren (WEHMER, I) soll sie ein intermediares Produkt der Atmung 
vorstellen. Nach den neueren Atmungsforschern (WARBURG, I; KOSTYT­
SCHEW, I) darf die Oxalsaure dagegen im normalen AtmungsprozeB nicht 
als Vorstufe der Kohlensaure aufgefaBt werden. Sie tritt aber unter Um­
standen als unvollstandiges Verbrennungsprodukt von Zucker auf. Bei 
hoherer Zuckerkonzentration und gehemmtem Wachstum erzeugen gewisse 
Pilze (Aspergillus niger) annahernd dem verzehrten Zucker entsprechende 
Yfengen Saure (BERNHAUER). 

Eine weitere Theorie, die der Tatsache Rechnung tragt, daB Oxalsaure 
namentlich in wachsenden Organen auf tritt, bringt ihre Bildung zur EiweiB­
synthese in Beziehung (PALLADIN, I; SCHIMPER; MEYER, A.). Die alteren 
Formulierungen dieses Vorganges konnen aUerdings einer modernen Kritik 
nicht mehr standhalten. Sie laufen aile auf eine Oxydation von Kohlen­
hydraten, speziell von Glukose, hinaus. Besonders wichtig erscheint dabei 
der Befund von BENECKE und MULLER, W., daB bei Nitratnahrung krii.ftige 
Oxalatbildung in der Pflanze stattfindet, die bei Ammonnahrung ausbleibt. 

15* 
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Es darf daher angenommen werden, daB imZusammenhang mitder Reduktion 
der Nitrate Oxalsaure gebildet wird. KLEIN hat nachgewiesen, daB bei 
der Stickstoffassimilation die Nitrate tatsachlich reduziert werden, und zwar 
bei Gegenwart von Zucker bis zu NH3. Vorlaufig dtirfte es freilich noch 
aussichtslos sein, diesen Vorgang in einer Gleichung, die den chemischen 
Verlauf, wie er sich in der Pflanze abspielt, genau wiedergibt, fassen zu wollen. 

GroBere Allgemeinheit kommt wohl den Beziehungen zwischen Oxalsaure 
und Desaminierung der Reserveei weiBstoffe zu. Bei der Ernahrung 
von Aspergillus mit Pepton oder Aminosauren werden betrachtliche Ansamm­
lungen von Oxalsaure konstatiert. Diese muB aus den desaminierten Ketten 
der Aminosauren entstanden sein. Ahnliche Vorgange spielen sich ab, 
wenn die hoheren Pflanzen Protoplasm a aus Reservestickstoff aufbauen. 
Bei der Keimung von Samen wird oft ein groBer Teil der Stickstoffreserve 
als Asparagin mobilisiert. NachgewiesenermaBen geht aber das Asparagin­
gertist bei der Synthese der PlasmaeiweiBe nicht in die neuentstehenden 
Polypeptide ein, sondern es dient nur als Ubertrager der Aminogruppe 
(KOSTYTSCHEW, 4). Es besteht daher ein prinzipieller Unterschied zwischen 
ReserveeiweiB und PlasmaeiweiB. Sie konnen nicht direkt ineinander tiber­
geftihrt werden, sondern die Umwandlung geschieht stets unter Abspaltung 
von Ammoniak, der dann mit Kohlenhydraten neu kombiniert wird. 

Beim Asparagin, dem Halbamid der Asparaginsaure, geschieht die Des­
aminierung nach KOSTYTSCHEW nach folgendem Schema: 

CONH2 • CH2 • CHNH2 • COOH (Asparagin) 

t Desaminierung 

COOH· CH2 • CO· COOH (Oxalessigsaure) + 2 NH3 
Spaltung ~// ~ Oxydation -~ 

k --.. 

CH3CHO + 2 CO2 2 COOH· COOH (Oxalsaure) 

Ais intermediares Produkt der Desaminierung wiirde Oxalessigsaure ent­
stehen, die dann entweder durch Karboxylase in Azetaldehyd und Kohlen­
saure gespalten oder zu Oxalsaure oxydiert werden kann. 

Dieses Schema wurde etwas ausfiihrlicher erortert, weil es zeigt, wie die 
Oxalsaure neben anderen Stoffwechselprodukten entstehen kann. Es ist 
nun moglich, daB sie bei Abwesenheit von Kalziumionen nur in kleiner Kon­
zentration bis zu einem Gleichgewicht gebildet wird. Wenn aber geloste, 
d. h. nicht adsorptiv an Plasmakolloide gebundene Kalziumionen zugegen 
sind, wird das Oxalation stets weggefangen und kann dann nachgeliefert 
werden. Dies ist offen bar der Grund, warum in der Pflanze durch tiber­
schtissiges Kalzium die Oxalatproduktion scheinbar provoziert wird. Aus 
den obigen Erorterungen geht jedoch deutIich hervor, daB das Kalziumion 
die Oxalsaurebildung nicht einleitet, sondern nur weiterleitet. Die Ansicht, 
daB disponible Kalziumionen die Entstehung von Oxalationen direkt indu­
zieren, die von PFEFFER (2), AMAR, STAHL u. a. vertreten wird, kann 
daher nicht aufrechterhalten werden. WETZEL wendet sich scharf gegen 
diese Auffassung und zeigt, daB die Bildung von Oxalsaure, so vielgestaltig 
deren Entstehungsmoglichkeiten auch sein mogen, nie durch Basen ausgelOst 
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wird; sondern primar ist stets die Oxalsaure vorhanden und die Oxalat­
fallung ist eine sekundare Erscheinung. 

Z usammenfassend kann ii ber die 0 x a 1 a t fall u n g in der Pflanze 
folgendes gesagt werden: Die Oxalationen sind durch gewisse 
Stoffwechselprozesse (Auf- oder Abbau von EiweiBstoffen, Abbau 
von Kohlenhydraten) in der Pflanze gegeben. Sie werden durch 
von der Pflanze aufgenommenes Kalzium ausgefallt. Durch Nach­
lieferung der beiden Ionen konnen betrachtliche Mengen Kalzium­
oxalat niedergelegt werden. Diese Fallung ist in erster Linie als 
rein physikalisch-chemischer Vorgang zu betrachten. Erst wenn 
die Oxalatfallung, wie spater gezeigt werden solI, in gewisse Bahnen 
geleitet wird, kann man von einem Lebensprozesse sprechen. Da 
die Oxalatniederlegung eine Funktion der aufgenommenen Kal­
ziummengen ist, muB sie als ein Modus der Kalziumrekretion auf­
gefaBt werden. 

d) Rekretion durch Gutation. 

Die Gutation. Die Ausscheidung von tropfbarem Wasser 
durch Blatter oder Sprosse wird als Gutation bezeichnet. Sie 
erfolgt durch besondere Gutationsorgane, die man in aktive und 
passive Hydathoden einteilt. Die letzteren werden als Wasser­
spalten bezeichnet, denn sie stehen in direkter offener Beziehung 
zu den Wasserleitungsbahnen (s. Abb. 116a). Die passive Gutation 
kann man auffassen als das Resultat einer mangelhaften Korre­
lation zwischen Wurzel und Blattern. Die Wurzeln pumpen durch 
die Leitungsbahnen Wasser in die oberirdischen Organe hinauf, das 
durch die Blatter verdunstet wird. Wenn aber die Transpiration, 
wie z. B. in der Nacht, ausbleibt, wird dieser Wasserstrom nicht 
aufgehoben, sondern die Wurzeln befordern gewissermaBen un­
bekiimmert urn die Bediirfnisse der Blatter weiter Wasser in die 
Triebe hinauf, das dann in fliissiger Form ausgeschieden wird. Es 
besteht also offenbar kein geniigender Regulierungsmechanismus, 
der bei eingeschranktem Wasserverbrauch den Wassernachschub 
abdrosselt. 

Die aktiven Hydathoden oder Wasserdriisen sind durch ein 
Driisengewebe ausgezeichnet, das selbstandig Wasser ausscheidet, 
ohne daB in den GefaBen ein hydrostatischer Uberdruck zu herrschen 
braucht. Diese Wasserdriisen verdienen ein besonderes Interesse, 
da sich bei ihnen der Mechanismus wiederholt, der sich bei der 
Ausscheidung von Wasser aus den Zellen des Wurzelparenchyms 
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in die GefaBe hinein abspielt. Jener geheimnisvolle, durch seine 
Verborgenheit der direkten Untersuchung entzogene ProzeB ist 
hier gewissermaBen in die Blatter hinaus verlegt und der Beobach­
tung direkt zuganglich gemacht. 

Man konnte daher vermuten, daB der Modus der aktiven 
Fliissigkeitsausscheidung aus Zellen in allen seinen Einzelheiten 
untersucht und bekannt sei. Dies ist aber keineswege der Fall, 

4/mol 

Wasser 
a, 

Zuclrerllisung 
b 

Abb.87. Mechanismus der aktiven Wasserausscheidung. a) Poiare Konzentrations­
unterschiede in der Zelle. b) Poiare Permeabilitatsunterschiede des Protopiasma­
hautchens lVersuch von LEPESCHKIN (1) mit Sporangientragern von PilolobusJ. 

T, t Turgordruck. 

denn man stOBt bei der Analyse dieses Vorganges auf uniiberwind­
liche Schwierigkeiten. 

Von den vielen Ansichten, die tiber das aktive Auspressen von Fliissig­
keit aus pflanzlichen Zellen entwickelt worden sind (HEYL), sollen nur zwei 
erwahnt werden. Es handelt sich bei beiden urn osmotische Mechanismen, 
die von PFEFFER (1) aufgestellt und diskutiert worden sind. Nach dem 
einen seiner Schemata herrsche eine ungleiche Verteilung der osmotisch 
wirksamen Substanzen in der Zelle. In der Basis der Zelle entspreche z. B. 
die osmotische Konzentration ungefahr 4 at osmotischem Druck (etwa 0,2 
molare Rohrzucker16sung); am anderen Pole der Zelle befinde sich dagegen 
eine nur halb so konzentrierte Lasung. Es sei nun der untere Teil der Zelle 
mit Wasser in Beriihrung; dann ist dieser Pol imstande, einen Turgordruck 
von 4 at zu entwickeln, der sich als hydrostatischer Druck iiber die ganze 
Zelle ausdehnt. Es gilt dann nach der osmotischen Zustandsgleichung: 

O=T+S 
unterer Pol der Zelle 4 = 4 + 0 
oberer Pol der Zelle 2 = 4 - 2 

d. h. im oberen Teil der Zelle herrscht eine negative Saugkraft von - 2 at, 
oder mit anderen Worten, es wird mit einem Drucke von 2 at Wasser aus­
gepreBt. 

Die zweite Maglichkeit, die hier angefiihrt werden soll, beruht auf dem 
Prinzip polarer Permeabilitatsunterschiede. Wenn man sich vorstellt, daB 
das Plasmahautchen einer Zelle am einen Pole semipermeabel, am anderen 
dagegen permeabel sei, muB am durchlassigen Pole Wasser austreten (siehe 
Abb.87b). 
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Diese Theorie wird namentlich von LEPESCHKIN (1) vertreten, denn er hat 
entsprechende VerhaItnisse bei den Sporangientragern von Pilolobu8 gefun­
den. Das untere Ende dieser keulenformigen Zellen ist semipermeabel, das 
ober dagegen permeabel. Setzt man den unteren Teil in eine verdiinnte 
Zucker16sung, saugt er Wasser auf und dieses tritt durch den oberen per­
mea bIen Pol wieder aus. Ein Hinweis fiir die Richtigkeit der von LEPESCHKIN 
gegebenen Deutung besteht darin, daB der Turgor dieser Zellen durch 
Exosmose sinkt, wenn man sie umgekehrt mit der Basis in der Luft in die 
Losung taucht. 

So einleuchtend solche Uberlegungen auch sein mogen, so muB 
man sich doch stets bewuBt sein, daB sie das Grundphanomen 
der Gutation nicht zu erfassen vermogen, denn sie gehen von polaren 
Unterschieden in der Zelle aus, die sich ausgleichen mussen, wenn 
sie nicht stets vom Protoplasma unter Arbeitsaufwand aufrecht­
erhalten wurden. Die aktive Wasserausscheidung muB daher als 
eine Lebenserscheinung aufgefaBt werden, die physikalisch-chemisch 
nur unter Berucksichtigung einer besonderen Energiequelle erklart 
werden kann. 

Gutationsrekrete. Uber die physiologische Bedeutung der 
Gutation ist man nicht im klaren. Dagegen steht fest, daB der 
Gutationsstrom, wie dies auch vom Transpirationsstrom behauptet 
wird, fur den Transport der aufgenommenen Nahrsalze eine Rolle 
spielt. SCHARDAKOFF hat durcl. geeignete Mikromethoden nach­
gewiesen, daB die Ionenkonzentration im Gutationswasser gegen­
u ber dem Blutungssafte wesentlich verscho ben ist: 

Tabelle 31. Vergleich von BI u tungssaft mit 
(Nach SCHARDAKOFF.) 

Ionenkonzentration in Milliitquivalenten je Liter 

Papaver 80mniferum 

Bmssica oleracea 
var. gemmifera 

Blutungssaft (Wurzel). . 
Gutationswasser . . . . 

Blutungssaft (Blattbasis) 
Gutationswasser 

Gu tationswasser. 

K { Ca ~po, 

9,9 17,3 9,3 
0,4 7,4 0,5 

3,4 49,5 10,0 
0,3 6,2 0,6 

Die Ionen werden zum groBen Teil in der Pflanze zuruckge­
halten, wahrend der Saftstrom vom Wurzeldruck durch die Pflanze 
gepreBt wird. Die Resorption fiihrt zu einer Verschiebung der 
gegenseitigen Ionenkonzentrationsverhaltnisse. 1m Gutationswasser 
findet sich vom Ca uber 1/10-1/2 seiner urspurnglichen Konzen­
tration (im Blutungswasser), wahrend von K und P04 viel weniger 
als 1/10 ausgeschieden wird. Die wertvolleren Ionen werden also 
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starker zuruckgehalten. Bei der Gutationsausscheidung wieder­
holen sich somit dieselben Verhiiltnisse, die wir bei der Stoffauf­
nahme durch die Wurzeln kennengelernt haben: Einerseits findet 
eine Elektion statt, die in einer vorzugsweisen Zuruckhaltung 
gewisser Ionen besteht; andererseits kann aber die Pflanze nicht 
verhindern, daB wertvolle Niihrstoffe, wie Phosphorsaureionen, in 
geringen Mengen zusammen mit anderen uberschussigen Ionen die 
Pflanze wieder verlassen. Sowenig wie ihr bei der Stoffaufnahme 
ein absolutes Exklusionsvermogen zukommt, kann sie bei der Guta­
tion gewisse fUr sie wichtige Ionen von der Wiederausscheidung 
vollig ausschlieBen. 

Berner kenswerterweise erscheinen B a 11 a s t ion e n wie im tiber­
schuB aufgenommenes Ca im Gutationswasser gegenuber den an­
deren Ionen angereichert. Man darf daraus schlieBen, daB die 
Gutation von der Pflanze in den Dienst der Rekretion gestellt 
wird. Die Salzausscheidung spielt oft nur eine untergeordnete Rolle, 
wird aber in einzelnen Fallen so auffallend, daB man den Funktions­
wechsel der Hydathoden in der Benennung zum Ausdruck bringt, 
indem man sie als Kalk- oder Salzdrusen bezeichnet. Allgemein 
bekannt sind die Schiippchen von Kalziumkarbonat auf den Blat­
tern der felsbewohnenden Saxifraga-Arten. Sie erscheinen als 
Ruckstand, wenn das Gutationswasser der Hydathoden verdunstet. 
Ahnliche Salzausscheidungen kommen bei den Plumbaginaceen 
und gewissen Farnen (Polypodium-Arten) VOl'. In vielen Fallen 
enthalten die Kalziumkarbonatschuppchen Beimengungen von 
Natriumsalzen und Kieselsaure. Dies sind alles fur die Ernahrung 
der Pflanze uberflussige Mineralstoffe, die nach dem Gesetze des 
Exklusions-Unvermogens von den Wurzeln aufgenommen worden 
sind und, nachdem sie die Pflanze passiert haben, wieder aus­
geschieden werden. 

Die Salzdrusen sind somit eigentliche Rekretionsorgane. Man 
darf aber hieraus nicht schlieBen, daB aIle Hydathoden durch 
besonders reichliche Mineralstoffernahrung der Pflanze zur Salz­
abscheidung angeregt werden konnen; vielmehr mussen die betref­
fenden Ausscheidungsorgane von Natur aus zur Salzabsonderung 
bestimmt sein. Dies zeigt sich besonders auffallend in der Gattung 
Saxifraga, deren felsbewohnende Arten (z. B. Saxifraga Aizoon, 
Saxifraga moschata) Kalk ausscheiden, wahrend die Hydrophyten 
(z. B. Saxifraga stellaris, Saxifraga rotundifolia) keine Kalkschupp­
chen bilden. SCHMID versuchte die letzteren vergeblich durch 
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reichliche Kalziumgaben zur Salzausscheidung zu bringen. Um­
gekehrt stellen die kalkabsondernden Arten die Kalziumausscheidung 
erst ein, wenn man sie vollstandig auf Kalkhunger setzt, worauf 
dann stattKalziumkarbonat hygroskopischeKalisalze ausgeschieden 
werden. 

Vor aHem wichtig ist die Rekretion durch Gutation fUr die 
Halophyten. Da weder das Natrium- noch das Chlorion von 
der Pflanze in unloslicher Form niedergelegt werden kann, hauft 
sich gelOstes Kochsalz in den Geweben an. Es bleibt daher im 
Gegensatz zu den durch Dehydratation oder FaHung eliminierten 
Kalksalzen und Kieselsaureanhydriden osmotisch und antago­
nistisch wirksam. Hierdurch werden die Lebensprozesse der Ha­
lophyten in Mitleidenschaft gezogen und vielfach ungunstig be­
einfluBt. Die einzige Moglichkeit der Eliminierung dieses Salzes 
ist die Ausscheidung nach auBen, und man findet daher die Gu­
tationen bei den Halophyten sehr haufig im Dienste der Rekretion: 
So bei den Familien der Frankeniaceen, Plumbaginaceen, Tamarica­
ceen, ferner bei Cressa (Convolvulaceen) und den Mangrovegattungen 
(VON FABER) Aegiceras (Myrsinaceen), Avicennia (Avicenniaceen), 
Acanthus (Acanthaceen); ja sogar Aeluropus, eine Gattung der 
Grammineen, bei welchen die Gutation sonst nur im Keimlingsalter 
auftritt, hat diesen Ausscheidungsmodus angenommen (KELLER, 2). 
RUHLAND, der die Salzausscheidung bei den Plumbaginaceen ein­
gehend untersucht hat, bezeichnet diese Art der Rekretion treffend 
als "Absalzung". 

Nach der physiologisch wichtigen Feststellung von RUHLAND 
leisten die Plumbaginaceendrusen bei der Salzauscheidung keine 
Einengungsarbeit. Es gelingt, Blattstiicke von Statice Gmelini 
auf SalzlOsungen schwimmend Kochsalz ausscheiden zu lassen, 
und man findet dann, daB die abgesonderte Losung dieselbe 
Konzentration aufweist wie die Mutterlosung, welche die Druse 
speist. 

e) Die Folgen mangelnder Rekretion. 

Wenn die Halophyten Salzdrusen besitzen, kann auf dem Wege 
der Rekretion das gunstige gegenseitige Verhaltnis der Aschen­
bestandteile bis zu einem gewissen Grade aufrechterhalten werden. 
Wenn aber keine Moglichkeit der Absalzung vorliegt, muB sich 
die Pflanze mit den aufgezwungenen Salzmengen, die den Stoff­
wechsel als Ballast beschweren, abfinden. Es handelt sich dabei 
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aber nicht urn eine inerte Masse, sondern urn wirksame lonen, 
die in doppelter Hinsicht storend in die Lebensvorgange eingreifen. 
In erster Linie werden die osmotischen Verhaltnisse verandert; es 
entstehen auBerordentlich hohe osmotische Konzentrationen, die 
osmotischen Drucken bis iiber 100 at entsprechen. Man hat die 
Halophyten daher als osmophil bezeichnet. Nach den Messungen 
von BLUM konnen aber solche Werte auch bei Glykyphyten auf­
treten (Blatter von Elaeis guinensis, Erytroxylon, Hydnocarpus, 
Mimusops 116,6 at), so daB die Osmophilie allein nicht geniigt, 
urn die Halophyten zu charakterisieren. Ebenso wichtig erscheint 
daher die Storung des lonenantagonismus, der durch einen dis­
proportionalen DberschuB an gewissen lonen herbeigefiihrt wird. 

Es ist eines der interessantesten Ergebnisse der Halophyten­
forschung, einen Zusammenhang zwischen der Salzaufnahme und 
der Sukkulentenmorphologie der halophilen Pflanzen aufgedeckt 
zu haben. 

Bei allen Pflanzen, die hohe Diingergaben von Alkalisalzen 
vertragen, kann Sukkulenz induziert werden. Nicht nur Halo­
phyten, sondern auch typische Glykyphyten, wie Linum, Pisum 
und Lepidium (LESAGE) nehmen nach dem Prinzip des Exklusions­
Unvermogens iiberschiissige Mengen li:islicher Salze auf, wenn diese 
in zu hoher Konzentration geboten werden, und antworten mit 
gestaltlichen Veranderungen darauf. Am besten ist der EinfluB 
von Natriumchlorid untersucht. Er wird als morphogenetische 
Wirkung des Kochsalzes bezeichnet. Diese Definition der zu 
beschreibenden Morphogenesen ist jedoch zu eng gefaBt, da andere 
Salze im DberschuB ahnliche Veranderungen hervorrufen, die 
graduell allerdings verschieden ausfallen. Es kommt also fUr die 
auftretenden Effekte nicht nur auf die absolute Konzentration 
eines bestimmten Salzes, sondern auch auf das gegenseitige Ver­
haltnis der verschiedenen lonen zueinander an, worauf hier beson­
deres Gewicht gelegt werden solI. 

Die Verschiebung des Salzgehaltes in der Pflanze nach der Seite 
hoher Natriumkonzentrationen auBert sich morphologisch auf 
folgende Weise: Zunahme der ZellgroBe, Verkleinerung der lnter­
zeHularen, oft Verminderung des ChlorophyHgehaltes, Dicken­
zunahme der Blatter durch Verstarkung des Palisadengewebes, 
Verminderung des Langenwachstums und vor aHem der Ober­
flachenentwicklung der Pflanzen. Beim Auftreten der zuletzt 
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angefiihrten morphologischen Merkmale spricht man von Sukku­
lenz. Sie kann zahlenmaBig durch den Quotienten Oberflache in 
cm2/Volumen in cm3 erfaBt werden (s. letzte Spalte von Tabelle 29). 

In Abb. 88 ist die Sukkulenz des Salicornia-Versuches von 
Tabelle 29 in Funktion des Kationenantagonismus eingetragen. Auf 
den EinfluB der Anionen solI nicht eingetreten werden. Zur Darstel­
lung ist das Konzentrationsdreieck Na, Ca, Mg verwendet 
worden 1. Die Summe der drei Ionen- 110 

aquivalente von der Nahr16sung wird 
gleich 100 gesetzt und dann die .Aqui­
valenzprozente der verschiedenen Ionen 
ausgerechnet. J edes Konzentrationsver­
haltnis der drei Antagonisten wird im 
Dreieck als ein Punkt dargestellt. Durch 
dip GroBe des eingetragenen Punktes 
wird der Grad der Sukkulenz ange­
deutet. Man erkennt deutlich, wie mit 
der Konzentrationsverschiebung des 
Ionenverhaltnisses nach der Natrium­
seite hin die Sukkulenz von Salicornia 
auffallend zunimmt. Ob die Sukkulenz 
primar durch die hohe Salzkonzen­
tration oder durch den verschobenen 

1'ff. 
2 

Abb. 88. Sukkulenz als Folge 
des Vorwiegens von Kochsalz 
in der Niihrliisung von SalieoT­
nia (Versuch von KELLER, 1). 
Zusammensetzuug der Niihr­
liisung in Aquivalentprozen­
ten von Ca/2,Mg/2 und Na im 
Konzentrationsdreieck darge­
stellt. DerGrad der Sukkulenz 
istdurch dieGriiJ3ederPunkte 

angedeutet (s. Tabelle 29). 

Ionenantagonismus verursacht wird, laBt sich zur Zeit nicht ent­
scheiden. 

Halophyten, deren Mineralstoffwechsel dank ihres Absalzungs­
mechanismus von der Stoffaufnahme einigermaBen unabhangig 
ist, zeigen im allgemeinen keine, oder nur wenig ausgepragte 
Sukkulentenstruktur (Plumbaginaceen, Tamaricaceen, Frankenia­
ceen). Wenn aber keine Rekretion moglich ist, nimmt die Pflanze, 
aus ihrem Unvermogen, die Stoffaufnahme vollig zu beherrschen, 
schlieBlich soviel Salze auf, daB Sukkulenz ausgelost wird. Hieraus 
folgt, daB die Sukkulenten in erster Linie nicht als Xerophyten 
zu betrachten sind, wie dies friiher geschah, sondern vielmehr zu 
Recht als Halophyten bezeichnet werden. Man ist sogar schon 
soweit gegangen, selbst die kaktiformen Wiistenpflanzen als 
halisch bedingte Sukkulenten anzusprechen, denn die Wiistenboden 

1 Wenn man als 4. Antagonisten das Kalium berlicksichtigen wollte, 
mliBte man ein Konzentrationstetraeder konstruieren (BOONE und BAAS­

BECRING; JACOBI und BAAS-BECRING). 



236 Rekretion. 

sind oft sehr reich an loslichen Salzen, die infolge des Niederschlag­
mangels nicht ausgewaschen werden. 

Nachdem erkannt worden ist, wie sich starke Verschiebungen 
des Salzgehaltes in del' Pflanze in tiefgreifenden Veranderungen 
ihrer Morphologie auBern, kann man sich ein Bild machen, wie 
entsprechende Eingriffe in ihrer Gestaltung stattfinden miiBten, 
wenn samtliche Kalziumionen, die aus dem Boden aufgenommen 
werden, in den Geweben in Losung blieben. Del' tiefere Sinn del' 
Rekretion muB daher als ein Regulationsmechanismus betrachtet 
werden, del' extreme Verschiebungen del' Salzkonzentration und 
des Ionengleichgewichtes verhindert. Gewisse Pflanzen, wie die 
sukkulenten Halophyten, sind allerdings gegeniiber einer groBen 
Variationsbreite dieses Gleichgewichtes unempfindlich, da ihnen 
eine groBe physiologische und morphologische Plastizitat zukommt, 
so daB sie del' Rekretion entraten konnen. Die meisten Pflanzen 
konnen abel' nul' richtig gedeihen, wenn sich Mineralstoffgehalt 
und Ionenbilanz innerhalb bestimmter Grenzen bewegen, und fUr 
sie ist die Rekretion daher eine Le bensfrage. 

C. Physiologische Anatomie der Rekretionsstatten. 
1m vorausgehenden Kapitel ist gezeigt worden, wie die Aus­

scheidung iiberfliissiger Mineralstoffe ein lebensnotwendiger ProzeB 
ist. Es ist daher besonders reizvoll zu verfolgen, wie die Pflanze 
die gestellte Aufgabe im Rahmen ihrer Organisation lost. Die 
Wege, die ihr dabei zur Verfiigung stehen, namlich Entwasserung, 
Fallung und Gutation, haben wir bereits kennengelernt; es bleibt 
abel' noch zu untersuchen, wo die festen, innerhalb del' Pflanze 
entstandenen Rekrete abgelagert werden. 

1. Die Rekretionsstiitten. 

a) Lokalisation del' Rekrete innerhalb del' Pflanze. 

Diffuse Ablagerung innerhalb der Zellwand. Wenn bei del' 
kutikularen Transpiration Wasser durch die Epidermis verdunstet, 
miissen alle eventuell im Wasser gelosten Bestandteile in del' 
Zellwand zuriickbleiben und diese "inkrustieren". Auf diese Weise 
kann man sich am einfachsten eine V orstellung von del' sehr haufig 
auftretenden Mineralisation del' Hautgewebe machen. Man wird 
diese physikalisch-chemische Erklarungsweise ihrer Einfachheit 
wegen hinnehmen, solange sich keine Widerspriiche gel tend machen, 
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obschon die Moglichkeit nicht ausgeschlossen werden kann, daB 
das Protoplasma aktiv Mineralstoffe in die AuBenwande der Epi­
dermis hinausbefordert. 

Die gleichmaBige Einlagerung von Aschensubstanzen in die 
Zellwand ist als diffuse Ablagerung bezeichnet worden (s. S. 188). 
Es handelt sich dabei vornehmlich um Kalk- und Kieselsaure­
einlagerungen in die Hautgewebe. Gewohnlich nimmt die Mine­
ralisation der betreffenden Zellhaute mit dem Alter der Gewebe zu. 

Diskrete Ablagerung in der Zellwand. Leicht kristallisierende 
Rekrete, wie das Kalziumoxalat, werden in Form von Kristallchen 
in der Zellwand ausgeschieden. Solche Kristalleinlagerungen sind 
namentlich bei den Gymnospermen (SOLMS-LAUBACH) aus dem 
Phloem der Taxaceen, Cupressineen, Taxodineen und Gnetaceen 
(Ephedra, Welwitschia) bekannt, wahrend sie bei den Abietineen 
fehlen. Oft findet die Einlagerung in die Wande parenchymatischer 
Zellen statt (z. B. Taxus) , auffallender sind jedoch die FaIle, wo 
die sog. Spikularfasern, das sind verzweigte Sklerenchymzellen der 
Rinde, in ihren auBersten Schichten mit Kristallchen von Kalzium­
oxalat wie bepflastert sind (z. B. Araucaria brasiliensis). Relativ 
selten sind solche Zellwandeinschlusse bei den Angiospermen; 
KOHL (4) erwahnt sie in der EpidermisauBenwand der Gattungen 
Dracaena, M esembryanthemum, Sempervivum, in den Steinzellen 
von Loranthus und den Spikularzellen der Magnolien-Unterfamilie 
Schizandreae. Besonderes Interesse beanspruchen die Kristallein­
lagerungen in den Wanden der verzweigten Trichome, die in die 
groBen interzellularen Luftkanale der Seerosengattungen N ymphaea 
und Nuphar hineinragen (Abb. 89a). 1m polarisierten Lichte leuchten 
sie wie mit Brillanten eingelegte Schmuckstucke auf. Die KristaIl­
chen werden in die primare Zellwand eingelagert und durch die 
Anlagerung der sekundaren Verdickungsschicht in kleine Taschen 
eingeschlossen (Abb.89a'), die nach auBen gedrangt werden. Oft 
treten die Kristallchen nicht nur in der Membran der Haare, 
sondern auch in den AuBenwanden der die Luftkanale begrenzenden 
Parenchymzellen auf. 

Der Mechanismus dieser Art der Rekretion ist nicht ohne weiteres 
verstandlich. Beide Ionen des Reaktionsproduktes Kalziumoxalat 
mussen getrennt in die Membran hinauswandern und dort mit­
einander reagieren. Um eine vorzeitige Vereinigung zu vereiteln, 
muB daher das Protoplasma eingreifen und die beiden Ionen un­
abhangig voneinander aktiv in die Zellwand hinausbefOrdern. 
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Fehlende Lokalisation. Wahrend bei der Mineralisation der 
Zellwande stets gewisse Wandpartien (EpidermisauBenwand) oder 
Gewebelemente (Haare, Sklerenchymzellen) bevorzugt werden, 
kommt im allgemeinsten FaIle der Ablagerung von Kalziumoxalat 
in den Zellen keine Lokalisation zustande, sondern die Kristalle 
sind regelmaBig tiber das ganze Gewebe verteilt. Jede Zelle 
enthalt Kristallindividuen, wie z. B. in den Zwiebelschalen der 
Allium-Arten ·(Abb. 101), im Wassergewebe von Rhoeo discolor, der 

Abb. 89. Ausscheidung von Kalziumoxalat-1Honohydrat in den Luftgangen phanero­
gamer Wasserpflanzen. a) Kristalltrichom von Nymphaea alba, a' zeigt, daB die 
Kristallchen nicht auf, sondern in der Membran liegen. b) Kristallzellen in den 

Luftgangen von Myriophyllum verticillatum. 

Hypodermis von -Ll1elocactus (SOLEREDER, 4) oder dem Grundgewebe 
des Halmknoten von Triticum (FREY, 3). Diese Art der Kristall­
ausscheidung ohne jegliche Lokalisationstendenz kann leicht auf 
physikalisch-chemischem Wege verstanden werden. In dem MaBe, 
wie in den einzelnen Zellen Oxalationen entstehen, k6nnen vorhan. 
dene Kalziumionen niedergeschlagen werden. Man erhalt den Ein­
druck, daB die Kristallisation ohne aktives Eingreifen des Proto­
plasmas erfolgt. Es ist bezeichnend, daB die Ausscheidung ohne 
Lokalisation in Geweben mit geringer Lebenstatigkeit und passiven 
Funktionen auf tritt, denn man trifft sie vornehmlich in den Haut­
und Wasserspeichergeweben. Nach WESTERMAIER und HABER­
LANDT (1) ist die Epidermis vielfach ebenfalls zum Wasserspeicher­
gewebe zu zahlen, was durch die osmotischen Messungen von 
URSPRUNG und BLUM (I) bestatigt wird. Da unter diesen Um­
standen die Oxalatfallung in wasserreichen Zellen mit niedrigen 
osmotischen \Verten erfolgt, scheidet sich meistens Kalziumoxalat­
Trihydrat aus. 
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Lokalisation an der Gewebegrenze. Wenn von zwei benachbarten 
Geweben das eine Kalziumionen flihrt, das andere dagegen Oxalat­
ionen produziert, ist an der Gewebegrenze eine Fallungszone zu 
erwarten. Solche Verhaltnisse trifft man in den GefaBbiindel­
scheiden. Oft treten den Blattnerven entlang ganze Reihen von 

Abb. 90. Lokalisation des KaIziumoxalates an der Gewebegrenze zwischen Phloem 
und Markstrahl im Stengel von Vitis vinifera. Kristallflachenbezeichnung s. Abb. 61. 

Kristallzellen auf (Tilia) (JACCARD, 2), oder die GefaBbiindel sind 
wie mit Oxalatkristallen bepflastert (Strychnos nux vomica). Da 
die Kalziumionen durch die Leitbiindel ins Blatt gelangen, im 
Assimilationsgewebe dagegen Oxalationen entstehen, wird das 
Auftreten dieser Kristallscheiden verstandlich. 

Xhnlich liegen die Verhaltnisse an der Grenze zwischen Phloem 
und Markstrahl in der sekundaren Rinde. Bei Vitis vinifera sind 
die Markstrahlen im Bastteile beidseitig liickenlos mit Monohydrat­
kristallen tapeziert (Abb. 90), und in den nach auBen verbreiterten 
Markstrahlen von Tilia findet man entsprechende Verhaltnisse 
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(Abb. 98). Oft fallen die Kristalle nicht nur an der Grenze Mark­
strahl/Phloem, sondern auch langs der auBeren Umgrenzung des 
Phloems beim Kontakte mit der primaren Rinde in guirlanden­
ahnlichen Reihen im Rindenparenchym auf (Abb. 91). Charak­
teristisch fiir die Lokalisation langs Gewebegrenzen ist das Auf­
treten einer einzigen Zellreihe, die als Ablagerungsstatte dient. Es 

Abb. 91. Lokalisa,tion des Kalziumoxalates 
(schwarze Punkte in der Rinde) an der Phloem· 
grenze und in der primaren Rinde bei H edera 

Helix. 

handelt sich dabei immer 
urn Parenchymzellen 

(Phloem- , Markstrahl­
oder Rindenparenchym), 
also urn lebende Zellen, 
die gewissermaBen ge­
opfert werden, denn ihr 
Plasmainhalt wird ent­
sprechend dem Wachs­
tum der Kristalle ver­
drangt, bis er ganz ver­
schwindet. 

Wenn man diesen Aus­
scheidungsmodus naher 
betrachtet, kommt man 
zum Schlusse, daB die 
Pflanze der Bildung von 
Kalziumoxalat schein­
bar ziemlich machtlos 

gegeniibersteht. Wo die beiden Ionen sich begegnen, fallt dieses 
unlosliche, "kristallisationssiichtige" Salz aus und die Gewebe 
miissen sich mit dem Ballast, der sich in ihren Zellen anhauft, 
abfinden. Es wurde wahrscheinlich gemacht, daB die Pflanze auf 
diese Weise vor unerwiinschten Verschiebungen der Salzbilanz 
in ihren lebenden Geweben geschiitzt wird; aber andererseits gehen 
zahlreiche Zellen infolge der Ablagerung zugrunde. 

Die Ausscheidung bei fehlender Lokalisation und bei Lokali­
sation an der Gewebegrenze kann somit als physikalisch-chemischer 
ProzeB aufgefaBt werden, der sich iiberall abspielt, wo gerade die 
Kristallisationsbedingungen fiir das Kalziumoxalat gegeben sind, 
ganz unbekiimmert urn das Leben der Zellen und die Funktion der 
Gewebe, in denen die Ablagerung stattfindet. 

Lokalisation in Idioblasten. Vollig anders gestalten sich dagegen 
die Verhaltnisse, wo die storenden Ausscheidungen in Zellen lokali-
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siert werden, die sich durch ihre besondere Form auszeichnen und 
daher Idioblasten genannt werden [Raphidenzellen (Abb.99), 
Kristallidioblasten (Abb. 92)]. In diesen Fallen liegt eine aktive 
Lokalisation durch die Pflanze vor. 

Auch wenn man annimmt, daB die ausfallenden Ionen infolge 
des durch die Kristallisation entstandenen Diffusionsgefalles selb­
standig in die Idioblasten wandern, muB zugegeben werden, daB 
die erste Ausscheidung in den Idioblasten aktiv durch das Proto­
plasma erfolgt ist, denn die Kristallisation miiBte eigentlich in allen 
Zellen die Oxalationen produzieren, stattfinden. Das lebende 
Protoplasma greift hier also regulierend ein, verhindert das Aus­
fallen in den Zellen, die funktionstiichtig bleiben sollen, und scheidet 
das unlOsliche Salz in besonderen Behaltern aus. Es ist bezeichnend, 
daB hierbei nie Trihydrat, sondern immer Monohydrat auftritt. 
Offenbar werden Ubersattigungszustande, die eine Hauptbedingung 
fUr die Bildung von Trihydrad sind (s. Tabelle 22), vermieden. 

KOHLSCHUTTER und MARTI (1) vertreten entgegen der Auf­
fassung, das Leben greife bei der Ausscheidung aktiv ein, die An­
sicht, man konne die Kristallbildung in den Idioblasten ebensogut 
physikalisch-chemisch verstehen. Nach dem Haufungsgesetz der 
Kristallkeimbildung ist die Wahrscheinlichkeit, daB ein Kristalli­
sationszentrum entsteht, unter iibrigens gleichen Umstanden in 
einer groBen Zelle (Abb. 92a) groBer als in einer kleinen. Die ldio­
blasten waren daher gewissermaBen dazu pradestiniert, daB in 
ihnen zuerst ein Kristallkeim auf tritt, und dann wiirde, wie erwahnt, 
die Diffusion von allen Seiten gegen diese Kristallzelle hin einsetzen. 
Derartige Vorgange mogen vorkommen, wenn in Parenchymen mit 
gleichartigen Zellen (Mark, primare Rinde) Kristallbildung eintritt. 
Man stellt dann fest, daB die Kristallzellen ungefahr nach dem 
Gesetze des Zufalls iiber das Grundgewebe verteilt sind, und daB im 
allgemeinen die Nachbarzellen der Ausscheidungszentren kristall­
frei bleiben. 

Aber auf die Idioblasten darf man diese Uberlegungen nicht 
anwenden, denn es gibt Kristallidioblasten, die kleiner sind als 
die umliegenden Parenchymzellen, wie Z. B. im Mark von Kerria 
iaponica (Abb. 92b). Nach dem Haufungsgesetz miiBten daher die 
ersten Kristallkeime wahrscheinlicher in den groBen Parenchym­
zellen auftreten. Aber gerade diese Zellen bleiben kristallfrei, 
wahrend dasKalziumoxalat in winzig kleinenZellen zur Abscheidung 
gebracht wird. Dieses Beispiel zeigt, wie der physikalisch-chemischen 

Frey-Wyssling, Stoffausscheidung der hiiheren Pflanzen. 16 
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Betrachtungsweise in der Physiologie i h reG r e n zen g est e c k t 
sind. Es ist die Pflicht des Physiologen, soweit wie maglich physi­
kalisch-chemische Phanomene zur Erklarung der Lebensvorgange 
heranzuziehen, aber ebensosehr ist es seine Aufgabe, die Grenzen 
zu erkennen, wo wir mit den bekannten physikalisch-chemischen 
Gesetzen nicht mehr auskommen, und das Leben seine eigenen, uns 
noch unbekannten Wege geht. Hier liegt typisch ein solcher Grenz­
fall vor. Schon die morphologische Differenzierung der Idioblasten 

a b 

Abb. 92. Kristallidioblasten mit Kalzium­
oxalat-Monohydrat. a) 1m Blatte VOn Rumex 
obtusi/oli.a, Idioblast groB. b) 1m Marke von 

Kerria japonica, Idioblasten klein mit 
fixierten Kristalldrusen. 

deutet darauf hin, daB ihnen 
besondere Funktionenzukom­
men werden, und es ist dann 
weiter nicht erstaunlich, daB 
die Kalzium- und Oxalationen 
auBerhalb dieser Zellen in 
Lasung bleiben und die Aus­
scheidung ausschlieBlich in 
den Idioblasten erfolgt. Die 
Kristallidioblasten diirfen da­
her als Rekretionsorgane 
bezeichnet werden. 

Nicht nur in den Parenchymen, sondern auch in der sekundaren Rinde 
werden besondere Zellen fUr die Aufnahme der Kristallausscheidungen 
praformiert. Sie sind unter dem Namen "Kristallkammerfasern" bekannt. 
Sie entstehen durch Kammerung aus Kambiuminitialen. Zuerst erscheinen 
die Teilungswande und dann werden die Kristalle sichtbar. Die Initialen 
der Kristallzellreihen besitzen kein Spitzenwachstum; ihre Abkommlinge 
tragen daher die Bezeichnung "Fasern" eigentlich zu Unrecht. 

Lokalisation in abgestorbenen Gewebeelementen. Wenn es die 
Pflanze gewissermaBen in der Hand hat, die Ausscheidungen von 
Kalziumoxalat in bestimmten Zellen zu lokalisieren, werden auch 
jene Falle verstandlich, wo die Absonderung in toten sklerenchy­
matischen Gewebeelementen erfolgt. Die Rekrete miissen dann in 
gelOster Form bis in die betreffenden Zellen geschafft und dort 
zur Ausscheidung gebracht werden. 

Als einfachste Form dieser Ausscheidungsweise trifft man hin 
und wieder Steinzellen, deren ehemaliges Lumen von einem 
Kalziumoxalatkristall erfiillt ist. Abb. 93 zeigt Sklereiden im 
Phloem von Paulownia, die wohl ausgebildete Formen von Kalzium­
oxalat-Monohydrat enthalten. MATHOU beschreibt ahnliche Falle. 
Offenbar sind hierher auch jene Falle zu rechnen, wo, wie dies fUr 
die Spikularzellen der Gymnospermen beschrieben worden ist, 
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Kalziumoxalat in der Zellwand zur Ablagerung gebracht wird. Oft 
erfolgt die Ausscheidung, wie besonders in der Nachbarschaft von 
Perizyklusfasern beobachtet werden kann, in Parenchymzellen, die 
einseitig an Sklerenchymfasern grenzen, und dadurch in ihrem 
Stoffaustauch behindert sind. 

Durch das haufige Auftreten von 
Oxalatkristallen in oder bei Skleren­
chymzellen wird eine Beziehung 
zwischen Oxalatausscheidung und Ver­
holzung vorgetauscht, und KOHL (3) 
hat auf Grund dieser Beobachtungstat­
sache eine besondere Theorie der Kal­
ziumoxalatbildung aufgestellt. Nach 
ihm wandern die Kohlenhydrate in den 
pflanzlichen Geweben als Kalziumsalze, 
sog. Kalziumsaccharate. Uberall, wo nun 
die Kohlenhydrate verbraucht werden, 
wie z. B. bei der Ausbildung von ver­
dickten Zellwanden, muB daher nach 
KOHL viel Kalzium frei und in Form 
von Kalziumoxalat niedergelegt werden. 
Diese Theorie hat sich in der Pflanzen­
physiologie nie Geltung verschaffen 
kiinnen, da es als unniitige Komplikation 
erscheint, die elektrisch annahernd neu­
tralen Molekiile der liislichen Kohlen­
hydrate im Gleichgewicht mit Kationen 
wandern zu lassen. Hieran andert auch 
die von KOHL gemacht Beobachtung 
nichts, daB Zuckerliisungen merkliche 
Mengen von Kalk aufnehmen, denn 
man hat keine Anhaltspunkte gefunden, 
daB dieser in vitro beobachtete Vorgang 
fiir die Physiologie der Stoffbewegung 
eine Rolle spiele. 

Mit der Unhaltbarkeit der Kohlen­
hydratwanderungstheorie sind aber 
auch die von KOHL in durchaus rich­
tiger Weise geschilderten Beziehungen 

Abb.9:~. Kristallevon Kalziumoxalat­
Monohydrat in den Steinzellen des 
Phloems von PauloU'nia tomentosa. 

KristallfHichenbezeichnung siehe 
Abb. 61. 

zwischen verholzten und kristallfiihrenden Zellen in Vergessenheit geraten. 
Jedenfalls sind keine weiteren Versuche unternommen worden, eine Erklarung 
dafiir zu finden. Nach unserer Meinung miissen diese Kristallvorkommnisse 
einfach als Rekrete aufgefaBt werden, die in Zellen mit verminderter oder 
viillig eingestellter Lebenstatigkeit abgelagert werden. Wenn den Protoplasten 
eines Gewebes die Fahigkeit zukommt, die Fallung des Kalziumoxalates 
in den ldioblasten zu lokalisieren, darf auch die Miiglichkeit vorausgesetzt 
werden, die Rekrete in vom aktiven Stoffwechsel abgelegene Zellen zu 
schaffen. Oft gelangen sogar griiBere Mengen von Rekreten in funktionslos 

16* 
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gewordenen GefaBen des sekundaren Holzes zur Ablagerung. Und zwar 
handelt es sich dabei nicht nur urn Kalziumoxalat, wie z. B. in den GefaBen 
des Teakholzes (Tectona grandis) , sondern ebenso oft urn Kalziumkarbonat 
(MOLISCH, 2) (Ulmus, Celtis, Sorbus, Pirus, Fagus, Acer usw.). Man konnte 
diese Art der Ausscheidung als Rekretion in "toten Winkeln" der Gewebe 
bezeichnen. 

Einkapselung der Oxalatkristalle. Fur die richtige Beurteilung 
der physiologischen Bedeutung der Kalziumoxalatausscheidungen 

/' 

Abb.94. 
ROSANOwsche Kristalle im 

primaren Phloem von 
l'ilia. Tangentialschnitt. 
Phloemparenchyrnzellen 

doppelt konturiert mit 
befestigten Oxalatdrusen. 
Markparenchym einfach 
konturiert mit frei liegen­
den Oxalatdrusen. [FaBer, 

s Schleimzelle. 

erscheinen die vielen FaIle, wo die Kri­
stalle von intrazellularen Hauten iiberzogen 
werden, besonders wichtig. Gewi:ihnlich be­
merkt man deren Gegenwart erst, wenn man 
die Kristalle aufli:isen will und auf einen un­
vermuteten Li:isungswiderstand sti:iBt (Iris) ; 
oft aber sind die Ausscheidungen von leicht 
sichtbaren Membranen umgeben, die alle 
Reaktionen der Zellulose zeigen (Chlorzink­
jod, Kongorot, Doppelbrechung usw.). Am 
auffallendsten sind solche Bildungen, wenn 
Kristalldrusen umhautet werden, weil dann 
Verstrebungen gebildet werden, die die ein­
gekapselten Kristallaggregate fest mit der 
Zellwand verbinden (ROSANowsche Drusen, 
siehe Abb. 92b und 94). Dadurch wird ver­
hindert, daB diese Rekrete lose in der Zelle 
liegen. Die haufige Einkapselung der 
Oxalatkristalle weist deutlich darauf hin, 
daB sie endgultig yom Stoffwechsel des 
iibrigen Gewebes ferngehalten werden 
sollen. Die Bildung der ROSANowschen 
Kristalle, wobei yom pflanzlichen Organis­
mus ausgestoBene Mineralstoffe inmitten 

kapselt werden, 
kretion dar. 

der lebenden Gewebe li:isungssicher abge­
stellt eine der vollkommensten Arten der Re-

Zusammenfassung der anatomischen Befunde. Die Bildung der 
N i e d e r s chI a g s r e k ret e (Kalziumoxalat) erfolgt ursprunglich 
gewissermaBen zufallig, wo die beiden miteinander reagierenden 
ToneD in der Pflanze zusammentreffen. Die Niederschlagsbildung 
wird nicht verhindert, weil offenbar die Entfernung gewisser Mengen 
Kalziumionen aus dem lonengleichgewicht in der Pflanze erwunscht 
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ist. In Geweben mit mehr passiver Funktion (Haut-, Wasserspeicher­
gewebe) entsteht in jeder Zelle ein Kristall (fehlende Lokalisation). 
In Geweben, wo aktives Leben herrscht, werden die Rekrete dagegen 
in gewissen Zellen lokalisiert, die oft morphologisch ausgezeichnet 
und vorgebildet sind. Hier zeigt sich, daB das lebende Protoplasma 
die Fallungsreaktion meistert und in gewisse Bahnen lenkt. Es 
handelt sich urn eine aktive Rekretion, die in der Einkapselung 
der abgelagerten Ausscheidungen ihren Hohepunkt erreicht. 

b) AbstoBung der Rekrete nach auBen. 

Dnter den verschiedenen Rekretionsvorgangen ist die Gutation 
erwahnt worden. Man konnte vermuten, daB dieser Weg der 
volligen Beseitigung der Rekrete nach auBen von der Pflanze 
haufig beschritten werde; auffallenderweise ist dies aber, auBer 
bei den absalzenden Halophyten, nicht der Fall. Einer kontinuier­
lichen Ausscheidung gelOster Salze, wie sie vielleicht den Wasser­
pflanzen zukommt, steht der haufige Wassermangel und der sorg­
faltige AbschluB der Landpflanzen gegeniiber der Dmwelt im Wege. 
Die Rekretion geschieht daher fast ausschlieBlich auf dem Wege 
der Fallung oder der Entwasserung. Es ist gezeigt worden, wie 
diese Vorgange nach physikalisch-chemischen Gesetzen einsetzen, 
daB aber die Pflanze diesem Geschehen nicht machtlos gegeniiber­
steht, sondern die Ablagerungen oft zu lokalisieren beginnt und somit 
die Lage beherrscht. Dies zeigt sich besonders deutlich, wenn die 
Pflanze die iiberschiissigen Aschenbestandteile, deren sie sich ent­
ledigen muB, in Organen oder Geweben anhauft, die abgestoBen 
werden. 

LauMall. Bekannt ist die relative Anreicherung der entbehrlichen 
Aschenstoffe in den Blattern vor dem Laubfall (COMBES, 1, 2). Die 
lebenswichtigen Elemente N, P und K wandern aus dem Blatte aus; 
S, Mg und Na lassen wahrend der Vergilbung keine GesetzmaBigkeit 
ihrer Wandertendenz erkennen, indem sie je nach der untersuchten 
Pflanzenart in den absterbenden Blattern bald ab- und bald zu­
nehmen. Die im Uberschusse aufgenommenen Elemente Ca und 
Si haufen sich dagegen im allgemeinen in den vergilbenden Blattern 
an (SWART). Es handelt sich dabei allerdings vielfach nicht urn 
eine absolute Zunahme von Kalzium und Kieselsaure in den 
Blattern. ECHEVIN hat gezeigt, daB oft eine Zunahme des Kalzium 
vorgetauscht wird, wenn man die Analyse auf das Trockengewicht 
der Blatter bezieht, wahrend die absolute Menge Kalzium in 
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absterbenden Blattern, bezogen auf gleiche Oberflachen, etwas ab­
nimmt, so daB also ein Teil des Ca mit den lebenswichtigen Aschen­
bestandteilen aus dem vergilbenden Blatte auswandert. Aber 
relativ wandert stets weniger Kalzium aus als z. B. Kalium. Wenn 
also im lebenden Blatte ein bestimmter Quotient K: i Ca vor­
handen ist, so wird dieser wahrend der herbstlichen Verfarbung 
nach der Seite des Kalziums verschoben. 

Tabelle 32. 
Veranderung des Quotienten K: t Ca bei der Blattvergilbung. 

(Nach den von ECHEVIN zusammengestellten Analysen berechnet.) 

K:i Ca 
1 

Griine Blatter 

(Juli/Sept.) 

Vergilbte 
Blatter 

(Okt./Nov.) 

Fagus (ZOLLER). . . . . . 1: 4,2 1 : 11,8 
Fagus (RISSMULLER) . . . 1: 4,0 1 : 11,9 
Platanus (TUCKER und TOLLENS). 1: 4,6 1 : 17,2 
Aesculus (ANDRE) .. . . . . . 1: 4,9 1: 6,3 
Aesculus (ANDRE) . . . . . . . 1: 3,1 1: 5,1 
Larix decidua (BAUER) . . . . . . 1: 2,6 1: 3,1 
Evonymus japonicus (STAHL und ZAPFEL) .. I 1: 11,4 1 : 18,5 

Immergriine Baume verhalten sich, wie folgendes Beispiel 
der Olpalme (Elaeis guinensis) zeigt, grundsatzlich gIeich wie die 
laubabwerfenden. Die funktionslos gewordenen PalmwedeI ver­
dorren und bleiben bei Elaeis am Stamme hangen. 

Tabelle 33. Aschenzusammensetzung der Palmblatter von Elaeis 
guinensis (Ostkiiste von Sumatra). 

% der Reinasche I Ionenaquivalente_____ _ 

K,O I CaO I MgO I P,O, I SiO, I K I ~ Ca I ! Mg I:l- PO,IHSi03 

Griine Blatter . .11,412,41 0,10 11,8193,8 1 I 2,81 0,1612,6152,2 
Verdorrte Blatter. 0,9 1,8 0,06 0,6 96,1 1 I 3,2 0,15 1,3 83,9 

Es findet also beim Laubfalle der gIeiche Vorgang statt wie bei 
der Stoffaufnahme. Sowohl bei der Migration aus dem Boden in 
die Pflanze und von den Wurzeln bis in die Blatter als auch bei 
der Auswanderung aus den absterbenden Blattern wird das 
Kalium gegeniiber dem Kalzium begiinstigt. Dadurch, daB das 
abfallende Blatt einen engeren Quotienten K: i Ca besitzt als 
das lebende, verschiebt sich die Ionenbilanz der ganzen Pflanze 
zugunsten des Kaliums. Inwiefern dabei auch der Ionenantagonis­
mus verschoben wird, laBt sich schwer beurteilen, da das Kalzium 
zum groBten TeiI in unlOslicher Form (Kalziumpektat und KaI­
ziumoxalat) in den Blattern niedergelegt (Azo) und daher dem 
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antagonistischen Spiele der lonenwirkungen entzogen ist. Jeden­
falls verliert die Pflanze, am Kalium gemessen, beim Laubfalle 
betrachtliche Mengen Kalzium. Ahnlich liegen die Verhiiltnisse 
beim Sulfation. Nach ECHEVIN ist bei der herbstlichen Entleerung 
der Blatter im Gegensatz zu N und P fast keine Wanderung des S 
festzustellen; es findet ein Abbau der organischen Schwefelverbin­
dungen und eine Oxydation zu Sulfationen statt, die dann im Blatte 
verbleiben. Die Pflanze entledigt sich somit beim Laubwechsel 
einer verhaltnismaBig groBen Menge der kolloidaktiven zweiwertigen 
lonen Ca und S04' die endgiiltig aus dem Pflanzenkorper aus­
gestoBen werden. Ob das Bediirfnis einer solchen Rekretionsweise 
mit eine der primaren Ursachen des Laubwechsels ist, oder ob es 
sich bloB urn eine zufallige Begleiterscheinung handelt, laBt sich 
schwer entscheiden. 

Der Laubabwurf ist verschiedentlich als ein Mittel zur En t­
mineralisierung der Pflanzen gedeutet worden, doch laBt sich 
das Problem der Periodizitat der Laubbaume offenbar nicht auf 
so einfache Weise lOsen. Es muE jedoch darauf verzichtet werden, 
hier den verwickelten Fragenkomplex des Periodizitatsproblems 
aufzurollen. Wir beschranken uns darauf, die Tatsache zu regi­
strieren, daB im allgemeinen mit zunehmendem Alter der Aschen­
gehalt der Blatter ansteigt. 

Den bekannten Aschenanalysen von Blattern einheimischer Baume 
(RrssMuLLER, DULK) wahrend der Vegetationsperiode (z. B. bei Fagus sil­
vatiea 4,7% reine Asche, bezogen auf die Trockensubstanz im Mai, und 
11,4% im September) seien folgende Aschenbestimmungen der Blatter von 
tropischen Baumen zugeftigt. 

Tabelle 34. Veranderung des Aschengehal tes der Blatter tropischer 
laubwechselnder Baume wahrend ihrer Lebensdauer 

(Ostkiiste von Sumatra). 
Aschen-

Asche in % Aschen- gehalt 
vom gE;halt je dm' 

Blatter Trockengewicht Je g 
Bl~tt- ~~a:; __ 

Blatt- I Haupt-
gewlCht flache 

spreite nerv mg/g I mg/dm' 

Hevea brasiliensis (Kautschukbaum) 
ausgewachsen (21/2 Wochen alt). 5,41 5,24 54,1 12,3 
vor dem Laubfall (11 Monate alt) 6,06 5,02 60,6 31,7 
abgefallen 6,49 4,89 64,9 37,2 

Teetona grandis (Teakholz) 
ausgewachsene Blatter (3 Wochen alt) 8,01 11,91 80,1 46,5 
vor dem Laubfall (10 Monate alt) 18,39 7,18 183,9 139,3 
abgefallen 20,48 6,32 208,4 259,4 
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Hevea und Tecto?w' sind tropische Baume, die "wintern"; d. h. zu einer 
bestimmten Jahreszeit verlieren sie alle ihre Blatter auf einmal, wie unsere 
einheimischen Laubbaume im Herbst, und ergriinen dann nach einer kiirzeren 
oder langeren Ruheperiode (1 Woche bis 2 Monate, je nach den klimatischen 
Verhaltnissen) wieder vollstandig. Bei ihrem Laubfall nimmt der Aschen­
gehalt nicht nur relativ bezogen auf das Trockengewicht zu, sondern er 
steigt auch absolut, bezogen auf gleiche Blattoberflachen, unerwartet stark 
an. Der mediane Hauptnerv der Blatter ist weniger mineralisiert als die 
Blattspreite, und sein relativer Aschengehalt geht vor dem Blattfalle etwas 
zuriick. 

Wenn man bedenkt, wieviele dm2 BlattfIache ein laubwechseln­
der Baum auf einmal absto13t, kommt man namentlich bei mineral­
stoffreichen Blattern zu einer erheblichen Aschenmenge, die yom 
Baume alljahrlich abgeschoben wird. Man darf daher wohl mit 
MOLISCH (6) die fortgesetzte Steigerung des Aschengehaltes als 
eine Mitursache des Todes der Blatter betrachten. Man mag sich 
zu dieser Anschauung stellen wie man will, jedenfalls mu13 man 
zugeben, da13 der Pflanze im Laubfalle eine besondere Art der 
Rekretion zur Verfiigung steht, deren sie sich im Sinne ihrer art­
eigenen Mineralstoffbilanz in ausgiebiger Weise bedient, um iiber­
schiissige Aschenbestandteile nach auBen abzuscheiden. 

Abstollung der Rinde. Noch deutlicher als beim Laubfalle kann 
man bei der Absto13ung der Rinde feststellen, wie bestimmte 
Aschenbestandteile durch die Borkenbildung nach au13en ab­
geschoben werden. Bevor die Peridermbildung in der primaren 
Rinde oder im Phloem einsetzt, um die au13eren, infolge des Dicken­
wachstums zu eng gewordenen Rindenpartien abzutrennen, werden 
die dem Untergange geweihten Zellen vielfach mit Kalziumoxalat 
angefiillt, so daB bei der Aschenanalyse ein ganz auffallendes 
Vorherrschen des Kalziums gegeniiber den anderen Mineralbestand­
teilen festgestellt wird (WOLFF, 1): 

TabeJle 35. Eichenrinde. 

Reinasche I KINa I ~ Ca I ~ Mg I l Fe I f. PO, I ~ SO, HSiO. OJ 

7,2% 11 I 0,11 I 31i,S I 0,64 I 0,12 I 0,18 I 0,07 0,10 

Bezogen auf die Trockensubstanz enthalt die abschilfernde 
Borke weniger Asche als stark mineralisierte Blatter beim Laub­
fane; aber diese Asche besteht fast ausschlieBlich aus CaO (92,8 % 
der Reinasche). Auf ein Aquivalent K sind 36 aquivalente Ca 
vorhanden! Bekannt sind die mineralstoffreichen Rinden von 
Quillaja und Guajacum (s. Abb. 61 c) die etwa 20% Kalziumoxalat 
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enthalten. In auffallender Weise auBert sich der groBe Mineral­
gehalt der Wurzelrinde von Hevea brasiliensis (HEUSSER, 2); bei 
den tropischen Klimaverhaltnissen vermodert die Wurzelborke 
rasch, wahrend die Kristalle von Kalziumoxalat erhalten bleiben, 
so daB Hevea-Wurzeln infolge der auf ihrer Oberflache freigelegten 
Oxalatmassen manchmal ein eigentumliches kreidiges Aussehen 
aufweisen, wenn man sie ausgrabt. 

Bei der Borkenbildung ist man uber die Ursachen der Ab­
stoBung besser unterrichtet als beim Laubfalle, denn sie ist eine 
notwendige Folge des Dickenwachstums 
der Baume. Sekundar wird aber auch 
die RindenabstoBung in den Dienst der 
Rekretion gestellt, indem lebenswichtige 
Elemente aus der Zone auBerhalb des 
sich bildenden Periderms zuruckgezogen, 
uberschussige Mineralstoffe (Ca) dagegen 
darin angereichert werden. 

AbstoBung der Samenschale. Einen 
dritten Fall der Rekretion nach auBen 
stellt die Abwerfung der Samenschale 
vor. Ein groBer Teil der Mineralstoffe des 
Samens befindet sich gewohnlich in der 

- --- p 

Abb. 95. Samenschale von 
Phaseolus. p Palisadenschicht 
oder Epidermis, s Sanduhr­
zellen, Kristallschicht oder 

Hypodermis. 

Samenschale. Haufig ist eine besondere Schicht der Samenhulle 
mit kristallisierten Kalziumsalzen angefUllt, so daB sie als "Kristall­
schicht" bezeichnet wird (NETOLITZKY, 1). Gewohnlich handelt es 
sich urn die Innenepidermis des AuBenintegumentes (Abb. 96d); 
bei den Leguminosen enthalten jedoch die Sanduhrzellen unter der 
auBeren Epidermis die Kristalle (Abb. 95). Nach der alten Theorie 
von AE und KRAUSS konnte man diese Ablagerungen als mine­
ralische Reservestoffe fUr die Keimung betrachten. Abgesehen 
von extremen Fallen, wo der Keimling auf Kalkhunger gesetzt 
wird, werden diese Kalziumvorrate aber nicht angegriffen, sondern 
unbenutzt mit der Samenschale abgestoBen. Sie mussen daher 
viel eher als Rekrete betrachtet werden. Bei der Ausbildung der 
Samen gelangt eine gewisse Menge von Kalziumionen mit den 
aufzuspeichernden Reservestoffen in die Samenanlage und wird 
dann als unnutzer Ballast in einer der auBeren Schichten der 
Samenschale niedergelegt. Vergleichend-anatomisch und phylo­
genetisch kommt dieser Kristallschicht eine groBe Bedeutung 
zu, da sie bei fast allen Angiospermensamen auf tritt, aber ihre 
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physiologische Aufgabe war bisher ratselhaft. Nach der hier vel"­
tretenen Ansicht kommt ihr die Bedeutung einer Rekretions­
statte zu. 

Ubersicht fiber die histologische Verteilung der Rekrete. In 
Abb. 96 sind die festgestellten Tatsachen uber die Verteilung der 

..... ~.-O.E. 

as. --JI--II;::-VY 

a b 

rnA'" 
c d 

Abb.96. "Obersicht der Rekretionsstatten (schwarz). a) Blatt: II Hydathoden, 
I Idioblasten, as. GefaJ.lbiindelscheiden dcr Nerven. b) Blattquerschnitt: o.E. 
obere Epidermis, u.E. AuJ.lenwand der unteren Epidermis; I Idioblast, as. GefaJ.l­
biindelscheide. c) Stengelquerschnitt: E Epidermis, p.R. primare Rinde. 
Ph.gr. Phloemgrenze, ii.Ph. auJ.leres Phloem, G/. AusfUlJung von funktionslos 
gewordenen GefaJ.len, .ilf Mark. d) Samenquerschnitt: A.Int. Innenepidermis 

des AuJ.lenintegumentes. 

mineralischen Ablagerungen im Pflanzenkorper schematisch zu­
sammengesteHt. 

Auf dem Querschnitt einer dikotylen Pflanze findet man vor 
aHem in den peripherischen Geweben eine Anhaufung von Mineral­
stoffen (Mineralisation der Epidermis, Ablagerung von Kalzium­
oxalat in der primaren Rinde). Ferner k6nnen Kalziumsalze an 
der Gewebegrenze von Markstrahl und Phloem, in den sog. Kristall­
fasern des Phloems, in funktionslos gewordenen GefaJ3en und im 
Markparenchym gefunden werden. Wie Abb. 96c zeigt bleibt 
die lebenswichtige Kambialzone von mineralischen Ablagerungen 
befreit; die Ausscheidungen werden zum Teil im Mark und im 
inneren toten Xylem niedergelegt, zum anderen Teile aber durch 
die Borkenbildung nach auJ3en abgeschoben. 
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Die am starksten mineralisierten Organe sind die Blatter 
(Abb. 96a, b). Ihre Hautgewebe verkieseln haufig mehr oder 
weniger stark, an der Grenze zwischen Leitungsbahnen und Assi­
milationsgewebe treten Niederschlage von Kalziumoxalat auf, 
und sehr oft werden besondere Idioblasten ausgebildet, um die 
Kalziumrekrete gewisser Gebiete aufzunehmen. All diese Aus­
scheidungen werden beim Laubfalle in toto abgeworfen. 

Beim Samen zeichnet sich die Innenepidermis des AuBen­
integumentes als besondere Kristallschicht aus (Abb.96d), die 
bei der Keimung mit der Samenschale als Keimrest abgestoBen wird. 

Die Pflanze beschreitet somit bei der Ablagerung iiberschussiger 
Aschenbestandteile zwei verschiedene Wege. Entweder werden sie 
in Gewebe geschafft, die nach und nach funktionslos werden, 
wie das Mark oder das altere Xylem, oder sie werden in Organen 
(Blatter) und peripherischen Geweben (Borke, Samenschale) an­
gereichert, die spater a bgeworfen werden. Die Rekretion nach 
auBen besteht somit in einer Ausscheidung durch Abwurf ganzer 
Gewebe oder Organe. 

2. Gegenseitige Stellvertretung verschiedener Rekrete. 

a) Vikarisierendes Auftreten verschiedener 

Kalziumsalze. 

Bei der Beurteilung der physiologischen Bedeutung der Kal­
ziumoxalatausscheidungen wird vielfach nicht genugend beruck­
sichtigt, daB das Oxalation, obzwar das haufigste, keineswegs das 
einzige Anion ist, das mit dem Kalziumion un16sliche Verbin­
dungen eingeht. Die verschiedenen Kalksalze erfahren, unab­
hangig von ihrem anionischen Anteil bei der Ablagerung, im groBen 
ganzen die gleiche Behandlung, indem die Ausscheidung stets in 
denselben Geweben und Gewebeelementen (Mark, primare Rinde, 
Idioblasten, GefaBbundelparenchym, funktionslose GefaBe, Haut­
gewebe, Samenschale usw.) erfolgt. Man kann daher sagen, daB die 
verschiedenen Kalziumsalze stellvertretend fur einander auf­
treten. Von den meisten Familien wird das Oxalat bevorzugt, 
von anderen dagegen das K arb 0 nat oder andere Kalziumsalze. 
So findet man bei den Tamaricaceen G ips kristallchen, die im 
Mark und Rindenparenchym abgelagert werden, und bei den 
Vitaceen treten vor der herbstlichen Vergilbung Kristallchen von 
Kalziumtartrat im GefaBbundelparenchym der alternden Blatter 
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auf. Auch bei der Karbonatablagerung werden die gewohnten 
Rekretionsstatten beniitzt; allerdings geschieht die Ausscheidung 
gewohnlich in etwas anderer Form als bei der Oxalatniederlegung. 
In den Idioblasten werden besondere Membrangeriiste vorgebildet, 
in die das Karbonat eingelagert wird (Zystolithen, Abb.79). Die 
ROSANowschen Kristalle (Abb. 94) bilden ein Gegenstiick zu diesen 
intrazellularen Wandbildungen der Karbonatausscheidungen. Bei 
der Mineralisation der Hautgewebe wird das Karbonat bevorzugt; 
es kann aber auch durch Oxalat vertreten werden. Die Einlage­
rung des kohlensauren Kalkes geschieht diffus, diejenige des Oxa­
lates dagegen gewohnlich in Form diskreter Kristallchen. Es 
ist moglich, daB die besonderen Loslichkeitsverhaltnisse des Karbo­
nates (groBe Saureempfindlichkeit!) den Modus der diffusen Ein­
lagerung in Zellwande oder besonders vorgebildete Zellulosegeriiste 
notwendig machen. Bei der Ausscheidung in funktionslos ge­
wordenen GefaBen wird Kalziumkarbonat als massive Fiillung mit 
Spharitenstruktur, das Kalziumoxalat dagegen als individuelle 
Kristalle abgelagert. 

Am aUffallendsten auBert sich die Stellvertretung der verschie­
denen Kalksalze in der Kristallschicht der Samenschale. In den 
meisten Familien ist die Innenepidermis des AuBenintegumentes 
mit Oxalatkristallen gefiillt, und zwar auch bei Familien, die 
sonst als kalziumoxalatfrei gelten, wie die Papaveraceen, Reseda­
ceen und Primulaceen. Bei den Euphorbiaceen, Borraginaceen und 
Rutaceen enthalten die entsprechenden Zellen der Samenschale 
dagegen Kalziumkarbonat. Der Gehalt an kohlensaurem Kalk 
ist manchmal so groB, daB die Samen aufschaumen, wenn man sie 
in angesauertes Wasser wirft. Die Myristicaceen sollen in ihren 
Samen weder Oxalat noch Karbonat, sondern Kalziumtartrat 
beherbergen. Die Kristallschicht der Samenschale ist also offenbar 
eine im Laufe der Entwicklung phylogenetisch festgelegte Rekre­
tionsstatte, in der das Kalzium in allen moglichen Verbindungen 
zur Abscheidung gelangt. 

In Tabelle 36 sind eine ganze Reihe Pflanzenfamilien mit stell­
vertretenden Vorkommnissen der verschiedenen Kalziumsalze auf­
gezahlt. Sie zeigt deutlich, daB das Gemeinsame dieser Ablage­
rungen das Kalziumion ist, wahrend das veranderliche Anion nur 
sekundar fUr die Bildung un16slicher Salze eine Rolle spielt. Es ist 
kaum anzunehmen, daB die Entfernung biochemisch so verschie­
dener Verbindungen wie Oxalat-, Karbonat-, Sul£at- und Tartrat-
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Tabelle 36. 
Stellvertretendes Vorkommen der verschiedenen Rekrete. 

Kalziumsalze 
Ort I der Ablagerung -

Ca[C,O,] Ca[CO,] 

Zellwande der 
Hautgewebe 

Mark- und Rin­
denparenchym 

Idioblasten 

GefaBbUndel­
parenchym 
Deckzellen 

GefaBe 

Kristallschicht 
der Samenschale 

Nymphaeaceen Campanula­
ceen 

viele Familien Cucurbita­
ceen 

viele Familien Moraceen 
Acanthaceen 

viele Familien 

Pandanaceen 
Pal- { Sabal 
me~ O~~~~e-
Teetona grandis Ulmaceen 

Papa veraceen 
Resedaceen 
Primulaceen 

Euphorbia­
ceen 

Borragina­
ceen 

Rutaceen 

Ca[SO,] 

Kieselsaure 

xSiO,· yH,O 

Equisetaceen 
u.a. 

Tamarica- Chryso-
ceen balaneen 

Glumifloren 
Ca[H,C,O,] 

Vitaceen Podostemo­
naceen 

Myristica­
ceen 

Scitamineen 
Orchideen 
Palmen 

Verbenaceen 
Commelina­

ceen 
Zingibera­

ceen 
Musaceen 

ionen aus dem Stoffwechsel der tiefere Grund fUr diese Ausscheidung 
sei. Vielmehr miissen in erster Linie iiberschussig vorhandene 
Kalziumionen, die mit irgendwelchen Anionen zu un16slichen Ver­
bindungen kombiniert werden, fur ihre Entstehung verantwortlich 
gemacht werden. 

Die Stellvertretung der verschiedenen Anionen ist somit ein 
erneuter Beweis dafur, daB es sich bei der Ausscheidung der Kal­
ziumsalze vor allem urn eine Elimination eines Kalziumuberschusses, 
also urn einen Rekretionsvorgang handelt. 

b) Vikarisierendes Auftreten von Kalziumsalzen und 

Kieselsii ure. 
Die Kieselspeicherpflanzen, die sich namentlich aus der Gruppe 

der Monokotyledonen rekrutieren, bevorzugen, wie aus Tabelle 36 
hervorgeht, fUr die Ausscheidung der Kieselsiiure im allgemeinen 
die gleichen Ablagerungsstatten, die bei der Niederlegung der 
Kalziumsalze Verwendung finden. Die Kieselkurzzellen der Graser­
epidermis und die Kegelzellen der Cyperaceen konnen als Idio­
blasten angesprochen werden, und die Kieselausscheidungen der 
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Chrysobalaneen und der Podostemonaceen im Rinden- und GefaB­
biindelparenchym unterscheiden sich nur dadurch von den ent­
sprechenden Kalziumabsonderungen, daB die Zellen vollstandig 
vom Rekret ausgefiillt werden. 

Wie gezeigt worden ist, kommen bei den Palmen, Orchideen 
und Scitamineen (Zingiberaceen, Cannaceen, Musaceen, Maranta­
ceen) an die GefaBbiindel anliegende Deckzellen vor (s. S. 191), 
die je einen Kieselkorper von der in Abb. 81 c wiedergegebenen 
charakteristischen Form enthalten. Man glaubte lange, daB die 
Deckzellen oder Stegmata ein spezifisches Merkmal von Kiesel­
speicherpflanzen seien. Heute ist aber bekannt, daB die kalk­
lie benden Vertreter der Pandanaceen in den namlichen Deckzellen 
Kristalle von K a 1 z i u m 0 x a 1 a t ausscheiden. Auch bei zwei 
Palmengattungen, Sabal und Chamaedorea, sind Oxalatkristalle 
in den Stegmata gefunden worden. 

Die Stellvertretung von Kieselsaure und Kalziumoxalat in 
identischen Gewebeelementen muB vom chemischen Standpunkte 
aus sehr merkwiirdig erscheinen, denn diese beiden Aschenbestand­
teile verhalten sich ja chemisch und physikalisch extrem ver­
schieden: Das Kalzium wird als elektropositives Ion aus dem Boden 
aufgenommen, die Kieselsaure wandert dagegen als elektronegatives 
Kolloidteilchen in die Pflanze; und trotzdem werden sie in genau 
derselben Weise behandelt. Man kann daher die beobachtete Stell­
vertretung nur physiologisch verstehen. Sie verrat uns, daB die 
Ausscheidung von Kalziumsalzen und Kieselsaure ein analoger 
V organg ist. In beiden Fallen handelt es sich um die Ablagerung 
iiberschiissig aufgenommener Mineralstoffe. Man erhalt so ein 
a b g e run d e t e s B i I d der mineralischen Ausscheidung in der 
Pflanze, das wohl geeignet ist, die Haltlosigkeit der vielen im Laufe 
der Jahre aufgestellten teleologischen Theorien iiber die biologische 
Aufgabe der mineralischen Ablagerungen klarzulegen. Die Kalk­
und Kieselablagerungen werden nicht ausgeschieden, um irgend­
welchen Zwecken zu dienen, sondern es handelt sich um Aus­
wurfstoffe, welche die Pflanze von einer weiteren Beteiligung an 
ihren Lebensprozessen ausgeschlossen hat. 

3. Bedeutung der Rekrete fUr die systematiscbe Anatomie. 

Der Formenreichtum der Rekrete hat von jeher die Aufmerk­
samkeit der systematischen Anatomie auf sich gelenkt, da bestimmte 
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Ausscheidungsformen fiir gewisse systematische Einheiten charakte­
ristisch sind. Es wurde bereits erwahnt, daB die Kieselkurzzellen 
fUr die Familie der Graser, die Kegelzellen fiir die Cyperaceen, die 
Stegmata fiir die Palmen, Orchideen und Scitamineen Familien­
merkmale sind. Auf Grund der speziellen Form der Stegmata oder 
der verkieselten Zellwandkegel konnen weiter Gattungs- oder selbst 
Artmerkmale aufgestellt werden. 1m Rahmen dieser Monographie 
ist es nicht moglich, auf all diese Einzelheiten einzugehen; dagegen 
solI der groBe systematische Wert der gewissen Ablagerungsformen 
zukommt, an einigen aus der Gruppe der Kalziumsalze heraus­
gegriffenen Beispielen klargelegt werden. Dabei spielen vor aHem 
die Ausscheidungsformen der Oxalatkristalle eine wichtige Rolle. 
Es muB daher vorerst eine Ubersicht tiber die verschiedenen Gestal­
tungsmoglichkeiten gegeben werden. Bei den iiblichen Einteilungen 
der Oxalatkristalle wird gewohnlich keine Riicksicht auf die beiden 
Hydratstufen genommen. Da jedoch der Kristallwassergehalt 
Riickschliisse auf den physikalisch-chemischen Zustand der aus­
scheidenden Zellen gestattet, wird er hier als ein sehr wichtiges 
Merkmal in den V ordergrund geriickt. 

a) Einteilung der Kalziumoxalatausscheidungen. 

I. llIonohydrat. 

A. Kristalle individualisiert. 

1. Einzelkristalle. 
a) Isodiametrische Kristalle mit den Formen (x), (e) und (m) (s. Abb. 61). 
b) Styloiden mit Betonung des seitlichen Pinakoides (b) und Streckung 

der Kristalle nach [ebJ in die Lange. Sie besitzen stets einen viereckigen 
Querschnitt. Besonders groB und auffallend sind die Styloiden in den 
Gattungen Iris und Agave. Die Benennung dieser stiftformigen Kristalle 
als Styloiden stammt von RADLKOFER (s. Anm. S. 148). 

2. Raphiden. 
Die Abtrennung der Raphiden (s. Anm. 2 S. 155) von den Styloiden ist 

durch ihren nadeligen Habitus gerechtfertigt. Sie besitzen einen rundlichen 
Querschnitt, lassen gewohnlich keine Kristallformen erkennen und sind zu 
Bnndeln vereinigt, wobei aber die einzelnen, parallel gelagerten Kristalle 
ihre Individualitat behalten. UnregelmaBig angeordnete Raphiden treten 
bei Sanchezia auf. 

3. Kristallsand. 
Bei den Solanaceen, Caprifoliaceen und anderen Familien kommt feiner 

Kristallsand von monoklinen Tafelchen und "tetraederahnlichen" Kristall­
chen vor. Die tetraederahnlichen Formen konnen entgegen den Angaben 
von ARCANGELI weder kristallographisch noch optisch mit dem Monohydrat 
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identifiziert werden. Immerhin stimmt ihre Doppelbrechung eher mit dem 
Monohydrat iiberein. Der Kristallsand solI daher, abgesehen von den 
Fallen, in denen sich eindeutig Monohydratkristallformen erkennen lassen 
(Abb. IOld), nur der Vollstandigkeit halber erwahnt und vorlaufig hierher­
gestellt werden. 

B. Kristallaggregate. 

4. Drusen. 
DrusenfOrmige Kristallvergesellschaftungen sind auBerordentlich haufig. 

Uber die Kristallisationsbedingungen bei der Drusenbildung geben folgende 
Angaben einigen Aufschlu13: Fallt man Kalziumoxalat aus 1/100 normalen 

.- . 
• .t.t .. ,-

" 

., 

Abh. 97. Kiinstliche .l\Ionohydratdrusen. Fallung in Kohlenstaubsuspension 
(nj lOO CaCl2 + n jlOO K 2C 20.,). 

oder noch konzentrierteren L6sungen, bestehen die Nieder!'chlage neben 
Trihydratskeletten aus lauter Monohydratdrusen (s. Abb. 97). Die erhaltenen 
Drusen sind zwar nicht identisch mit den Drusen in den Pflanzen, doch 
zeigen sie deutlich wie bei rascher Ausscheidung urn irgendein Zentrum, 
wo die Kristallisation eingesetzt hat, zahlreiche Kristallindividuen anschie13en. 
Dies ist wohl auf das relativ schlechte Kristallisationsverm6gen des Mono­
hydrates zuriickzufiihren. Es k6nnen auch die von VESQUE entdeckten 
Drusen mit einem farbbaren "organischen" Kern kiinstlich nachgeahmt 
werden, indem man die Fallung in einer Suspension von Tierkohle vornimmt, 
wobei die Kohleteilchen als Kristallisationszentren benutzt werden. Die 
organischen Kerne gewisser Drusen sind daher einfach als passiver Ausgangs­
punkt der Kristallisation anzusprechen, und es ist ihnen wohl keine aktive 
Beteiligung bei der Oxalatbildung zuzuschreiben. 
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Es liiBt sich folgern, daB das Monohydrat bei rascher Kristallisation 
dazu neigt, Drusen zu bilden, wahrend bei langsamer ruhiger Kristallisation 
(z. B. bei Mischung von n/lOOO Losungen) Einzelkristalle entstehen. 

Mit den Versuchsresultaten deckt sich der anatomische Befund. Treten 
Drusen und Einzelkristalle von Monohydrat nebeneinander auf, so finden 

Abb. 98. Markstrahl im Phloem von Tilia. Drusen im diinnwandigen Markstrahl· 
parenchym, Einzelkristalle in den dickwandigeren Phloemparenchymzellen. 

sich die Drusen in diinnwandigen Zellen, die Einzelkristalle in Zellen mit 
verdickten Membranen. Besonders schon laBt sich dies in der sekundaren 
Rinde von Tilia beobachten: in den verdickten Phloemzellen finden sich 
wohl ausgebildete Einzelkristalle, in den unverdickten Markstrahlzellen 
erfolgt die Ausscheidung dagegen in Form von Drusen (Abb.98). 

Es konnen natiirlich keine absoluten Werte fiir die Dicke der Zellwande 
aufgestellt werden, bei denen die eine und andere Tracht entsteht, doch kann 
gesagt werden, daB sich Monohydratdrusen bei relativ rascherer Kristalli­
sation bilden als EinzelkristaUe. 

5. Spharokristalle. 
Haufig besitzen die Monohydratdrusen im Innern die Struktur eines 

Spharokristalls. Unterbleibt die Ausbildung von Kristallflachen an der 
};'rey·'Vyssling, Stoffausscheidung der hiiheren Pflanzen. 17 
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Peripherie solcher Kristallaggregate, so entstehen echte Spharite, wie sie bei 
gewissen Kakteen vorkommen. Kiinstlich konnen solche Spharite neben 
Trihydrat erhalten werden, wenn bei Diffusionsversuchen das Kalziumsalz 
in groBem UberschuB verwendet wird. 

II. Trybydrat. 
A. Kristalle individualisiert. 

1. Einzelkristalle. 
In isodiametrischen Zellen herrscht a) der bipyramidale Habitus del' 

Trihydratkristalles vor (Quadratpyramiden), in gestreckten dagegen b) der 
prismatische. Es laBt sich hier, wie iibrigens auch beim Monohydrat, 
eine gewisse Abhangigkeit des Kristallhabitus von der Zellform feststellen 
(s. Abb. 63). 

B. Kristallaggregate. 
2. Drusen. 

Obschon die ausgebildeten Trihydratdrusen oft einen auffallend ahnlichen 
Habitus wie die Monohydratdrusen besitzen, entstehen sie doch auf ganz 
andere Weise. Wegen des groBeren Kristallisationsvermogens des Trihydrates 
ist der Kampf um die Kristallisationszentren nicht so groB, daB sich die Indi­
viduen gleich von Anfang aneinandersetzen. Das Trihydrat wachst dahel' 
vorerst als Einzelkristall bis zu einer gewissen GroBe heran. Geht dann die 
Kristallisation weiter, entstehen neue Individuen, die sich an das alte an· 
setzen (Abb. 63f und Abb. IOlc). 

b) Familienmerkmale. 

Raphidenpflanzen. Die Raphiden unterscheiden sich nicht nur 
durch ihre besondere nadelige Kristallform von den iibrigen Oxalat­
kristallen, sondern sie zeichnen sich auBerdem durch ihr Vorkommen 
in eigentiimlichen Idioblasten aus, die gewohnlich Schleim fiihren. 
Man konnte vermuten, daB die spezifische Nadelform und die Unter­
driickung der Kristallflachen durch das kolloidale Milieu bedingt 
werde, in welchem die Kristallisation stattfindet. Dagegen ist 
jedoch einzuwenden, daB jede einzelne Raphide wahrend ihres 
Wachstums von einer diinnen Schicht Protoplasma umkleidet 
bleibt und auch im ausgewachsenen Zustande von einem besonderen 
Hautchen eingehiillt ist (NETOLITZKY, 7). Das Protoplasma greift 
also formgebend ein. Es ist daher nicht verwunderlich, daB es bis 
heute noch nicht gelungen ist, Raphiden kiinstlich herzustellen, 
wahrend Einzelkristalle, Drusen und Spharite von Kalziumoxalat­
Monohydrat in vitro gewonnen werden konnen. 

Die Raphidenidioblasten sind stets lebende Zellen, die im 
Gegensatz zu den iibrigen Kristallbehaltern nicht absterben, wenn 
die Kristalle ausgewachsen sind. Sie erscheinen im embryonalen 
Gewebe oft direkt unter dem Vegetationspunkt und rezernieren 
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Kalziumoxalat, bevor andere Oxalatkristalle in den betreffenden 
Geweben entstehen (CUBONI). Auch scheinen die Raphidenzellen 
selbst dann noch Kalziumoxalat auszuscheiden, wenn man die 
Pflanze auf Kalkhunger setzt, wahrend die Entstehung der iibrigen 
Oxalatkristalle im allgemeinen durch Kalziummangel beeinfluBt 
wird(MuLLER, W.). DieRaphidenvorkommnisse weisen somit ganz 
bestimmte morphologische sowie physiologische Besonderheiten 
auf, und nehmen dadurch gegeniiber dem Auftreten der anderen 
Kristallformen eine Ausnahmestellung ein. 

Immerhin gibt es Ubergangsformen, welche die 
Raphiden mit anderen Ausscheidungsformen, insbeson­
dere den Styloiden, verbinden. Jedes spezifische Merk­
mal der Raphiden kann man als Ausgangspunkt fiir 
eine Reihe von Zwischenformen wahlen. Die runde 
Querschnittsform der Raphidennadel kann bei Pflanzen 
mit groBen ldioblasten mehr oder weniger viereckig 
werden (Urginea, Polygonatum) und sie so der optischen 
Messung zuganglich machen (s. Tabelle 21). An solchen 
Nadeln treten oft Enden mit einspringenden Winkeln auf, 
die Zwillingsbildungen verraten (Vitis. Gissus). Wenn 
sich der Nadelquerschnitt noch starker quadratisch 
entwickelt, entstehen schlieBlich Kristalle mit erkenn­
baren Kristallflachen, die eigentlich zu den Styloiden zu 
rechnen sind, und nur noch durch ihr gebiindeltes Auf­
treten an Raphiden erinnern, wie z. B. die Kristallvor­
kommnisse in den Bliittern von Dracaena. Morphologisch 
gibt es aile Ubergangsstadien zu den Styloiden. die als 

Abb.99. 
Raphidonzelle von 

Hyacinthus. 

groBe stengeligeEinzelkristalle in vielen Fallen die Raphiden vertreten. Auch 
das Auftreten von Raphidenschleim ist kein absolutes Merkmal. In der 
Wurzel von Gurculigo gibt es schleimlose Raphidenzellen, die wiederum an 
die schleimfreien Styloidenzellen erinnern. Bevor die Styloidenbehalter 
absterben, verkorken ihre Wande gewohnlich und der Kristall ist dann in 
eine sehr schwer li:isliche Suberinlamelle eingebettet. In analoger Weise 
konnen in seltenen Fallen auch die Wande der Raphidenidioblasten ver­
korken (Veratrum), worauf das Protoplasma abstirbt und Luft in die Ra­
phidenbehalter eindringt (NIELSSON). Abgesehen von diesen Abweichungen. 
die zeigen, daB sich die typischen Raphidenvorkommnisse wohl aus anderen 
Ausscheidungsformen entwickelt haben konnen, ist die Ausbildung der 
Raphidenzellen auffallend konstant. 

Besonderes Interesse beansprucht die systematische Ver­
brei tung der Raphiden, da sie fur ganz bestimmte Familien 
charakteristisch sind. Bei den Monokotyledonen kommen sie, ab· 
gesehen von den kieselspeichernden Glumifloren, in den meisten 
Familien vor; nur in wenigen Fallen sind sie durch Styloiden 
vertreten wie bei den Iridaceen (Iris, Gladiolus, Crocus). Seltener 

17* 



260 Rekretion. 

ist dagegen ihr Vorkommen bei den Dikotyledonen, wo sie auf 
einige wenige Familien beschrankt sind. Fur die Dilleniaceen 
und Marcgraviaceen (Guttiferales) , Hydrangeen (Unterfamilie der 
Saxiphragaceen, Rosales), Oenoteraceen (Myrtales) und Vitaceen 
(Rhamnales) konnen sie als zuverlassiges Familienmerkmal 
gel ten. Diese Familien liegen systematisch zum Teil recht weit aus­
einander. Manchmal treten die Raphiden bei den Dikotyledonen 
auch als Gattungsmerkmal auf, und zwar bei Gattungen, 
deren Familien wiederum mehr oder weniger uber das System 
zerstreut sind: Laportea als einzige Raphidengattung (QUANJER) 
der Urticaceen (Reihe der Urticales) , Gattungen der Aizoaceen, 
Nyctaginaceen, Phytolaccaceen, Theligonaceen in der Reihe der 
Centrospermae, Balsaminaceen (nur Impatiens) bei den Gruinales, 
Rutaceen (mehrere Gattungen) bei den Terebinthales und in 
einigen Gattungen der Rubiaceen. Es gibt keine eindeutigen 
verwandtschaftlichen Beziehungen aller Raphidenpflanzen unter­
einander, denn die Vertreter der Centrospermae, diejenigen der 
Guttiferales, Rosales und M yrtales, sowie die der Gruinales, Tere­
binthales, Rhamnales und Rubiales bilden je einen Verwandtschafts­
kreis fUr sich. Andere, wie die Riesennesseln Laportea, stehen ganz 
isoliert (BIGALKE). Auch zu den Raphidenvorkommnissen bei 
den Monokotylen besteht keine Verbindung, denn die Polycarpicae 
sind vollstandig raphidenfrei. Es spricht daher alles dafUr, daB die 
Raphidenzellen zu verschiedenen Malen unabhangig voneinander 
entstanden sind. Wichtig ist bei dieser Feststellung die Tatsache, 
daB sich vorzugsweise abgeleitete Gruppen (Monokotyledonen, 
Vitaceen) diesen abgeleiteten Typus der Rekretion angeeignet 
haben. Als okologische Besonderheit muB noch erwahnt werden, 
daB die Raphidenpflanzen in der Regel Krauter und nur ausnahms­
weise Baume sind (Saurauia, Palmen). 

c) Gattungsmerkmale. 

Zystolithenpflanzen. Bei der Beschreibung der Kalziumkar­
bonatausscheidungen ist die Morphologie jener keulenformigenKalk­
konkretionen mit besonderem Zellulosegerust behandelt worden, 
die als Zystolithen bezeichnet werden (s. Abb. 79). Sie kommen 
namentlich in den Familien der Urticaceen, Moraceen, Combreta­
ceen, Acanthaceen und Cucurbitaceen vor. Die vier zuerst ge­
nannten Familien bilden zusammen die Reihe der Urticales, so daB 
sich in dieser Gruppe das Auftreten von Zystolithen nicht nur als 
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Familienmerkmal, sondern auch als Reihenmerkmal geltend macht. 
In den Fa-milien der Combretaceen, Acanthaceen und Cucurbita­
ceen, die nicht niiher miteinander verwandt sind, muB die Aus­
bildung von Zystolithen als Konvergenzerscheinung betrachtet 
werden. Ihr V orkommen ist hier nur auf wenige Gattungen be­
schriinkt, wiihrend in diesen Familien das Kalziumkarbonat 
gewohnlich als Einlagerung in Zellwiinde oder als Zellausfiillungen 
auftritt (s. Abb. 78 c). 

Bei den Urticaceen nehmen die 
Zystolithen in gewissen Triben oder 
Gattungen bestimmtevom iiblichen 
Typus abweichende Formen an 
(BIGALKE), denen infolge ihrer 
Konstanz der Wert von Gattungs­
merkmalen zukommt (WEDDEL). 
Der Gattung Pilea sind zweischenk­
lige, spindelformige Zystolithen 
eigen; Elatostemma und M yriocar­
pas besitzen liingliche, Parietaria 
und Boehmeria dagegen rundliche 
Zystolithen. 

b d 

Abb. 100. Zystolithen der Urticaceen 
(nach KOHL, ,'i). a) PUea; b) Elalo­
stemma; c) Parieiaria; d) Urtiea; 

e) Boehmeria. 

In der Gattung Ficus kann die Form der Zystolithen in vielen 
Fallen sogar als Artmerkmal Dienste leisten, indem z. B. bei der 
Speisefeige (Ficus Carica) und dem indischen Feigenbaum (Ficus 
religiosa) im Gegensatz zu den anderenFicus-Arten (s.Abb. 79a--c) 
runde Formen auftreten. 

d) Artmerkmale. 

Noch bessere Arterkennungsmerkmale liefern aber in gewissen 
Fallen die verschiedenen Ausbildungsformen des Kalziumoxalates, 
was am Beispiele der Kristallausscheidungen in den Zwiebelschalen 
der Gattung Allium gezeigt werden solI. 

Kristallhabitus des Kalziumoxalates als Artmerkmal. Wie aus 
Abb. 63 hervorgeht besitzen die Trihydratkristalle in den Zwiebel­
hiiuten verschiedener Allium-Arten voneinander abweichende Kri­
stalltrachten. Eine niihere Untersuchung lehrt, daB der verschiedene 
Kristallhabitus artkonstant ist. Bei den 35 mitteleuropiiischen 
Allium-Arten treten 10 verschiedene Ausbildungsformen des Kal­
ziumoxalates auf. Die 10 Typen sind in folgendem Schema (Abb.101) 
zusammengestellt, das zugleich zeigt, wie sie morphologisch zu 
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einander in Beziehung stehen, und wie man die verschiedenen Ha­
bitusformen voneinander ableiten kann (JACCARD und FREY, 1). 

Vom allgemeinsten Typus Cepa (11 Arten) mit Iangen schIanken Prismen 
geIangt man zum Typus 8ativum (3 Arten, s. Abb. 63 b) mit kurzen ge­
drungenen, fast isodiametrischen Prismen. SchIieBIich kann das Prisma ganz 
fehIen; man erhaIt dann den Typus ur8inum (2 Arten, s.Abb.I02a) mitkIeinen 
briefumschIagahnlichen Bipyramiden. Damit ist aber die Formenmanllig­
faItigkeit des Trihydrates noch nicht erschiipft. Die Prismen kiinnen zu 

S. ljpus sc/7oenoprasum 0 I/Jjpus sp/Jaerocep/Ja/um ~ 
~ / 

'ljp""'P' ~ ~ 
B. ljpus o/eraceum D/ I 7. ljpus ampe/opras{lm8 

~!.7jP(/S so/ilium a / I 
I 8.ljiP{lS monionum CI O,AI 

, IY- ",,;num<7 ~ / 

T. .~ 'I'~ ~.9. To .1 L ,~~ • .u 11J.'.YPUS vlCt"orlallS(Krisfu//ej . '.YP{lS glo(Josum ~'N!;ort 
o~g~Qoo.~ 

Abb. 101. 

Drusenzusammentreten, Typus 8phaerocephalum (3Arten, s. Abb.102c), oder 
die Kanten des Prismas kiinnen skeIettartig vorauswachsen und so die 
Bildung von Endflachen, die durch napffiirmige Vertiefungen ersetzt sind, 
vereiteIn. Dieser Typus kommt nur beim SchnittIauch Allium 8choenopra8um 
(Abb.102b) mit seinen SpieIarten vor und bildet somit ein zuverlassiges 
Arterkennungsmerkmal. Nicht minder merkwiirdig ist die AusbiIdungs­
form beim GemiiseIauch Allium olearaceum, indem sich vielfach auf der 
gIeichen Seite des Kristalles je eine FIache der beiden Endpyramiden stark 
einseitig bis zum Schwunde einer PrismenfIache entwickeIt , so daB annahernd 
dreieckige Kristalle entstehen. Beim Sommerlauch Allium ampelopra8um 
einschIieBIich Porrum fallen die Kristalle durch ein gewiihnIich schwarz 
gefarbtes Kristallisationszentrum im Innern der Kristalle auf. Vielfach ist 
es eine kIeine Druse von KaIziumoxaIat-Monohydrat, urn die herum dann 
ein griiBerer Trihydrat- oder Monohydratkristall heranwachst. Beim nachsten 
Typus montanum (4 Arten, s. Abb. 103) treten Trihydrat- und Monohydrat­
kristallchen nebeneinander auf, und zwar scheint es sich dabei nicht um 
Umwandlungsreaktionen zu handeIn wie bei Abb.73, sondern um einen 
WechseI der Kristallisationsbedingungen, der zuerst die eine und dann die 
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andere Hydratstufe begiinstigt. Endlich gibt es Allium-Arten, bei denen 
ausschlieBlich Monohydrat vorkommt, und zwar in Form von Kristallsand, 
in welchem deutlich monokline Tafelchen zu erkennen sind: Typus globo8u8 

d 

c 

Abb. 102. Ausbildungsfol'men des Kalziumoxalates in del' Zwiebelschale von Allium 
(vgl. auch Abb. 63). a) Allium uTsinum, kleine Trihydl'at-BipYl'amiden. b) Allium 
schoenoprasum, Pl'ismen von Trihydl'at ohne EndpYl'amiden. c) Allium sphaero­
cephalum, drusenahnliche Trihydratkonglomerate. d) Allium globosum, Kristallsand 

von Monohydrat. 

(5 Arten, s. Abb. I02d). Ais letzte Gruppe ist der Typus victoriales zu nennen 
(4 Arten), bei welchem die auBersten Zwiebelhaute nicht aus diinnwandigen 
Mesophyllzellen aufgebaut sind, sondern aus einer kristallfreien Sklerenchym­
faserhaut bestehen. 

Verwandte Arten sind bfter nicht durch ahnliche Habitus­
formen ihrer Kristallausscheidungen gekennzeichnet, sondern sie 
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ordnen sich weitgehend unabhangig von ihrer systematischen 
Zusammengehorigkeit in die 10 Typen ein. Die Ausbildung der 
Kristalle hangt somit nicht von der Verwandtschaft der Arten ab; 
dagegen sind die okologischen Bedingungen, unter denen die ver­
schiedenen Arten wachsen, von Bedeutung. Verwandte Allium­
Spezies mit verschiedenen okologischen Anspriichen weisen daher oft 

verschiedene Kristallfor­
men auf, was den Wert 
der aufgefundenen Unter­
schiede als Arterken­
nungsmerkmale erhoht. 

Abb. 103. ZwiebeIschale von Allium monianum im 
polarisierten Licht. Neben jedem Trihydratprisma 
(schwach aufleuchtend) Iiegt ein Monohydratkristall 

(stark auf\euchtend). 

e) Diskussion der 
Spezifitat der Aus­
scheidungsformen. 

1m vorangehenden 
Kapitel ist gezeigt wor­
den, daB all die ver­
schiedenen mineralischen 
Ausscheidungen p h Y s i 0-

logisch einheitlich als 
Rekrete aufzufassen 
sind. 1m Gegensatz dazu 
erscheinen die ausge­
schiedenen Stoffe dem 

Anatomen in einer geradezu unglaublichen Formenmannig­
f a I t i g k e i t. Es ist daher leicht verstandlich, daB man das Pro­
blem der mineralischen Ablagerungen in der Pflanze auf Grund 
der auffallenden Formen dieser Ausscheidungen zu lOsen versucht 
hat [Raphiden als Schneckenabwehrmittel nach STAHL, Stegmata 
als Ventileinrichtung nach KOHL (6) usw.J. Hier ist jedoch die 
physiologische Seite der ganzen Frage in den V ordergrund geriickt 
worden, und nachdem diese nun einigermaBen geklart ist, steht 
das viel schwierigere morphologische Problen zur Diskussion. 

Bei der Rekretion laBt die Pflanze bis zu einem gewissen Grade 
einfache physikalisch-chemische Vorgange walten (Entwasserung, 
Fallung), wobei die Ablagerungen in kiinstlich reproduzierbaren 
Formen erfolgen; aber aus bestimmten GrUnden (Lokalisation der 
Rekrete, Loslichkeit der Karbonate) muB sie in den Ausschei­
dungsmechanism us eingreifen, und von dies em Momente an 
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sehen wir die Rekrete in ganz bestimmten neuen Formen erscheinen. 
Der Stoff, der yom Plasma aktiv ausgeschieden werden muB, wird 
geformt; er erhalt den Stempel des Bildners aufgedruckt, der ihn 
bearbeitet hat (Zystolithen). Oft ist aber die Materie widerspenstig, 
indem sie ihre eigene innere Formgesetzlichkeit besitzt (Kristalli­
sationskrafte), und es ergibt sich dann ein KompromiB zwischen 
organisierter und kristallographischer Formgebung (Raphiden). 
Oft erfolgen auch ungestorteKristallisationsvorgange, die aber durch 
das spezifische Milieu, in dem sie vor sich gehen, in bestimmte 
Bahnen gelenkt werden, indem z. B. gewisse Kristallformen durch 
Losungsgenossen unterdruckt, andere aber bevorzugt werden, wie 
dies fur die Habitusverschiedenheiten der Kalziumoxalatkristalle 
von Allium wahrscheinlich ist. 

Es ergeben sich so zahlreiche Moglichkeiten und Abstufungen 
fUr die Formgestaltung der Rekrete. Von besonderem Interesse 
ist aber die Tatsache, daB an einer von bestimmten systematischen 
Einheiten herausgebildeten Ausscheidungsform (z. B. Zystolithen 
oder Raphiden) unverbruchlich festgehalten wird. Je nach der 
Plastizitat, die einer solchen Ausbildungsform zukommt, entstehen 
dann Familien-, Gattungs- oder artspezifische Merkmale. 

Fur die Stoffwechselphysiologie ist der ganze Formenreichtum, 
der den systematischen Anatomen begeistert und ihm wertvolle 
Unterscheidungsmerkmale an die Hand gibt, belanglos. Aber das 
Leben besteht nicht nur aus Stoffwechsel, sondern es ist ihm 
auBerdem ein ausgepragter Formensinn eigen, der von Art zu Art 
verschieden ist. Es gibt wohl kaum einen schoneren Beleg fur 
den im Leben schlummernden Drang nach bestimmten 
Formen, als die Feststellung, daB nutzlose Auswurfstoffe, wie sie 
die pflanzIichen Rekrete vorstellen, bei ihrer AusstoBung vielfach 
in spezifische Formen gekleidet werden. 

4. Zur Phylogenie der Rekretion. 

Die beschriebenen Rekretionsvorgange sind mit wenigen Ausnah­
menErwerbungen der Landpflanzen. Beiden untergetaucht 
lebenden Thallophyten kennt man mineralische Ausscheidungen 
kaum anders denn als Membraninkrustationen; besonders geformte 
Kieselkonkretionen oder ZystoIithen treten nicht auf, und Oxalat­
kristalle kommen nur selten vor, wie z. B. bei der Algengattung 
Acetabularia, wo sie aber bezeichnenderweise als Mikrokristallchen 
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in der Zellwand eingelagert sind 1. KristalleinschlUsse in den Zellen 
sind bei den Algen, gemessen an deren allgemeinem V orkommen, 
bei den GefaBkryptogamen und namentlich bei den BlUtenpflanzen, 
au Berst selten. (Eine Ausnahme bilden die Gipskristallchen der 
Desmidiaceen.) Ebenso entstehen in Pilzen auf flussigen Nahrb6den 
keine Oxalatkristalle, obschon sie oft groBe Mengen von Oxalsaure 
ausscheiden, die dann auBerhalb der Zellen in der Nahe der 
Hyphen mit eventuell vorhandenen Kalziumionen reagieren und 
zur Bildung von Kalziumoxalat im Nahrsubstrate AnlaB geben. 
Wenn aber die Pilze zum Landleben ubergehen, entstehen die 
Oxalatkristalle in den Zellen, wie dies vor allem von gewissen 
Flechten bekannt ist. [Lecanora esculenta enthalt 66% ihres 
Trockengewichtes Kalziumoxalat-Monohydrat (CZAPEK,4).] Man 
darf daher den Satz aufstellen, daB die Rekretion fester Mineral­
stoffe eine Errungenschaft der Landpflanzen vorstellt. 

Bei der Entwicklungsgeschichte der Blutenpflanzen kann man 
verfolgen, wie mit steigender Emanzipation vom Wasserleben die 
RegelmaBigkeit des Auftretens und die Menge von ausgeschiedenem 
Kalziumoxalat in der Pflanze zunehmen. Bei den Moosen st6Bt man 
selten auf Oxalatkristalle. LORCH hat bei Polytrichum welche ent­
deckt, die sich aber bezeichnenderweise im Sporogon, also in der 
"Landgeneration" des Mooses, befinden. Bei den GefaBkrypto­
gamen werden, abgesehen von den kieselspeichernden Equisetaceen, 
die Oxalatausscheidungen in den Geweben haufiger, und zwar 
wiederum vornehmlich bei der sich zu Landbewohnern entwickeln­
den Sporophytengeneration. Bei den BlUtenpflanzen wird schlieBlich 
die Ausscheidung von Kalziumoxalat zum Allgemeingut. 

Dieser Entwicklungsgang bildet eine Parallelerscheinung zur 
phylogenetischen Entwicklungsgeschichte der Spalt6ffnungen, die 
gleicherweise aus den Bedurfnissen des Landlebens hcraus ent­
standen sind. 

Da die Rekretion im Gewebeinnern ein Merkmal der Land­
pflanzen ist, muB man annehmen, daB die Wasserpflanzen ihre 
mineralischen Auswurfstoffe ins umgebende Milieu hinausschaffen. 
Dabei steht ihnen ihre ganze Oberflache zur Stoffabgabe zur 
VerfUgung. Besonders interessant sind die Verhaltnisse, wenn 
Landbewohner sekundar wieder ins Wasser zuruckkehren, wie dies 
bei den wasserbewohnenden Blutenpflanzen der Fall ist. Die Re­
kretion geschieht dann wieder durch die Oberflache der Pflanze 

1 Farner unter Umstanden bei Vaucheria und Spirogyra (BENECKE). 
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nach auBen, so daB sie annahernd oder vollig frei von mineralischen 
Ablagerungen in ihren Geweben bleiben. Offenbar erfolgt die 
Ausscheidung aber nicht nur durch die Hautgewebe, die mit Wasser 
in Beriihrung sind, sondern auch durch jene, die an die groBen 
Luftkanale dieser Wasserphanerogamen grenzen. Hier ist aber 
keine Ausscheidung in gelOster Form moglich, und die Rekrete 
erscheinen dann an der Grenze dieser Interzellularraume wiederum 
in fester Form, und zwar erwecken sie oft den Eindruck, als sei 
ein Bestreben vorhanden, sie soweit wie moglich aus dem Gewebe 
in den Luftraum hinauszuschaffen (N ymphaea, Myriophyllum, 
s. Abb.89). 

Auf Grund dieser skizzenhaften phylogenetischen Betrachtungen 
darf folgende SchluBfolgerung gezogen werden: Die Wasserpflanzen 
konnen iiberschiissig aufgenommene Ionen durch ihre ganze Ober­
flache wieder in das Nahrsubstrat rezernieren. Bei Land­
pflanzen ist dies nicht moglich, und so miissen denn beim Uber­
gang zum Landleben besondere Wege eingeschlagen werden, um die 
Rekrete in der Pflanze abzulagern. Die Rekretion durch Dehydra­
tation und Fallung ist daher, ahnlich wie das Auftreten der Spalt­
offnungen, ein Organisationsmerkmal der Landpflanzen. 
Es laBt sich eine gewisse phylogenetische Entwicklung der Re­
kretionserscheinungen feststellen, deren Urtypus, in Anlehnung an 
die Ausscheidung durch die Oberflache der Wasserpflanzen, die 
Mineralisierung· der Hautgewebe vorstellt, wahrend als die am 
weitesten abgeleiteten Rekretionsorgane die ldioblasten mit Zysto­
lithen und Raphiden angesprochen werden miissen. 

III. Exkretion. 
A. Die terpenartigen Ausscheidungsstoffe der Pflanze. 

Von der angewandten Botanik werden atherische Ole, Balsame, 
Harze, Kampher und Kautschukarten unterschieden. Diese Korper­
klassen sind jedoch nicht von wissenschaftlichen, sondern von 
praktischen Gesichtspunkten aus definiert worden, wobei die 
Gewinnungsart der betreffenden Stoffe eine gewisse Rolle spielt 
(WIESNER, 2). Unter atherischen Olen versteht man leichtfliichtige 
Kohlenwasserstoffe und deren Derivate, die durch Wasserdampf­
destillation aus Bliiten, Blattern oder Wurzeln vieler Pflanzen 
gewonnen werden. Die Balsame sind fliissige und die Harze halb­
feste in Balsam gelOste organische Verbindungen von klebriger 
Beschaffenheit, die beim Verletzen der Achsen bestimmter Pflanzen 
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ausflieBen; Kampher dagegen sind leichtfluchtige feste Korper, die 
aus dem Holze der Kampherbaume heraussublimiert werden; und 
die Kautschukarten oder "Federharze" sind elastische Koagulations­
produkte verschiedener Milchsafte. 

Eine nahere Untersuchung zeigt, daB diese zum Teil aus der 
Warenkunde ubernommenen Sammelbegriffe verschiedenwertig 
sind. Die atherischen Ole, Balsame und Harze sind gewohnlich 
komplizierte Gemische von zahlreichen Verbindungen, wahrend 
gereinigter Kampher und Reinkautschuk wohl definierte Korper 
vorstellen. Wenn man die einzelnen Bestandteile der atherischen 
Ole, Balsame und Harze isoliert, findet man ungesattigte Kohlen­
wasserstoffe von der Zusammensetzung C1oH16, deren Hydrierungs­
produkte ClOH 18 und Dehydrierungsprodukte C10Hw sowie Sauer­
stoffderivate solcher Verbindungen (z. B. Menthol C1oH 190H, 
Kampher C1oH160) (KARRER, 2). Diese Stoffe werden als Terpene 

bezeichnet. Ihre Konstitutionsformel besteht in vielen Fallen 
)'" aus einem Sechserring mit verzweigter Seitenkette. 
I I Der gesattigte Kohlenwasserstoff C1oH 20 mit dieser Struk­
',,/ tur heiBt Menthan; sein Gerust tritt als Grundkorper sehr 
)'" vieler Bestandteile der atherischen Ole und Balsame auf, 

weshalb er als der Elementarkorper der Terpene betrachtet 
wurde. Nach neueren Untersuchungen kommt das Menthangerust 
jedoch nur einem Teil der Terpene zu. An Stelle des einen Ringes 
mit Seitenkette konnen z. B. Doppelringe auftreten. RUZICKA 1 

nimmt daher einen kleineren Grundkorper an und zeigt, daB aIle 
Terpene theoretisch, zum Teil aber auch synthetisch daraus auf­
gebaut werden konnen. Dieser Elementarbaustein ist das 
Isopren C5H M• 

CH3", '",,-

,l'C--CH = CH2 /' 
CH2 

Die Hypothese von RUZICKA er la u b t die Struktur aller Terpene 
mit 10 Kohlenstoffatomen zu verstehen, und gibt auBerdem eine 
Erklarung fUr den Aufbau der hoheren Homologen mit 15, 20, 30 
und 40 Kohlenstoffatomen. Da auch der Kautschuk als ein 
Polymerisationsprodukt des Isoprens erkannt worden ist, besitzen 
somit aIle hier zu besprechenden Ausscheidungen der Pflanzen 
denselben chemischen Grundkorper als Baustein: die atherischen Ole, 

1 Vortrag in der Naturforschenden Gesellchaft Ziirich, 5. Dez. 1932. 
Fiir die Einsicht in sein Manuskript bin ich Herrn Prof. RUZICKA sehr zu 
Dank verpflichtet. 
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Balsame und Harze, der Kampher und die Kautschukarten stellen 
Iso pre n d e r i vat e vor und bilden so chemisch eine einheitliche 
Korperfamilie. Fiir die Physiologie der organischen Ausscheidungs­
stoffe ist diese Erkenntnis auBerordentlich wichtig, denn sie konnen 
nun von einem einheitlichen Standpunkt aus behandelt werden. 
Es ist deshalb notwendig einen Einblick in die neueren Ergebnisse 
der Terpenchemie zu gewinnen. Hiezu solI an Hand einiger schema­
tischer Beispiele von in der Pflanze vorkommenden Verbindungen 
gezeigt werden, wie die verschiedenen Vertreter der groBen Terpen­
gruppe konstitutionell miteinander verwandt sind. 

Die Systematik der Vertreter der Terpenreihe erfolgt an Hand 
der Anzahl der Kohlenstoffatome, die stets ein Vielfaches von 5 
ist. Da die Verbindungen mit C10 als Monoterpene bezeichnet werden, 
ergibt sich folgende Klassifikation: 

Tabelle 37. Ubersicht der Terpene. 

I Dehy- Haupt- I HYdrie-1 Sauerstoff-Terpenklassen drierungs- rungs-
produkte reihe produkte derivate 

Hemiterpen (Isopren) . C5HS I 
Monoterpene } (atherische CloHu CloHl6 
Sesquiterpene Ole, Balsame) Cl5H 22 Cl5H24 

Diterpene (Harze) 

:1 

C2oH 2S C2o H32 

Triterpene _ CaoH4S 
Tetraterpene (Karotinoide). _ _I C4oH 56 
Poly terpene (Kautschukgruppe). (C5HSh 

1. Monoterpene. 
Durch Erhitzen von Isopren bei 

3000 erhiilt man neben anderen Pro­
dukten Dipenten. Dies ist das 
Razemat des in der Natur weitver­
breiteten optisch aktiven Monoterpens 
Limonen, das sich in rechtsdrehen- 2Isopren 

OsH, 
der Form im Pomeranzenol und 

ClOHIS Kampher 
Cl5H 26 

{ Harzsauren 
Crocetin 
Vitamin A 

{ Betulin 
Sapogenine 

Xanthophyll 

300' 
----'>-
-<----

Pt 

Dipenten 
(Limonen) 

KiimmelOl, in linksdrehender Form im Fichtennadel- und Tannen­
zapfenOl, und als Razemat sehr reichlich im Terpentinol findet. 
Umgekehrt kann man Limonen bzw_ Dipentendiimpfe in Isopren 
zerlegen, wenn man sie iiber gliihendes Platin streichen liiBt. 

Es gibt 9 Isomere des Limonens, die sich durch verschiedene 
Anordnung der beiden Doppelbindungen in diesem Monoterpen-
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geriist auszeichnen. Rechnet man dazu die sich voneinander 
unterscheidenden optisch aktiven Formen, die bei einigen Isomeren 
auftreten ki:.innen, so erhalt man fiir diesen einen Bautypus bereits 
eine ansehnliche Anzahl theoretisch mi:.iglicher Terpene, von denen 
die meisten in der Natur vorkommen. 

aliphatisch monozyklisch bizyklisch 

II 
I I /~ 

+ II /~ /~ 

" I ... j-'" / .f"', I 
II X/-" "Ix /" Myrcen Silvestren Pinen 

C1oH 16 C1oH 16 C10H 1G 

Als Beispiele anderer Monoterpene sollen das aliphatische Myrcen 
(in vielen atherischen Olen), das zyklische Silvestren (in Kieni:.ilen 
und Terpentini:.il) und das Pinen (ein Hauptbestandteil des Terpen­
tini:.iles) mit einem bizyklischen Geriist erwahnt werden. Der bi­
zyklische Bauplan kann durch starke Sauren in den monozyklischen 
umgewandelt werden, und es ist wahrscheinlich, daB solche Um­
lagerungen auch in der Natur leicht vor sich gehen. Die einzelnen 
Isoprenreste sind in den Konstitutionsformeln durch punktierte 
Linien gegeneinander abgegrenzt. 

Wie man sieht, gibt es eine groBe Anzahl Terpene von der 
Bru ttoformel ClOH 16 , die sich entweder durch verschiedene Bau­
plane oder innerhalb ein und desselben Bautypus durch verschiedene 
Anordnung der Doppelbindungen und stereoisomere Anordnung der 
Gruppen an asymmetrischen Kohlenstoffatomen unterscheiden. Als 
stark ungesattigte Verbindungen sind die meisten dieser Terpene 
sehr veranderlich und ki:.innen sich z. B. durch Wandern der Doppel­
bindungen leicht ineinander umwandeln. 

Durch Zufiigung von Doppelbindungen oder Ringschliissen 
werden die Terpene noch ungesattigter (dehydriert). Und um­
gekehrt entstehen durch Hydrierung, also durch Wegnahme von 
Doppelbindungen, gesattigtere Verbindungen. Beide Mi:.iglichkeiten 
sind bei den Monoterpenen verwirklicht. 

I I 
/' De-
II) +----",! hydrierung 

(l ,,/ 
/~ 

Cymol 
elORa 

/~ 
Phellandren 

C1oH 16 

)" 
\) 
)" 
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Cymol kommt in Kiimmeli:il und Eukalyptusol vor, Phellandren 
im Gingergras-, Elemi- und Bitterfenchel61, und Menthen im Thy­
mianol vor. 

Wie einleitend erwahnt worden ist, werden die Sauerstoffderivate dieser 
Kohlenwasserstoffe ebenfalls zu den Terpenen gerechnet. Es handelt sich 
dabei urn Alkohole, Aldehyde, Ketone und Sauren, die eine analoge Kon­
:;titution wie die Kohlenwasserstoffe aufweisen. Man begegnet daher eben. 
falls aliphatischen, zyklischen und mehrringigen Verbindungen: 

aliphatisch monozyklisch bizyklisch 

I I I 
/"",- /'\. /l;'-.] ] -']--, ] ] r+ " CH20H '\/ X~ 
II I ' 

/"'- /~OH 
Geraniol Terpineol Cineol 
ClO H17OH ClOH"OH ClOH"O 

Das rosenartig riechende, alipha tische G era n i 0 I bildet den Hauptbestand­
teil des Rosenols, Geraniumols, Palmarosaols, Zltronellols und Lemongrasols. 
Durch Behandlung mit Sauren geht Geraniol unter Ringbildung in Limonen 
iiber. Ein zyklischer einwertiger Alkohol der Monoterpenreihe ist das 
Terpineol, das im Kajeputol und Majoranol vorkommt; es besitzt 
einen angenehmen an Flieder erinnernden Geruch. Schlieillich konnen durch 
innere Ringbildung bizyklische Verbindungen entstehen, wie z. B. das 
Cineol. Bei diesem Terpen wird der zweite Ring durch eine Sauerstoff­
briicke gebildet. Es handelt sich also urn einen intramolekularen Ather. Das 
Cineol riecht kampherartig und findet sich 
im Eukalyptusol, Kajeputol und Wurm­
samenol. 

Der Kampher ist ebenfalls ein sauer­
stoffhaltiges Monoterpen, und zwar ein 
bizyklisches Keton. Er wird aus dem Holz 
des Kampherbaumes Cinnamomum cam­
phora gewonnen. Man nennt ihn Japan­

Borneol 
ClOH"OH 

kampher im Gegensatz zum Borneo- oder Sumatrakampher, der in den 
Tropen, aus der Dipterocarpaeee Dryobalanops camphora ausgebeutet wird. 
Der Borneokampher ist das Hydrierungsprodukt des eehten Kamphers, denn 
er besitzt an Stelle der Ketogruppe ein alkoholisehes Hydroxyl. Er tritt 
als Nebenbestandteil in einigen atherischen Olen wie Lavendel- und Ros­
marinol auf. 

Es konnte hier nur eine kleine Auswahl von Monoterpenen angefiihrt 
werden, die geniigen soli, die Mannigfaltigkeit der Bautypen in dieser 
Gruppe zu illustrieren. Haufig gehen die verschiedenen Kohlenstoffgeriiste 
durch intramolekulare Umlagerungen ineinander iiber. Es ist daher nicht 
immer sieher, ob die Terpene in der Pflanze genau dieselbe chemische Struktur 
besitzen, wie sie nach der Extraktion im Destillat gefunden wird. Oft 
finden sogar nach vollzogener Destillation ohne auJ.lere Eingriffe noch weitere 
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Umsetzungen statt, wie dies besonders vom Terpentinol bekannt ist. Die 
Umlagerungen bestehen in der Wanderung der Doppelbildungen im Kohlen­
stoffgeriist, in Ringschliissen und Anlagerung von Sauerstoff. 

Die Monoterpene sind im allgemeinen fliissig, einige, wie die 
Kampherarten, dagegen fest. Alle sind leicht fliichtig und stark 
aromatisch. Sie verleihen vie len atherischen Olen und Balsamen 
ihren angenehmen oder eindringlichen Geruch. 

2. Sesquiterpene. 

Terpene mit 15 Kohlenstoffatomen werden als Sesquiterpene 
bezeichnet. Sie lassen die gleichen Bauprinzipien erkennen wie die 
Monoterpene. Den Aufbau aus drei Isoprenmolekiilen ersieht man 
am besten beim Farnesol, einem aliphatischen Terpenalkohol, der 
in vielen Bliitenolen in kleinen Mengen enthalten ist (Maig16ckchen, 
Lindenbliiten). Durch Einwirkung saurer Reagenzien geht Farnesol 
indenmonozyklischen Kohlenwasserstoff Bisabolen iiber (Zitronen-
01, Fichtennadelol): 

aliphatisch monozyklisch bizyklisch 
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Farnesol Bisabolen SeHnen 
C15H 25OH C15H24 C15 H U 

Zu den bizyklischen Sesquiterpenen gehort das Selinen (Sellerie­
(1) und das Eudesmol (Eukalyptusol). Diese bizyklischen Ver­
treter lassen sich durch Dehydrierung in Naphthalinderivate ver­
wandeln, ahnlich wie die monozyklischen Monoterpene zum Benzol­
derivat Cymol dehydriert werden konnen (RUZICKA). 

Durch weiteren RingschluB entstehen trizyklische Sesquiterpene, 
deren Konstitution bis jetzt nur in wenigen Fallen vollstandig 
erschlossen ist. Zu dieser Gruppe gehoren das Kopaen C1s H 24 

(afrikanischer Kopaivabalsam), das San talen C1sH 24 und dessen 
Alkohol San talol ClOH 230H (ostindisches Sandelholzol), das 
Cedren und das Gurj unen. Ferner ist der wirksame Bestandteil 
des Wurmsamens Santonin, ein trizyklisches Ketolakton, hierher­
zuzahlen. Die Sesquiterpene sind wie die Monoterpene zum Teil 
fliissig und meistens typische Riechstoffe. 
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3. Diterpene. 

Zu den Diterpenen mit 20 Kohlenstoffatomen gehoren das 
Kam phoren C2oH32 (Kampherol), das aus zwei Molekiilen Myrcen 
zusammengesetzt ist, und die Abietinsaure C2oH3002' die den 
Hauptbestandteil des Kolophoniums ausmacht. Andere Harz. 
sauren, wie sie vor aHem in den Koniferenharzen auftreten, sind 
mit der Abietinsaure isomer. 

Die Gruppe der Diterpene ist dadurch interessant, daB sie 
nicht nur Riechstoffe und Harze, sondern auch pflanzliche Farb­
stoffe enthalt, denn der Safranfarbstoff Crocetin gehort nach 
RUZICKA hierher. Crocetin ist eine stark ungesattigte aliphatische 
Dikarbonsaure von der Pauschalformel C2oH2404' Dem entspre­
chenden Kohlenwasserstoff kame die Formel C2oH 28 zu; es handelt 
sich also um ein dehydriertes Diterpen. Verwandt mit dem Crocetin 
ist das Vitamin A C2oH 290H (KARRER, 3). Neben diesen stark 
ungesattigten Korpern zahlt RUZICKA auch den weitgehend ge­
sattigten Alkohol Phytol C2oH300H, der in Esterform am Aufbau 
des Chlorophyllmolekiils teilnimmt, zu den Diterpenen. Er ist als 
hydriertes Diterpen aus vier Isopentangliedern aufgebaut. 
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4. Triterpene. 

~)\ 
Phytol 

C20H"OH 

Die Konstitution der pflanzlichen Triterpene ist noch Wcken­
hafter bekannt, wahrend man diejenige des tierischen Triterpens 
Squalen C30H50 genau kennt. Zu den vegetabilischen Triterpenen 
gehoren das Amyrin, ein in vielen milchsaftfuhrenden Pflanzen 
vorkommender Alkohol, und der Dialkohol Betulin, welcher der 
Birkenrinde ihre weiBe Farbe verIeiht. Andere Vertreter der Tri­
terpene kommen an Zucker gebunden in Glukosiden vor, die wegen 
der seifenahnlichen Beschaffenheit ihrer wasserigen Losungen als 
Sa ponine bezeichnet werden. Die terpenartigen SpaItstiicke 
nennt man Sapogenine: Hederagenin (Efeu), OleanoI.saure 
(Oleander) . 

Frey·\Vyssling, Stoffausscheidung der hOheren Pflanzen. 18 
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5. Tetraterpene (Karotinoide). 

Zu den ungesattigten Verbindungen mit 40 Kohlenstoffatomen 
gehoren die natiirlichen Polyenfarbstoffe, die im Pflanzenreiche 
durch die Karotinoide 1 vertreten sind: Karotin C4oH 56 (Mohre), 
Lykopin C4oH 56 (Tomate, Hagebutte), Xanthophyll C4oH5602' 
Zeaxanthin C4oH5602 (Maisfarbstoff), Rodoxanthin C4oH5602 
(Eibenbeere) usw. KARRER (3) schlagt fiir Karotin und Lykopin 
folgende Konstitutionsformeln vor: 
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Beim Lykopin ist besonders leicht ersichtlich, wie diese Polyen­
farbstoffe aus acht Isoprengeriisten zusammengesetzt sind. Die 
Klassifikation der Terpene von RUZICKA fiihrt also zum inter­
essanten Ergebnis, daB die ungesattigten Pflanzenfarbstoffe C4oH 56 
chemisch das gleiche Konstitutionsprinzip aufweisen wie die niedrig­
molekularen Mono- und Sesquiterpene. 

Die Karotinoide sind fest und kristallisieren aus organischen 
Losungsmitteln (.Ather, Azeton, Benzol, Chloroform). Die Kohlen­
wasserstoffe lOsen sich in Benzin oder Petrolather leicht, in Alkohol 
dagegen schwer. Die sauerstoffhaltigen Karotinoide (Xanthophyll) 
verhalten sich dagegen umgekehrt. Die Karotinoide erscheinen in 
der Zelle sehr oft kristallisiert als dichroitische rhombische Tafel­
chen (Mohre) oder als Niidelchen (Lykopin der Hagebutte, Lycium­
und Solanum-Friichte) (vgl. Abb. 105). 

6. Polyterpene (Kautschukgruppe). 

Den AbschluB der Terpenreihe bildet der hochpolymere Kaut­
schuk mit seinen Isomeren Guttapercha und Balata, die als Kaut-

1 Die Karotinoide sind dehydrierte Terpene (s. Tab. 37) und werden 
daher gewohnlich als selbstandige Korperklasse behandelt (ZECHMEISTER, 2). 
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schukgruppe zusammengefaBt werden. fiber die chemische Kon­
stitution dieser Stoffe ist wegen ihrer groBen technischen Bedeutung 
sehr viel gearbeitet worden. Als Resultat steht fest, daB das Kaut­
schukmolekiil aus einer Kette von Isoprengeriisten besteht: 

CRa [ CR3 1 CR3 

CH3-~=CH-CH2- -CH2-6=CH-CH2- ~cH=b-CR=CH2 
wobei aber die Konstitution der heiden Endglieder und die GroBe 
der Polymerisationszahl x nicht genau bekannt sind. STAUDINGER(6) 
schreibt auf Grund von Viskositatsmessungen dem Kautschuk den 
Polymerisationsgrad x = 1000 und der Balata x = 750 zu. 

Die groBe Elastizitat des Kautschuks hangt vermutlich mit den langen 
Ketten und der ungesattigten Natur seines Kohlenstoffgerlistes zusammen. 
Es ist wahrscheinlich, daB die vielen Doppelbindungen ein Einknicken der 
Ketten bewirken, beispielsweise ahnlich wie in der oben gegebenen Lykopin­
formel. Durch Dehnung des Kautschuks werden die Fadenmoleklile gerade­
gestreckt, lagern sich parallel und es tritt dann eine auBerst merkwlirdige 
Erscheinung auf: Der in ungedehntem Zustande vollig amorphe Rohkaut­
schuk beginnt zu kristallisieren! KATZ (3, 4) hat diesen Effekt mit der 
Rontgenkamera entdeckt. Offenbar legen sich die Hauptvalenzketten des 
Kautschuks gittermaBig aneinander und liefem dann Rontgeninterferenzen. 
Die Faserperiode betragt 8,1 A, was der Lange von zwei Isoprenresten ent­
spricht. Der Elementarbereich ist rhombisch (12,3 : 9,3: 8,1 A) und umfaBt 
acht Isoprenreste (MEYER und MARK, 6). Wenn die Kautschukfadenmoleklile 
hei der Dehnung kristallisieren, also gewissermaBen von einer Art flussigem 
in den festen Zustand libergehen, muB Warme frei werden. Dies ist die 
schon lange bekannte JOuLEsche Warme, die bei Dehnung des Kautschuks 
in Erscheinung tritt und heute als Kristallisationswarme gedeutet wird 
(FEUCHTER, FIKENTSCHER). Die Kristallisation bringt eine Zunahme der 
Dichte des Kautschuks mit sich (ungedehnt 0,937, 4000% gedehnt 0,953). 
(HOCK, 1, 2) . 

. Gedehnter Kautschuk ist stark doppelbrechend (ZOCHER). Dies laBt 
sich leicht feststellen, wenn man die Faden untersucht, die sehr oft beim 
ZerreiBen milchsaftflihrender Organe von Kautschukpflanzen entstehen. 
Die Blatter der Guttaperchapflanze (Pallaquium) zeigen diese Fadenbildung 
ohne weiteres, wenn man sie entzweibricht und die beiden Ralften sorgfaltig 
auseinanderzieht. Bei Pflanzen mit fllissigem Milchsaft, wie z. B. Hevea, 
muB man die Pflanzenteile dagegen erst anwelken lassen, urn die charakte­
ristischen Faden zu erhalten. Aus Hevea-Triebstlicken lassel1 sich auf diesc 
Weise Kautschukfaden gewinnen, die den einzelnen Milchrohren entspringen 
und auBerst dlinn ausgezogen werden konnen. Sie besitzen Dicken von etwa 
3,5!1 und zeigen Gangunterschiede y it von 800 A, woraus sich eine Doppel­
brechung von 0,023 berechnet. Ihr Vorzeichen ist positiv. Die optische 
Anisotropie dieser Faden ist viel groBer als diejenige von gedehnten Roh­
kautschukplatten, da offenbar eine sehr vollstandige Kristallisation des 

18* 
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Kautschuks und eine ideale Orientierung der entstandenen Kristallite erzielt 
wird. VAN GEEL und EYlI1ERS finden bei 150% gedehnten Filmen aus 
eingetrocknetem Hevea-Milchsaft fiir die Doppelbrechung Werte von ungefahr 
0,0015, also GroBen, die mehr als IOmal kleiner sind als bei den gedehnten 
Kautschukfaden. 

Die Polyterpene Guttapercha 1 und Balata werden aus dem 
Milchsaft der Sapotaceengattungen Pallaquium und Mimusops 
gewonnen. Sie sind mit dem Kautschuk stereoisomer (STAU­
DINGER, 2). 1m Gegensatz zu Kautschuk sind sie aber bei ge­
wohnlicher Temperatur plastisch und werden erst liber 600 elastisch. 
Sie enthalten bereits im ungedehntenZustande Kristallite, die DEBYE­
SCHERRER-Ringe liefern. Die Rontgendiagramme von Guttapercha 
und Balata sind identisch (HAUSER, 1; HOPFF und SUSICH; STILL­
WELL und CLARK). Wahrscheinlich ist Guttapercha auf Grund 
ihrer physikalischen Eigenschaften (Viskositat und Festigkeit) 
etwas hoher polymer als Balata. Die Rontgenanalyse liefert eine 
Identitatsperiode von 4,8 A; im Gegensatz zum Gitter des gedehnten 
Kautschuks scheinen keine Schraubenachsen vorhanden zu sein. 
Der zwei Isoprenreste umfassenden Faserperiode des Kautschuks 
von 8,1 A entspricht daher die doppelte Identitatsperiode 9,6 A von 
Guttapercha. Die Kettenglieder des Kautschuks sind also klirzer. 
Der Kautschuk besitzt daher wahrscheinlich etwas gekrlimmte 
Kettenglieder, wahrend diejenigen der Guttapercha wie bei Paraf­
finen regelmaBig zickzackfOrmig gebaut sein sollen. Dies laBt sich 
verstehen, wenn man Kautschuk die· Cis-, Guttapercha dagegen 
die Trans-Konfiguration zuschreibt. 

Cis-Koniiguration Trans-Konfiguration 

Kettcnglieder von Kautschuk und Guttapercha (t = Kettenrichtung). 

Guttapercha ist optisch dadurch interessant, daB ihre Kristallite 
zum Teil mikroskopische Dimensionen erreichen; sie sind langlich 
und besitzen nach KrRCHHOF ein Langen-Breitenverhaltnis von 

1 Verenglischte . Schreibweisc der malayischen WortzuEammensetzung 
geta pertja (geta = Milchsaft, pertja = Pallaquium). 
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1,5-: 3,0: 0,5 fl. Diese Kristallchen, die in eine amorphe Grund­
masse eingesetzt sind, hat AMBRONN (8) schon vor Jahrzehnten ent­
deckt, und da sie sich bei Deformationen entsprechend dem Krafte­
feld richten, ist die Guttapercha von AMBRONN lange bevor die 
Rontgenanalyse bekannt war, stets als ein ins mikroskopische 
Gebiet ubertragenes Beispiel fur die Orientierung submikrosko­
pischer Micelle und die dadurch entstehenden Doppelbrechungs­
erscheinungen angefiihrt worden. 

7. Ausblick. 
Nach der Systematik von RUZICKA umfassen die Terpene 

Korper wie: Riechstoffe, Kampher, Harze, Vitamine, Sapogenine, 
Karotinoide und Kautschuk, von denen man kaum erwartet hatte, 
daB sie so nahe verwandt miteinander seien. 

Die GroBzahl dieser Stoffe verhalt sich tierphysiologisch auBer­
ordentlich aktiv, und man fragt sich unwillkurlich, ob die Terpene 
fur die Physiologie der Pflanzen eine ahnlich wichtige Rolle spielen. 
Wie gezeigt werden solI, hat man aber hierfur keinerlei Anhalts­
punkte; denn die Terpene betragen sich nach ihrer Bildung in der 
Pflanze auffallend passiv, was um so merkwurdiger erscheint, als 
es sich meistens um sehr ungesattigte Verbindungen handelt, die 
chemisch leicht reagieren sollten. 

Von groBtem Interesse ist indessen fUr die Pflanzenphysiologie 
das gemeinsame Bauprinzip der Terpene. Das Problem der Ent­
stehung und der physiologischen Bedeutung der atherischen Ole, 
Harze und Kautschukarten ist nun nicht mehr ein vielgestaltiger 
Fragenkomplex wie bisher, sondern laBt sich von einem einheit­
lichen Standpunkt aus beleuchten. Es ist allerdings noch nicht 
bekannt, bei welchem physiologischen Vorgang das immer wieder. 
kehrende Kettenglied Isopren in der Pflanze entsteht. Aber wahr­
scheinlich wird es stets bei vergleichbaren oder identischen Stoff­
wechselprozessen gebildet, so daB die Terpene nicht nur chemisch 
eine groBartige Verwandtschaftsklasse, sondern auch physiologisch 
eme einheitliche Gruppe von Stoffwechselprodukten vorstellen. 

B. Physiologie der Terpen verbindungen. 
1. Bildungsorte der Terpene in der Pflanze. 

a) Die Theorie von TSCRIRCH. 
Nach der klassischen Pflanzenphysiologie entstehen atherische 

(Jle und Balsame wie andere Stoffwechselprodukte im Protoplasma 
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und werden dann durch die Zellwand in Interzellularraume oder 
ins Freie hinausbefordert. TSCHIRCH glaubt dagegen (TSCHIRCH 
und STOCK, 2), daB die Balsame und atherischen Ole in der Zell­
wand entstehen. Die Grunde, die TSCHIRCH zu seiner Theorie 
gefuhrt haben, sind fUr eine einwandfreie Beurteilung des Prob­
lems der Terpenbildungsorte in der Pflanze wichtig, weshalb hier 
naher darauf eingetreten werden solI. 

GroBere Mengen niedrigmolekularer Terpene (atherische Ole, 
Balsame) trifft man nie im Protoplasma selbst, sondern stets 
auBerhalb der Zelle in Interzellularen oder Membrantaschen. 
Besonders bei Drusenhaaren, die atherische Ole ausscheiden, ist 
leicht zu beobachten, wie sich die Terpenverbindungen zwischen 
Kutikula und sekundarer Zellwandschicht anhaufen, bis schlieBlich 
die aufgeschwollene Kutikula platzt (s. Abb. 108a). 

TSCHIRCH und seine Schuler beschreiben diesen Ausscheidungs­
modus auch fur Zellen, die Terpene in Interzellulargange abgeben; 
er solI durch eine schleimige Veranderung der Zellwand eingeleitet 
werden. Namentlich bei den Behaltern der sog. Gummiharze, bei 
denen nachweislich das Gummi durch Verschleimung gewisser 
Zellwandpartien entsteht, sollen die Harzverbindungen zuerst in 
der sich metamorphisierenden Membranschicht gesichtet werden. 
Aber auch bei echten Harzkanalen sollen die Terpenverbindungen 
in taschenartigen Kappen der Ausscheidungszellen entstehen und 
sich dann von da aus in den Kanal ergieBen (SIECK). 

Von verschiedenen Seiten (SCHWABACH; MULLER, R.; DOR­
MANN; JANSSONIUS; LEHMANN) ist die Theorie von TSCHIRCH 
jedoch auf Grund zytologischer Beobachtungen an sog. "Olzellen" 
(s. Abb. 109) abgelehnt worden. Am eingehendsten erfolgt die 
Widerlegung durch LEEMANN (1, 2), der zeigt, daB die atherischen 
Ole nicht in verschleimten Zellwanden, sondern im Protoplasma 
entstehen. Es gibt jedoch nicht nur zytologische, sondern auch 
chemische Grunde, die gegen die Ansicht von TSCHIRCH sprechen. 

TSCHIRCH nennt die Membranpartie, in welcher die Terpene 
zuerst auftreten sollen, resinogene Schicht, womit ausgedruckt 
werden solI, daB die Zellwand die atherischen Ole und Balsame 
aufbaue. Bei dieser Synthese wurden aber nicht durch Umwand­
lung der Zellhaut entstandene Grundkorper, sondern besondere vom 
Protoplasma zur Verfugung gestellte resinogene Substanzen als 
Ausgangsmaterial benutzt. 
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Als V ollzieher dieser chemischen Synthese in der Zellwand spricht 
TSCHIRCH (2) die pektinhaltige Mittellamelle an, die im Gegensatz 
zur sekundaren Zellwand nicht aus kristallinenMicellen bestehe, und 
daher als "aktives Biokolloid" angesprochen werden mlisse. Da 
die Mittellamelle nicht nur als Interzellularsubstanz auftritt, 
sondern ebenso die AuBenwande der Hautgewebezellen umkleidet, 
soIl sie auch bei der Ausscheidung von Kutin und Wachs, sowie 
bei der Ionenadsorption durch die schleimige AuBenschicht 
der Wurzelhaare besondere chemische Leistungen vollbringen. 
1m FaIle der Terpene sind wir heute in der Lage, genauere An­
gaben liber die Art der chemischen Arbeit zu machen, die bei der 
Entstehung der verschiedenen Glieder der Terpenreihe geleistet 
werden muB. 

b) Vergleich der Bildungsorte von Terpenen und 
Kohlenhydraten. 

Da die Terpene durchwegs sauerstoffarme (mit 0-4 Sauer­
stoffatomen auf 10, 15,20, 30 oder 40 Kohlenstoffatome) und stark 
ungesattigte Verbindungen sind, muB bei ihrer Entstehung eine 
kraftige Reduktion verbunden mit einer weitgehenden Dehy­
drierung die Hauptolle spielen. Als weitere chemische Leistung 
gesellt sich die Synthese der verschiedenen Glieder der Terpen­
reihe aus dem dehydrierten Reduktionsprodukt Isopren dazu. Be­
trachtet man nun zunachst unter Vernachlassigung der Dehy­
drierung den Doppelvorgang: Reduktion und Aufbau niedrig-mole­
kularer bis hochpolymerer Verbindungen aus einem Grundkorper, 
so wird man an die Kohlenhydrate erinnert, bei denen die Glukose 
eine ahnliche Rolle spielt wie das Isopren bei den Terpenen. Da 
man bei den Kohlenhydraten liber den Ort ihrer Entstehung in 
den Zellen genau unterrichtet ist, scheint es dankbar einen Ver­
gleich mit den Terpenen anzustellen. 

Der Reduktionsvorgang der Kohlenhydratgenese ist die an den 
Chlorophyllfarbstoff gebundene Kohlensaureassimilation. Als erstes 
sichtbares Produkt der Assimilation tritt gewohnlich Starke auf. 
Die Synthese dieses Polysacchararides erfolgt in besonders diffe­
renzierten Plasmabestandteilen, den Plastiden, und zwar ent­
weder in Leukoplasten (Starkebildnern) oder dann in den Chloro­
plasten, d. h. an den Reduktionsorten selbst. Die Teilvorgange 
Reduktion und Synthese konnen also getrennt nacheinander statt­
finden oder gekoppelt nebeneinander herlaufen. 1m Gegensatz zur 
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Starkebildung ist die Entstehung von Disacchariden aus den Mono­
sacchariden nicht an Plastiden gebunden, sondern sie erfolgt im 
morphologisch undifferenzierten Protoplasma. 

Versucht man die Befunde bei den Kohlenhydraten auf die 
Terpenreihe zu ubertragen, so gilt es zunachst festzustellen, wo der 
primare Reduktions- und der darauffolgende DehydrierungsprozeB 
stattfindet. Obschon man weder den Ausgangskorper dieser Re­
duktion kennt, noch das hypothetische Isopren in der Pflanze 
nachgewiesen hat, kann man doch mit groBer Sicherheit sagen, 
daB diese Vorgange im Protoplasma stattfinden mussen. Denn sie 
setzen einen betrachtlichen Energieaufwand voraus und sind daher 
an bestimmte' Energiequellen gebunden. Jedenfalls ist es wohl 
kaum angangig, solche endotherme Prozesse in die Zellwand hin­
aus zu verlegen. Wie bei der Kohlenhydratsynthese die Tendenz 
besteht, der Reduktion die Polymerisationsprozesse direkt anzu­
schlieBen, so gehen auch bei der Terpenbildung diese V organge 
gekoppelt nebeneinander her. Statt des Grundkorpers Isopren 
treten direkt Mono-, Sesqui- oder Diterpene und deren Gemische 
in Erscheinung. Die Entstehung dieser Stoffe muB also an das 
Protoplasma ge bunden sein, und zwar erfolgt sie ohne die 
Vermittlung von Plastiden. 

Sucht man nun bei dieser Genese nach den sog. "resinogenen 
Substanzen" von TSCHIRCH, die in die Zellwand hinauswandern 
und dort in Balsame oder atherische Ole verwandelt werden sollen, 
so kommt man zum Schlusse, daB sie, falls sie uberhaupt existieren, 
mit den niedrigmolekularen Terpenen identisch sein mussen. Die 
eigentliehe Terpengenese kann die Zellwand nicht leisten, da ihr 
die Energiequelle dazu fehlt, und einfachere Glieder als die Mono­
terpene sind in der Pflanze nieht bekannt. Hiermit soIl jedoeh 
nicht gesagt werden, daB sich die Terpene auBerhalb der Zellen nicht 
mehr verandern. Ob extrazellular Zusammenlagerungen von klei­
neren zu hoheren Gliedern der Terpenreihe vorkommen, ist aller­
dings fraglich; doch konnen sieher Umlagerungen und Oxydationen 
auftreten, denn solche Vorgange sind auch auBerhalb der Pflanze 
bekannt, wie Z. B. die Umsetzung von Pinen in Silvestren im Ter­
pentinOl, oder die oxydative Verharzung von Balsamen. Die Oxy­
dasen, die nach TSCHIRCH auBerhalb der Zellen in den Exkretbehal­
tern vorkommen, durfen wohl mit solchen Oxydationen in Zu­
sammenhang gebracht werden. Auf Grund dieser physikaliseh­
ehemisehen 'Oberlegungen muB man also annehmen, daB die 
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eigentliehe Terpenbildung intrazelluHir im Protoplasma stattfindet, 
wahrend extrazellular nur zusatzliehe Veranderungen der gebildeten 
Terpene vorkommen. 

1m Gegensatz zu den niedrigmolekularen Terpenen werden 
die Tetraterpene und vielleieht zum Teil aueh die Poly terpene, wie 
die Starke in Plastiden synthetisiert. Es sollen nun die zytologisehen 
Einzelheiten, die fUr die skizzierte Entstehungsweise der Terpene 
spreehen, genauer besproehen werden. 

Tabelle 38. 
Vergleich der Bildungsorte von Kohlenhydraten und Terpenen. 

Polymeri-
Kohlenbydrate I Aggregat- I Bildungsort 

sations- Terpene bei gegebenem 
grad x zustand Grundkiirper 

Grund- I C6HIoOs 
I 

CsHs 
korper 

I Monosaccharide x=1 (Hemiterpen) 
2 I Disaccharide Monoterpene 

} gelost 3 Trisaccharide 1 Sesquiterpene oder fliissig im Protoplasma 
4 Tetrasaccharide 2 Diterpene 
6 Triterpene 
8 Tetraterpene 

) unl_h, 
(/) 200 Inulin 3 fest in Plastiden 

kristallisiert 
VJ 650 Starke 

(/) 700 4 Zellulose unloslich, Grenzschicht des fest Protoplasmas I kristallisiert 
(/) 750 4 Baiata 

) U" '"""'h Guttapercha I und fest, 
zum Teil ( ? ) 

(/) 1000 4 Kautschuk I kristallisiert I 
e) Entstehung der niedrigmolekularen Terpene 

im Protoplasma. 

Von zahlreiehen Untersuehern (Literatur s. TSCHIRCH und 
STOCK, 2) sind kleinste, stark liehtbreehende und Osmiumsaure 
reduzierende Tropfehen, die in den ausseheidenden Zellen von 
Driisenhaaren und Harzkanalehen auftreten, als Terpene gedeutet 
worden. Der Bildungsherd der Terpene wurde von ihnen daher 

1 Z. B. Raffinose, Gentianose, Melezitose. 2 Z. B. Stachyose. 
3 Inulin tritt in der lebenden Zelle gelost auf und entsteht daher auch 

nicht in Plastiden. 4 STAUDINGER (6). 



282 Exkretion. 

ins Protoplasma verlegt. TscHIRcH vermutet jedoch, daB Ver­
wechslungen mit Fetttropfchen vorliegen. Dieser Einwand kann 
nicht leicht entkriiftet werden, da sich Lipoide und Terpene mikro­
chemisch gegeniiber Losungsmitteln, Osmiumsaure und Farb­
stoffen (Indophenolblau, Sudan III, Scharlach R, Alkanna, Cyanin) 
gleich verhalten. In seltenen Fallen sollen die Fette mit Indophenol 
einen blauen, die Terpene dagegen einen mehr violetten Ton an-

n ii.O. 
nehmen. In neuerer Zeit 
sind aber Untersuchungen 
von GUILLERMOND und 
seiner Schiilerin POPOVICI (2) 
erschienen, welche die Frage 
zu entscheiden gestatten. 
Die Schnitte werden vor der 
Untersuchung durch Ver­
seifung von allen Fetten 
befreit, wobei die fraglichen 

--'>pl Tropfchen der Saponifika­
tion widerstehen. Es ist so 

ehk 
_~bb. 104. Entstehung des atherischen Ols im 
Exkretionskanal von Philodendron. ii.O. Kii­
gelchen von atherischem 01 (schwarz), n Kern, 
pi Plastiden, eks Chondriosomen, chk Chon­
driokonten = stabchenfiirmige Chondriosomen 

(nach POPOVICI, 2). 

bewiesen, daB im Zellinhalt 
fliissige Terpene in Tropfen­
form vorkommen. Wie fer­
ner durch Vital-Doppel£iir­
bungen mit Indophenol und 
Neutralrot gezeigt werden 

kann, stehen diese Terpentropfchen weder zu den Vakuolen, noch 
zu den Plastiden oder Chondriosomen in irgendeiner Beziehung. 
Sie entstehen unabhangig von anderen Zellbestandteilen frei im 
Protoplasma. 

d) Entstehung der Tetraterpene (Karotinoide) 
in Plastiden. 

Die gelben und orangen Pflanzenfarbstoffe entstehen bei den Bliiten­
pflanzen meistens im SchoBe von Plastiden wie das Blattgriin. Sie werden da­
her stets imZusammenhange mit dem Chlorophyll erwahnt und behandelt. 1m 
Grunde genommen bilden die Blattfarbstoffe jedoch keine Einheit, denn 
sie umfassen einerseits das physiologisch hochaktive Chlorophyll und anderer­
seits inaktive Farbstoffe. Aber auch biochemisch gehoren die verschiedenen 
Blattfarbstoffe nicht zusammen, und nachdem nun die Karotinoide als 
Tetraterpene erkannt worden sind, solI versucht werden, sie fiir die physio­
logische Betrachtung aus ihrem bisherigen Zusammenhange herauszunehmen 
und als Glied der Terpenreihe zu behandeln, ahnlich wie auch die Anthozyane 
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von der kiinstlichen Familie der Pflanzenfarbstoffe abgetrennt und zu den 
Flavonen, Katechinen und Gerbstoffen in Beziehung gesetzt worden sind. 

Die Chromoplasten, die die Karotinoide aufbauen, gehen je 
nach den besonderen Umstanden entweder aus Chlorophyllkornern 
hervor, die ihr Blattgrun verlieren (Mesophyll der Perigonblatter 
von Lilium, Mesokarp von Asparagus und Arum) oder aus starke­
bildenden Leukoplasten (Epidermis der Kurbisblute und der 
Solanum-Fruchte). Sowohl Chloroplasten als auch Leukoplasten, 
die zu Chromoplasten werden, enthalten gewohnlich Starkekornchen, 
die vor oder wahrend 
der Ausbildung der 
Karotinoide verschwin­
den. In manchen Fal­
len gehen die Chromo­
plasten aus stab chen­
formigen V orstufen der 
Plastiden, den sog. 
Chondriokonten, her­
vor; aber auch diese 
WeIsen vor der Er­
scheinung des gelben 

a b c 
Abb. 105. Karotinoide. a) Entstehung des Bliiten· 
farbstoffes von Clivianobilis; stabchenformige Chro· 
moplasten bilden kristalline Farbstoffnadelchen 
(schwarz) auf Kosten von zuerst gebildeten Starke· 
kornchen (nach GUILLERMOND). b) Optik der Ka· 
rotinnadelchen von Daucus Caroia. ny und das 
Absorptionsmaximum k" fallen mit der Langsrich· 

tung zusammen. c) Karotinkristallchen, aus 
Gewebeausziigen kristallisiert. 

Farbstoffes kleinste Starkekornchen auf. Es scheint daher wahr­
scheinlich, daB Starke das Ausgangsmaterial fur die Terpen­
synthese liefert, aber wie man sich diesen Ubergang, der im wesent­
lichen einer Umwandlung von Glukose CSH120S in das Hemiterpen 
Isopren C5HS gleichkommt, chemisch vorstellen muB, ist unbekannt. 

Die gelben Pigmente (Xanthophyll) erscheinen in Chromoplasten 
entweder diffus oder als kleinste Granula, die an der Grenze des 
Auflosungsvermogens des Mikroskopes liegen, die orangen (Karotin, 
Lykopin, Rhodoxanthin) dagegen als groBere Kornchen oder in 
sehr vielen Fallen als Kristalle. Die Chromoplasten nehmen dann 
haufig die Form der Kristalle an, die sie enthalten (Abb. 105a); 
manchmal bleiben die Plastiden dagegen rund, die Kristalle durch­
wachsen ihre Oberflache und ragen beidseitig aus dem UmriB des 
Chromoplasten heraus. Bei der Mohre 16sen sich nach der volligen 
Ausbildung der Karotinkristalle die Plastiden auf, so daB die 
kristallinen Pigmentkorner frei im Protoplasma liegen. Sie haben 
manchmal plattchenformige, gewohnlich aber spieBige oder nadel­
fOrmige Gestalt, sind doppelbrechend und dichroitisch. Die 
Karotinnadelchen besitzen ihren groBeren Brechungsindex und 
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auch ihren groBeren Absorptionskoeffizienten in der Langsrichtung 
(s. Abb. lO5b). 

Die Karotinoide kommen in der Pflanze nicht ausschlieBlich 
in fester Form vor, sondern sie konnen ahnlich wie im Tierreich 
in Lipoidtropfchen gelost auftreten; sie werden dann als Lipo­
chrome bezeichnet. Diese kennzeichnen namentlich niedere 
Pflanzen (Pilze), sind aber auch bei den Bliitenpflanzen verbreitet. 
Besonders auffallig ist die orange Farbung der Oltropfchen im 
Fruchtfleisch der Olpalme (Elaeis); auch die gelbliche Farbung 
von Milchsaften (z. B. Hevea) konnen durch in lipoidahnlichen 
Kiigelchen gelOste Lipochrome verursacht sein (FREY -WYSSLING, 20). 
Wenn die Karotinoide in Lipoiden gelOst vorkommen, lassen sich 
keine Plastiden als ihre Erzeuger nachweisen. Chromoplasten treten 
nur in Erscheinung, wenn sie in f est e r Form abgeschieden werden 1. 

Man darf daraus schlieBen, daB die Aufgabe der Plastiden vor 
allem darin besteht, feste Stoffwechselprodukte aufzubauen und zu 
lokalisieren. Die Art der Synthese spielt dabei weniger eine Rolle 
als der AggregatzustanddesEndproduktes. Eswird soverstand­
lich, daB chemisch ganz verschiedene Korper wie Starke, Chlorophyll 
und Karotinoide von Plastiden erzeugt werden. Gemeinsam ist 
all diesen Stoffen nicht irgendeine chemische Verwandtschaft oder 
eine einheitliche physiologische Bedeutung, sondern nur ihr hoch­
molekularer Zustand und ihre Wasserunloslichkeit. 

e) Entstehung der Poly terpene. 

Die Polyterpene kommen ausschlieBlich in Milchsaften vor, so 
daB die Frage nach ihrer Entstehung eng mit dem Problem der 
Milchsaftbildung verkniipft ist. Milchsaft oder Latex nennt man 
Suspensionen, deren Dispersionsmittel aus Zellsaft und deren 
disperse Phase aus verschiedenen mehr oder weniger hydrophoben 
organischen Teilchen besteht. Ihre milchige bis rein weiBe Farbe 
kommt dadurch zustande, daB der Brechungsindex der disper­
gierten Teilchen sich stark von demjenigen des Suspensionsmittels 
unterscheidet. Die disperse Komponente besteht in den meisten 
Fallen aus Polyterpenen (Kautschuk, Guttapercha, Balata), mancll­
mal jedoch zum Teil auch aus anderen Stoffen, wie eiweiBartigen 
Verbindungen (Ficus cordi folia und Ficus callosa mit wasserigem 

1 Der gelbe Farbstoff des Safran, Crocin, der als Glukosidester von 
Crocetin mit 2 Molekiilen Gentiobiose was s e r 16 s Ii c h ist (KARRER und 
MIKI, wird ebenfalls nicht in Plastiden, sondern im Zellsaft gespeichert. 
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Milchsaft und 80-90% Stickstoff im Trockenruckstand) cider 
Alkaloiden (Opium, 20-25 % Alkaloide im eingetrockneten Milch­
saft von Papaver somniferum). Rier solI nur von den kautschuk­
haltigen Milchsaften die Rede sein. Der hydrophobe Charakter der 
suspendierten Teilchen auBert sich in der mehr oder weniger leichten 
Koagulierbarkeit der Milchsafte; sie scheiden sich dabei in eine 
klare Flussigkeit, das sog. Serum und das ausgefallene Koagulum, 
das ausgewaschen und getrocknet als Rohkautschuk (Rohgutta­
percha, Rohbalata) bezeichnet wird. 

Der Milchsaft ist in besonderen Zellen (Idioblasten) oder in der 
Regel in ausgedehnten Rohrensystemen enthalten. Die Milch­
rohren sind lebende Riesenzellen oder Zellfusionen, die mit 
einem dunnen Plasmabelag ausgekleidet sind, der einen riesigen, das 
ganze Zellsystem ununterbrochen durchziehenden Vakuolenraum 
umschlieBt. In jungen Milchrohren kann man das Protoplasma leicht 
nachweisen, und es laBt sich dann auch feststellen, daB die Milch­
rohren vielkemig sind (BoBILIOFF, 3). In ausgewachsenen Milch­
rohren mit ihrem undurchsichtigen und uberaus stark entwickelten 
Vakuolensystem lie Ben sich lange zytologisch keine Einzelheiten 
erkennen; besonders hindemd wirkt der Umstand, daB sich bei 
Anwendung der zytologischen Mikrotechnik die Kautschukteilchen 
auflosen, so daB uber ihre Entwicklung keine Auskunft erhalten 
werden kann. 

MOLISCH (1) hat nachgewiesen, daB beim Anschneiden der Milch­
rohren von Ficus elastica nur der Zellsaftraum ausflieBt, wahrend 
das wandstandige Protoplasma zuruckbleibt. Es ist also sicher, 
daB die Kautschukteilchen in der Vakuole liegen. Da man aber 
nicht wohl annehmen konnte, daB der leblose Zellsaft Kautschuk 
bilde, wurden Zweifellaut, ob uberhaupt das Serum des Milchsaftes 
dem Zellsaft entspreche und nicht etwa ein sehr verdunntes Proto­
plasma vorstelle (BERTOLD). Fur diese Auffassung schien einer­
seits der EiweiBgehalt des Milchsaftes (bei H evea 1-2 %) und 
andererseits die Tatsache zu sprechen, daB oft statt einer scharfen 
Grenze zwischen wandstandigem Protoplasma und dem zentralen 
Zellsaft ein kontinuierlicher allmahlicher tlbergang besteht. Reute 
ist das Problem durch Lebendbeobachtungen (BoBILIOFF, 1) an 
Ficus, Euphorbia, Pedilanthus, Carica und durch Vitalfarbungen 
(POPOVICI, 1) geli.ist. POPOVICI konnte bei jungen, durchsichtigen 
Blattstielen vom Schollkraut beobachten, wie sich die Terpen­
kugelchen im Protoplasm a bilden. Als weiteres gunstiges Objekt, 
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das sich fixieren und schneiden lieB, erwies sich Ficus Carica. Hier 
konnte mit Saurefuchsin das wandstandige Protoplasma mit seinen 
Kernen und Chondriosomen sichtbar gemacht werden. Dabei 
zeigte sich, daB die Kautschukteilchen im Plasma entstehen und 

dann in den Vakuolenraum hineinfallen, 
ahnlich etwa wie auch die Gipskristall­
chen der Closterien aus dem Zytoplasma 
in die Endvakuole gelangen. In gleicher 

, Weise wachsen die hantelformigen Starke­
~jj ----~~~~=~- cks korner im Milchsaft der Euphorbia-Arten 
.. --- in Plastiden heran, d. h. also im Protoplas-

mabelag der Zelle, und werden dann ge­
. n legentlich in den Vakuolenraum ver­

schleppt. Einescharfe Abgrenzung zwi­
schen Plasma und Zellsaft scheint nicht 

--- I 

Abb. 106. Entstehung des 
Kautschuks in den Milchr6h­
ren vonF'icus Carica. n Kerne, 
spindelf6rmig, cks Ohondrio­
somen (weiJ3), k Kautschuk­
kiigelchen (schwarz), I Latex 
in der Vakuole mit groJ3en 

Kautschukteilchen. 

vorhanden zu sein. 
Mit der Feststellung, daB die Kaut­

schukteilchen im Plasma gebildet werden, 
ist die Frage nach ihrer Entstehung in-
dessen noch nicht vollstandig gelost, denn 
es gilt nun noch zu entscheiden, ob, wie 
bei den Tetraterpenen, Plastiden an ihrer 
Ausbildung beteiligt sind. Ein direkter 
Nachweis von Leukoplasten als Bildungs­
herde der Poly terpene fehlt, dagegen 
lassen sich indirekte Hinweise dafiir 
namhaft machen. Halbfeste Stoffwechsel­
produkte wie Fette oder Sterine, die im 
Protoplasma -entstehen, erscheinen stets 
als kleine Tropfchen, d. h. es wird ihnen 
durch die Oberflachenspannung die ideale 

Kugelform aufgezwungen. 1m Gegensatz dazu besitzen die von 
den Plastiden aufgearbeiteten Stoffe, sofern sie nicht in feinster 
Verteilung auftreten (Chlorophyll), ganz bestimmte Formen (Starke­
korner, Karotinoidkristalle). Die Poly terpene nehmen eine Art 
Zwischenstellung zwischen den beiden erwahnten Stoffgruppen 
ein. Gewohnlich sind die Kautschukteilchen der Milchsafte kugelig 
(Ficus elastica) wie Fetttropfchen, in anderen Fallen dagegen 
ahnlich wie Starkekorner spezifisch geformt. Bei Hevea brasi­
liensis ist ihre Gestalt gewohnlich tranen- oder birnformig, 
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manchmal mit auffallend langem Stiel und bei Manihot Glaziovii 
trommelstockformig. HAUSER (1) hat die Kautschukteilchen von 
Hevea mit dem Mikromanipulator angestochen und findet, daB 
ein plastischer, halbfliissiger Kern von einer festen AuBenschicht 
umgeben sei. Er schlieBt daraus, daB der Polymerisationsgrad der 
Kautschukmolekiile im Teilchen von innen nach auBen zunehme. 
Mit gleichem Recht kann man aber auch annehmen, daB die 
auBerste Schicht als Grenzhaut sich mechanisch vom Innern ab­
weichend verhalt. 

Die Kautschukteilchen zeigen Wachstumserscheinungen. In 
jungen Hevea-Pflanzen erscheinen sie als kleinste KiigelchenImit 

abc 
Abb. 107. Kautschukteilchen. a) Von Ficus elastica (rund), b) von Hevea brasilIensis 
(tranenfiirmig) selten geschwanzt; junge Pflanzen besitzen nur kleinste Kiigelchen, 
die wachsen; hin und wieder runde "Harz"kiigelchen, die einen gelben Lipochrom· 

farbstoff speichern (schwarz). c) Von Manihot Glaziovii, trommelstockfiirmig. 

an der Grenze des Mikroskopauflosungsvermogens liegenden Aus­
maBen, wahrend sie in zapfreifen Baumen teilweise zu 1-2 fl 
groBen Tranen herangewachsen sind. 

Die Formanderung laBt vermuten, daB bei diesem Wachstum 
Plastiden am Werke sind. Die Kautschukteilchen miissen dann 
wie Starkekorner vom Rest der Plastiden, d. h. von einem Ei­
weiBhautchen, umschlossen sein. Bei Ficus elastica (PREYER) und 
Castilloa elastica (WEBER) lassen sich solche EiweiBhiillen mikro­
chemisch nachweisen, bei Hevea und Manihot hingegen nicht; da­
gegen laBt sich makrochemisch zeigen, daB bei Hevea ein Teil des 
EiweiBes im Milchsaft an die Kautschukteilchen gebunden ist, 
denn sie lassen sich auf physikalischem Wege (Auswaschen, Zentri­
fugieren) nicht vom an ihnen haftenden EiweiB (2-3 %) befreien 
(BEUMEE-NIEUWLAND); nur auf chemischem Wege (Laugenbehand­
lung) gelingt eine vollige Tremmng. Die EiweiBhiille spielt als 
Ampholyt eine wichtige Rolle bei der Kautschukkoagulation. 
Verandert man den physikalisch-chemischen Zustand des Ei­
weiBes durch Kochen, fallt der Kautschuk nicht mehr als fester 
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elastischer Kuchen aus, sondern rahmt als unzusammenhangende 
Flocken auf. 

Es bestehen also Anzeichen dafUr, daB die Kautschukteilchen in 
plastidenartigen Plasmakorperchen gebildet werden. Hierdurch 
wiirde sich unser Bild von den Plastiden, die wir als Zentren 
angesprochen haben, welche feste Stoffe aufbauen, abrunden. Die 
festen Erzeugnisse der Plastiden sind gewohnlich kristallinisch 
(Starkekorner, Karotinoide). Die Kautschukteilchen machen hiervon 
jedoch eine Ausnahme; da sich ihre Molekiile nur unter speziellen 
Bedingungen (Zugbeanspruchung) zu einem Kristallgitter zu­
sammenordnen. Die suspendierten Polyterpenteilchen erscheinen 
daher stets optisch vollig isotrop und amorph. 

Bei den Tetraterpenen wurde auf einen moglichen Zusammenhang 
zwischen Starke und der Karotinoidbil!iung hingewiesen, da in den Plastiden 
bei der Entstehung der Pigmente gewohnlich kleine Starkekornchen ver­
schwinden. Noch deutlicher ist diese Beziehung bei der Kautschukbildung 
von Hevea brasiliensis. Durch Anzapfungen verlorener Milchsaft wird in 
kurzer Zeit regeneriert, wobei infolge starkem und fortgesetztem Milchsaft­
entzug die Starkereserven der umliegenden Speichergewebe (Phloem und 
Holzparenchym) bis zur Erschopfung aufgebraucht werden (FITTING, 1). 
Man dad daraus schlieBen, daB das plastische Material, aus dem der Kaut­
schuk aufgebaut wird, hydrolisierte Starke, also Glukose ist. Reduzierende 
Zucker lassen sich allerdings im Hevea-Milchsaft nur in sehr unbedeutenden 
Mengen nachweisen, dagegen tritt ein Derivat des zyklischen Zuckers Inosit 
in ansehnlichen Mengen auf (0,5-1,5%). DE JONG identifizierte diese Ver­
bindung mit dem Quebrachit, einem Monomethylather des Inosit. Es 
scheint, daB Zusammenhange dieser Hexaoxyzyklohexan-Verbindungen zu 
den Terpenen bestehen, in deren Begleitschaft sie wiederholt gefunden worden 
sind. So isolierte GIRARD aus dem Milchsaft der Kautschuk-Lianen von 
Borneo den Bornesit, ebenfalls ein Monomethylather, und aus dem Lianen­
milchsaft von Madagaskar, der den Gabonkautschuk liefert, den Dam. 
bosi t, einen Dimethylather des Inosits. Ein weiterer Monomethylather ist 
der Pinit aus dem Kambialsaft von Pinus Lambertiana. Da der Quebrachit. 
gehalt im Latex von Hevea betrachtlichen Schwankungen unterworfen ist, 
muB man annehmen, daB er an gewissen Stoffwechselvorgangen beteiligt 
ist; ob und wie er aber zur Dehydrierung, die sich bei der Entstehung von 
Kautschuk aus Kohlenhydraten abspielen muB, in Beziehung steht, ist 
vollig unbekannt. 

OH 

OH/'" OH 

OH i IOH 
"'/ 

OH 
Inosit 

C.H,(OH), 

OCHa 

OH(i OH 

OH "'/ OH 
OH 

Quebrachit 
C,H,(OH),OCH, 
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2. Physiologische Bedeutung der Terpene. 
a) Kurze Ubersicht der herrschenden Anschauungen. 

Es ware ein aussichtsloses Unterfangen, wenn man alle Mei­
nungen ersch6pfend behandeln wollte, die iiber die Bedeutung der 
P£lanzenstoffe, welche heute in der Gruppe der Terpene zusammen­
gefiigt werden, geauBert worden sind. Es kann daher nur eine 
Auswahl getroffen werden. Weitaus die meisten dieser Erklarungs­
versuche sind sog. biologische Deutungen, die der teleologischen 
Denkweise entspringen; nur wenige wirkliche physiologische Hypo­
thesen liegen vor. Die den einzelnen Terpenklassen zugesprochenen 
Aufgaben sind so verschieden, daB es geboten scheint, wie bisher 
dem chemischen Einteilungsprinzip zu folgen und die Sto£fe nach 
ansteigendem Polymerisationsgrad zu behandeln. 

Am gesuchtesten sind wohl die Zweckbestimmungen, die den 
atherischen Olen zugeschrieben werden. In erster Linie sollen 
sie dazu dienen, als Bliitenduft die Insekten zur Bestaubung 
anzulocken. Aber es ist natiirlich den Teleologen nicht entgangen, 
daB die fliichtigen Ole der Bliitenregion mengenmaBig ganz zuriick­
treten gegeniiber den groBen Massen, die von den vegetativen 
Organen der Labiaten, Umbelliferen und anderen Familien aus­
geschieden werden. Bei Dictamnu8 alba (Rutaceen) kann Z. B. bei 
sonnigem und ruhigem Wetter die Konzentration des atherischen 
Ols in der nachsten Umgebung der Pflanze so groB . werden , daB 
ein brennbares Gasgemisch entsteht, das bei Entziindung als 
Flamme verpufft. Auffallend groB sind ferner die Mengen athe­
rischer Dampfe, die der Mittelmeer-Garrigue einen so herrlichen 
Duft verleihen. Was soll der Zweck dieser Ausscheidungen sein? 
Man fand, daB sie gewisse Strahlen des Sonnenspektrums, besonders 
die uItraroten Warmestrahlen, absorbieren, und schloB daraus, daB 
diese Gase dazu bestimmt seien, die Pflanze gegen zu intensive 
Erwarmung zu schiitzen. Je heiBer die Sonne brennt, urn so starker 
solI die Luft mit diesem Schutzmittel geschwangert werden. 

Aber vielfach bleiben die atherischen Ole in Behaltern inner­
halb der P£lanze eingeschlossen, wie bei den Hypericaceen oder 
Rutaceen. Dadurch entstehen durchscheinende Punkte in den 
Blattern, die dann als Lichtsammler angesprochen werden oder 
gcgen TierfraB dienen sollen. Bei den Friichten der Gattung 
Citrus, die zwecks wirksamcr Verbreitung ihrer Samcn gefresscn 
und verschleppt werden miissen, gerat man allerdings mit dieser 
Schutztheorie in Widerspruch. 

Frey-\Vyssling, Stoffausscheidung der hfiheren Pflanzen. 19 
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Anders liegen die Verhiiltnisse bei den B a 1 sam en, die die 
Pflanze auf natlirlichem Wege nie verlassen, sondern zeitlebens in 
besonderen interzellularen KaniiJen eingeschlossen bleiben. Sie 
konnen nur durch Wunden austreten, die Naturgewalten oder der 
Mensch den Balsambaumen zubringen. An der Luft verharzen sie 
durch Verdunstung der leichtfliissigen Bestandteile, sowie durch 
Oxydation des Riickstandes. Die Wunden werden auf diese Weise 
abgedeckt und verklebt. Die Harze sollen daher eine wichtige 
Rolle als WundverschluB und als Schutzmittel gegen lnfek. 
tionen spielen (TSCHIRCH und STOCK, 4). Die Harzausscheidungen 
sind daher mit allerlei anthropomorphen Bezeichnungen wie Eiter, 
Wundverkrustung usw. belegt worden. Dem Milchsaft der Kaut· 
schukpflanzen, der auf den erzeugten Wunden koaguliert, wird die 
gleiche Funktion zugeschrieben (DE VRIES). KNIEP (2) hat indessen 
nachgewiesen, daB dem Kautschuk bei der Wundheilung keine 
schiitzende oder heilungsfordernde Wirkung zukommt, und nach 
BERNARD solI die Ausheilung sogar besser vor sich gehen, wenn 
man den gebildeten Kautschukfilm von der Wunde entfernt. Eine 
andere Richtung will dagegen im Milchsaft ein Schutzmittel 
gegen FraB sehen. In der Tat werden abgestorbene Rindengebiete 
von Hevea, die nicht mehr milchen, sofort von Bohrkafern be· 
fallen, wahrend der Milchsaft die Insekten am Eindringen in die 
lebende Rinde verhindert. Aber es ist wohl kaum erlaubt, auf 
Grund solcher Einzelfalle den Harz· und Kautschukvorkommnissen 
allgemein die Aufgabe von Schutzmitteln zuzuschreiben. 

Besonders erwahnt miissen jene Falle werden, wo der HarzfluB nicht 
aus den bereits vorhandenen Harzkanalen erfolgt, sondern sekundii.r dureh 
schwere Verwundungen hervorgerufen wird. Myroxilon Pereirae (Peru. 
balsam), Myroxilon toluiferum (Tolubalsam) und Styrax Benzoin (Benzoe. 
harz) sind Beispiele von sole hen Balsambaumen, die ihr Harz nur als Antwort 
auf Verletzungen erzeugen und dabei besondere Harzkanale ausbilden. Aueh 
die Pinu8- und Picea·Arten erzeugen in der Nahe der Wunden zusatzliche 
Harzgange, wenn sie "geharzt" werden, und Abie8, deren Holz sonst keine 
Harzgange enthalt, kann Beschadigungen des Holzkorpers mit der Bildung 
von Harzkanalen beantworten. So sehr diese Tatsachen zugunsten der 
Bewertung der Harze als Wundbalsame spreehen, so konnen sie doch keines· 
wegs als Beweise dafiir gelten; denn es lassen sich ebenso viele Griinde 
anfiihren, die mit dieser Theorie im Widersprueh stehen. So verhindern 
die ausgeflossenen Harzmassen oft eine normale SchlieBung der Wunde 
durch Uberwallung, und geben AnlaB zur Bildung von Harztaschen oder gar 
Harzgallen. Und wenn durch standig erneuten Wundreiz aus Pinu8 maritima 
(Landes) jahrlich 10 kg (TSCHIRCH und STOCK, 3) und aus Pinu8 Merkusii 
(Nordsumatra) sogar 25 kg (FREy.WYSSLING, 26) Harzbalsam herausgeholt 
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werden konnen, ersieht man ohne weiteres, daB es sich nicht einfach um die 
Ausscheidung eines Wundverschlusses, sondern um eine tiefgreifende Stoff­
wechselkrankheit handelt. 

Ahnlich wie mit dem HarzfluB verhii.lt es sich mit dem durch Verwundung 
erzeugten GummifluB, der Acacia- und Prunu8-Arten. SchlieBlich muB 
auch das sog. "Wundgummi" in diesem Zusammenhang erwahnt werden, 
das die Zellwande der Wundgewebe impragniert und undurchlassig macht; 
dabei handelt es sich wiederum nicht um eine zweckmaBige Unterbindung 
der Zellwandpermeabilitat, sondern um ein Stoffwechselprodukt, das sekundar 
die erwahnte Veranderung der Zellwand zur Folge hat. Wenn man auch noch 
weit davon entfernt ist, die Stoffumsetzungen, die bei Verwundungen in 
der Pflanze auftreten, zu kennen, so lassen sich die verschiedenen Wund­
reaktionen doch besser physiologisch aus einem gesteigerten oder pathologisch 
veranderten Stoffwechsel verstehen, als wenn man unbewiesene ZweckmaBig­
keitshypothesen zur Erklarung der beobachteten Vorgange heranzieht. Es 
darf daher der SchluB gezogen werden, daB der HarzfluB keine Ausscheidung 
mit besonderen biologischen Aufgaben vorstellt. 

Den Karotinoiden ist eine indirekte Mitwirkung bei der 
Kohlensaureassimilation zugeschrieben worden, da sie stets 
in einem konstanten Mengenverhaltnis als Begleiter des Chloro­
phylls auftreten. Sie absorbieren das blaue Licht und sollen so 
die Energie der kurzen Wellenlangen fur die Photosynthese zur Ver­
fUgung stellen. Diese Uberlegung ist indessen kaum stichhaltig, 
da blaues Licht bei der Chlorophylltatigkeit relativ am wenig­
sten aktiv ist und durch die Absorptionsbanden des Chlorophyll­
farbstoffes selbst bereits zum groBen Teil absorbiert wird. WILL­
STATTER und STOLL haben denn auch einwandfrei nachgewiesen, 
daB die gel ben Blattfarbstoffe beim Assimilationsvorgange nicht be­
teiligt sind. Ferner hat man den Karotinoiden eine wichtige Aufgabe 
bei der A tm ung zugeschrieben. Man stutzte sich dabei auf ihren 
ungesattigten Charakter C4oH 56 und auf das haufige Auftreten 
von Oxydationsprodukten C4oH5602 (Xanthophyll). Das Karotin 
wurde daher als Sauerstoffakzeptor angesprochen (PALLADIN, 2), 
der den molekularen Luftsauerstoff aufnehmen und ihn als leicht 
zerfallendes Oxyd der Atmung zufUhren solI. Die Tatsache, daB 
Karotin, wenn auch oft nur in kleinen Mengen in allen hoheren 
Pflanzen und deren einzelnen Organen nachgewiesen und spektro­
skopisch identifiziert werden kann (MACKINNEY und MILNER; 
SMITH und MILNER), bildet eine Stutze fUr diese Hypothese. Sie 
ist besonders dadurch interessant, daB hier zum erstenmal auf den 
besonderen Chemismus dieser Terpenverbindungen und nicht wie 
ublich auf ihre physikalischen Eigenchaften abgestellt wird. Die 
Karotinchemiker haben jedoch bis jetzt in dieser Richtung noch 

19* 
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keine Anhaltspunkte gefunden, da die naheliegende Umwand­
lung C4oH 56 + O2 ~ C4oH5602 in der hoheren Pflanze "bisher nir­
gends einwandfrei nachgewiesen werden konnte" (ZEOHMEISTER,1). 

Die Poly terpene sind nicht nur als WundverschluBmittel, son­
dem, wie die hochpolymeren Kohlenhydrate Starke und Inulin, 
auch als Reservestoff angesprochen worden. Da bei der durch 
Milchsaftentzug angeregten Bildung von Kautschukteilchen nach­
gewiesenermaBen Starke verbraucht wird, ist die Moglichkeit nicht 
von der Hand zu weisen, daB die Pflanze diesen Vorgang unter 
Umstanden riickgangig machen und Starke zuriickbilden konne. 
Es wird dabei auf die groBen Mengen Poly terpene hingewiesen, die 
in den Kautschukpflanzen angehauft werden. Der Halbstrauch 
Parthenium argentatum enthalt z. B. 4,5% seines Trockengewichtes 
Kautschuk. Auch wenn man die Polyterpenvorrate der Kautschuk­
baume mit ihrem jahrlichen Kohlenhydratumsatz vergleicht, findet 
man iiberraschende Zahlen. So enthalt z. B. ein 20 m hoher Hevea­
Stamm von 2 ill Umfang mit einem 20ringigen Milchrohrensystem 
etwa 6 kg Kautschuk (BENDlXSEN); nach MUNOH (2) betragt der 
Zuwachs eines 15 ill hohen Eichenstammes ebenfalls 6 kg. Der 
Kautschukgehalt des Milchrohrensystems ist also groBenordnungs­
maBig mit der jahrlich gebildeten Masse Holz beim Dickenwachstum 
unserer einheimischen Baume zu vergleichen. Wenn jedoch der 
Kautschuk einen Reservestoff vorstellen wiirde, miiBte man er­
warten, daB er beim Austreiben der Baume wie Starke mobilisiert 
wiirde. Dies ist aber wie im folgenden Abschnitt gezeigt werden 
solI, nicht der Fall. 

Zusammenfassend stellen wir fest, daB iiber die physio­
logische Bedeutung der verschiedenen Terpene eine groBe Anzahl 
von Ansichten ausgesprochen worden sind, die v61lig ohne inneren 
Zusammenhang nebeneinander stehen. Da jedoch die behandelten 
Pflanzenstoffe chemisch eine Einheit bilden, darf man wohl 
schlieBen, daB dieser Vielheit irgendein prinzipieller Fehler zu­
grunde liege. Denn es braucht ja nur an die Kohlenhydrate oder 
die EiweiBstoffe erinnert zu werden, urn zu erkennen, daB den 
Pflanzenstoffen chemischer Verwandtschaftsreihen auch physio­
logisch ahnliche Funktionen zukommen. Bei den Terpenen ist die 
Verwirrung dadurch zustande gekommen, daB man friiher ihre 
chemische Verwandtschaft ungeniigend gekannt hat, und daher 
auch gar nicht nach einer einheitlichen physiologischen Bedeutung 
suchen konnte. Deshalb ist das Feld den teleologischen Erklarungs-
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versuchen offengeblieben. Reute aber erwachst uns die Aufgabe, 
nach gemeinsamen physiologischen Zugen zu suchen, urn so die 
von der organischen Chemie aufgeklarte Gruppe der Terpene har­
monisch in die Pflanzenphysiologie einzuordnen. 

b) Die Terpenbildung als Ausscheidungsvorgang. 

Nach unserer Definition sind Ausscheidungsstoffe Stoffwechsel­
produkte, die nach ihrer Bildung nicht wieder in den Stoffwechsel 
der Pflanze zuruckkehren. Falls man daher die pflanzlichen 
Terpene zu den Ausscheidungen rechnen will, muB man erst be­
weisen, daB sie nach ihrer Genese yom Stoffwechsel nicht wieder 
erfaBt werden. Wenn man aber nach quantitativen Untersuchungen 
in dieser Richtung sucht, stoBt man auf eine groBe Lucke. Die Ein­
ordnung der Terpene unter die Ausscheidungen erfolgt heute 
eigentlich nur auf Grund von zytologischen und anatomischen 
Beobachtungen. 

Urn so wertvoller ist es, daB beim Kautschukbaum Hevea 
brasiliensis genaue chemische Analysen vorliegen, die zeigen, daB 
entstandener Kautschuk nicht mehr mobilisiert werden kann. 
BOBILIOFF (3) hat kriiftig wachsende junge Hevea-Baumchen bis 
zur Erschopfung aller Starkereserven im Dunkeln hungern lassen. 
Dabei fand er keine Abnahme des vorhandenen Kautschuks 
(s. Tabelle 39). Die gebildete Polyterpenmenge blieb konstant 
oder nahm relativ, offen­
bar zufolge der Gewichts­
abnahme der Pflanzen durch 
die Atmung, eher noch et­
was zu. Bei vielen Kaut­
schukpflanzen, namentlich 
Moraceen (Artocarpus, Ca­
stilloa) enthalten die als 
Speichergewebe dienenden 

Kotyledonen reichliche 

Tabelle 39. Kautschukgehalt von im 
Dunkeln gekeimten Hevea-Sam­
lingen nach Entfernung der als 
Nahrungsquelle dienenden Samen. 

(Nach BOBILIOFF, 3.) 

Versuchsreihen I II I III 

1 Monat gehungert 10,58 % 1 1,11 % \ 0,65 % 
2 Monate gehungert 0,98 % 1,20% I 0,66 % 

Mengen Milchsaft. BOBILIOFF hat auch hier das Verhalten des 
Kautschuks untersucht, fand aber bis zur volligen Entleerung der 
Samen keinerlei Abnahme. Auf diese Wcise ist wenigstens fUr die 
Kautschukgruppe einwandfrei nachgewiesen, daB diese Vertreter 
der Terpene Ausscheidungsprodukte vorstellen, die yom Stoff­
wechsel unter keinen Umstanden mehr ergriffen werden. 
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Es ist wahrscheinlich, daB auch die Tetraterpene vielfach End­
produkte des Stoffwechsels sind. Haufig verhalten sie sich aller­
dings nicht wie Ausscheidungsstoffe, da sie nach ihrer Bildung 
nicht immer unverandert liegenbleiben. So verschwindet z. B. 
bei der herbstlichen Verfarbung der Blatter nicht nur das Chloro­
phyll, sondern auch das freie Xanthophyll; dafur erscheinen aber 
sogenannte Farbwachse, d. h. Ester von Karotinoiden mit Fett­
sauren (KUHN und BROCKMANN), die dann mit dem fallenden 
Blatte abgestoBen werden. Auch in reifenden Fruchten wandert 
oft nur das Chlorophyll aus, wahrend die gelben Farbstoffe zuruck­
gelassen oder durch besondere Vorgange umgewandelt und ver­
mehrt werden (ZECHMEISTER, 1). Fur den Ausscheidungsstoff­
Charakter der Karotinoidmengen, die in gewissen Pflanzenteilen 
angehauft werden, spricht ihr physiologisch auffallend indiffe­
rentes Verhalten. Trotz der vielen Doppelbindungen stellen sie 
merkwurdig stabile Verbindungen vor, die z. B. unverandert den 
tierischen Darmkanal passieren (KARRER und HELFENSTEIN). Sie 
sind so weitgehend dehydriert, daB sie fUr den Stoffwechsel 
offenbar keine wertvollen Stoffe mehr vorstellen. Ob die Be­
ziehungen des Karotins zum Wachstums-Vitamin A, das KARRER (3) 
durch symmetrische Spaltung von f1-Karotin gewonnen hat, fur 
die Pflanze von ebenso weittragender Bedeutung ist wie fUr 
den tierischen Stoffwechsel, ist nicht bekannt. VIRTANEN und 
seine Mitarbeiter haben gefunden, daB die Katotinbildung eine 
Funktion des Wachstums der Pflanze ist (Versuchspflanzen : 
Weizen und Erbse) .. Der h6chste Karotingehalt faUt mit dem 
kraftigsten Wachstum zusammen. Zu Beginn der Bluhperiode 
nimmt die Karotinmenge dagegen wieder ab und faUt bis zur 
Fruchtreife. Die chemischen Umwandlungen, die den Karotin­
schwund nach der Blute verursachen, sind bisher nicht untersucht 
worden. Das Karotin kann also als Nebenprodukt der 
Stoffwechselvorgange beim Wachstum aufgefaBt werden. 
Da seine Abnahme in der ausgewachsenen Pflanze auf einer Wieder­
einbeziehung in den Stoffwechsel schlieBen laBt, darf es in diesem 
FaIle aIlerdings nicht als Ausscheidungsstoff bezeichnet werden. 
1m allgemeinen durfen die Karotinoide jedoch, solange ihnen 
keine bessere, widerspruchsfreie physiologische Deutung gegeben 
werden kann, aus Analogie zu den ubrigen Terpenen vorlaufig 
hieher gestellt werden. 
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Fur die niedrigmolekularen Terpene gelingt der Nachweis, daB 
es sich um Ausscheidungsprodukte handle, vielleichter. Namentlich 
f,ir die atherischen Ole, die durch besondere Drusen aus dem 
Pflanzenkorper herausgeschafft werden, steht fest, daB sie end­
gultig aus dem Stoffwechsel der Pflanze ausscheiden. Aber auch 
fUr die Balsame und Harze, die in der Pflanze angehauft werden, 
trifft dies zu. Nach ihrer Bildung bleiben sie liegen und werden, 
wie anatomisch festgestellt werden kann, nicht mehr in den Stoff­
wechsel miteinbezogen. Trotzdem es sich um chemisch sehr 
reaktionsfahige Karper handelt, sind sie physiologisch vollig in­
aktiv und mussen daher als Auswurfstoffe aufgefaBt werden. Es 
ist wahrscheinlich, daB, ahnlich wie bei den Tetraterpenen, auch die 
Bildung der niedrigmolekularen Terpene und der Poly terpene 
Begleiterscheinungen von Wachstumsvorgangen vor­
stellen, da die Ausscheidung stets in jungen, noch wachsenden 
Organen erfolgt. Fur einzelne dieser Stoffe laBt sich nachweisen 
und fUr andere wahrscheinlich machen, daB sie nachher zeitlebens 
der betreffenden Organe als physiologisch inerte Masse in den 
Geweben liegenbleiben. 

c) Die Terpene als Exkrete. 

Das verzweigte 5-Kohlenstoff-Gerust des Terpengrundkorpers 
trifft man bei vielen physiologisch wichtigen Pflanzenstoffen 
(optisch inaktiver Gahrungsamylalkohol, Leucin), die vielleicht mit 
den Terpenen genetisch in Zusammenhang stehen. Auch die 
hydrierten Terpene spielen eine wichtige physiologische Rolle, 
wie das Beispiel des Phytols zeigt. Wenn diese Verbindungen 
aber bis zur Isopren-Stufe dehydriert werden, scheinen sie sich 
an weiteren Stoffumsetzungen nicht mehr zu beteiligen. Die 
Terpene der Hauptreihe, und vielleicht auch die dehydrierten 
Tetraterpene, erweisen sich daher als Endprodukte des Stoff­
wechsels, die nach unserem derzeitigem Wissen ohne bestimmte 
physiologische Funktionen im Pflanzenkorper verbleiben oder nach 
auBen abgeschieden werden. Die biologischen Aufgaben, die ihnen 
zugedacht werden, leisten sie, falls deren Erfullung fur die Pflanze 
uberhaupt lebenswichtig ist, nur beilaufig oder zufallig. 

Der Chemismus der Terpene unterscheidet sich grundlegend 
von der Konstitution der Assimilate, die aIle freie oder veresterte 
OH-Gruppen enthalten. Durch ihre vollstandige UnlOslichkeit in 
Wasser und ihre absolute Hydrophobie sind die Terpene der 
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lebenden Substanz vollig unahnliehe Verbindungen. Sie mussen 
darum als das Produkt eines noeh unbekannten dissimilatorisehen 
Stoffweehselvorganges betraehtet werden und sind deshalb als 
Dissimilate oder Exkrete zu bezeiehnen. 

Der DissimilationsprozeB der Terpenbildung zeigt einen ver­
wandten Wesenszug mit dem dissimilatorisehen Stoffabbau 
(Atmung). In beiden Fallen spielen Dehydrierungsvorgange 
(WIELAND) eine wiehtige Rolle. Die Atmung ist ein gekoppelter 
Vorgang von Wasserstoffentzug (endotherme Dehydrierung) und 
Wasserstoffubertragung an aktivierten Sauerstoff (exotherme Hy­
drierung), wobei der Energiegewinn bei der Wasserbildung gegen­
uber dem Energieverlust bei der Dehydrierung uberwiegt. Besteht 
das Atmungsmaterial aus sauerstoffhaltigen Verbindungen (Kohlen­
hydrate, EiweiBstoffe), entstehen dureh die Wasserstoffabspaltung 
immer O-reiehere Verbindungen, bis sehlieBlieh voUstandig dehy­
drierte TeilstUeke wie CO2 und (NH2)2C = 0 ubrigbleiben. Die 
Endprodukte sind daher sauerstoffreiehe, energiearme Verbin­
dungen. An der Terpenbildung mussen ebenfalls Dehydrierungs­
vorgange beteiligt sein, die zu den ungesattigten Kohlenwasser­
stoffen der 1soprenreihe fUhren. Aber der endotherme Wasser­
stoffentzug fUhrt hier zu sehr energiereiehen, ungesattigten 
Verbindungen. 

1m tierisehen Stoffweehsel herrseht der Stoffabbau zweeks 
Energiegewinnung vor, beim pflanzliehen dagegen der Stoffaufbau 
mit immer weitergehender Energieanreieherung. Dieser Grundsatz 
der aUgemeinen Physiologie findet seinen Niedersehlag nun aueh 
bei den Exkretionsvorgangen. Das wiehtigste tierisehe Exkret, 
der Harnstoff, ist ein abgebauter, seiner Energie weitgehend be­
raubter Korper, wahrend die Terpenexkrete der Pflanzen beim 
Dehydrierungsvorgange mit Energie beladen und dann aus­
gesehieden werden. Es wird so verstandlieh, daB nur die auto­
trophen Pflanzen, die im Sonnenlieht eine unersehopfliehe Energie­
queUe zur Verfugung haben, Terpene erzeugen, wahrend die hetero­
trophen Pflanzen, die mit ihrer Energie haushalten mussen, im 
allgemeinen keine Terpene ausseheiden. 

c. Physiologische Anatomie der Exkretionsorgane. 
1. Die Exkretionsorgane. 

Zellgruppen und Zellverbande, die Terpene ausseheiden, sollen 
als Exkretionsorgane bezeiehnet werden. Je naehdem ob es sieh 
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um leicht fluchtige, flussige oder feste Verbindungen der Terpen­
reihe handelt, werden die Exkretionsorgane verschieden gebaut 
sein mussen. Fluchtige und flussige Terpene konnen, soweit es 
die Permeabilitat der Zellmembranen gestattet, aus der Pflanze 
herausgeschafft werden, wahrend die festen im SchoBe der Gewebe 
abgelagert werden mussen. 

a) Exkretionshaare. 

Die Exkretionsorgane, die vornehmlich fluchtige Exkrete aus­
scheiden, sind im einfachsten FaIle Kopfchenhaare, deren kugelig 
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Abb. lOS. Exkretionshaare (Exkrete schwarz). a) Driisenhaar des Blattstieles von 
Pelargonium zonale, e Exkret, h Halszelle, f FuJ3zelle (nach HABERLANDT, 6). b) Driisen­
schuppe von Mentha piperita (nach 'WIESNER, 2). c) Vielzelliges Driisenhaar von 
l'richosanthes (Cucurbitaceen), h Mittelzelle (nach SCHRODTER). d) Driisenhaare in den 
Interzellularraumen von Aspidiumjilix mas (nach WIESNER, 2). e) Junges Driisenhaar 
von Dictamnus albus, lysigener Exkretraum (nach MARTINET). f) Haar von Cuphea 
(Lytraceen) mit Driisengewebe in der Basis (nach MARTINET). g) Schuppenhaar von 
Rhododendron hirsutum, Exkret zwischen den Schlauchzellen (nach KRATZMANN). 

aufgeschwollene Endzelle auf einer oder mehreren Stieizellen uber 
die Epidermis hinausgehoben wird (Abb. 108 a und b). Die Kopf­
chenzelle ist sehr plasmareich und besitzt einen groBen Kern. Viel­
fach bleibt sie nicht einzellig (Geraniaceen), sondern geht fruh­
zeitig durch zwei Teilungsschritte in einen Vierzellkorper uber 
(Labiaten, Solanaceen, Cucurbitaceen). Durch weitere Teilung 
konnen acht (Scrofulariaceen) bis vieizellige (Scutellaria, Collomia) 



298 Exkretion. 

Kopfchen entstehen. Diese Zellen werden wegen ihrer exkretori­
schen Tatigkeit als Driisenzellen bezeichnet. Das Exkret wird, 
wie bereits erwahnt, zwischen Kutikula und Zelluloseschicht ange­
hauft. Die Kutikula wird blasig abgehoben und kann schlieBlich 
platzen. Das Kopfchen ist dann seines Transpirationsschutzes be­
raubt und fallt, falls nicht eine neue Kutikula regeneriert wird, 
der Vertrocknung anheim. 

Dieser Exkretionsmodus zeigt, wie schwierig es fUr die Pflanze 
ist, irgend etwas nach auBen abzuschieben. Die Kutikula, die fUr 
die AufrechterhaItung der hohen Dampfspannung in den Geweben 
notwendig ist, umkleidet die ganze Pflanze wie ein Panzer, der 
fiir groBere Molekiile undurchlassig ist. Die Kutikula muB daher 
gesprengt werden, worauf jedoch das Driisengewebe der Aus­
trocknungsgefahr ausgesetzt wird. Dies ist wohl der Grund, warum 
stets Epidermisanhange und nicht die Epidermiszellen selbst zum 
terpenausscheidenden Exkretionsgewebe werden. Der Stiel der 
Driisenhaare vermindert die Beriihrungsflache des exponierten 
Driisengewebes mit der Epidermis auf ein Minimum, so daB 
sich die Transpiration des kutikula-entblOBten Exkretionskorpers 
nicht ohne weiteres auf die tieferliegenden Gewebe iibertragt. 
Haufig ist auBerdem die oberste Stielzelle, die als Hals- oder Mi ttel­
zelle (NETOLITZKY, 9) bezeichnet wird, kutinisiert. Sie grenzt 
die Driisenzellen gegen das iibrige Gewebe abo Bei Exkretions­
organen mit einem vielzelligen Driisengewebe wird die Mittelzelle 
zu einer "Mittelschicht" oder Scheide. Mit Hilfe der dichroiti­
schen Chlorzinkjodfarbung kann man die Kutinisierung z. B. bei 
den Mittelzellen der Driisenhaare von Tabakblattern sehr leicht 
nachweisen. 

Vielfach scheint es, wie wenn eine Tendenz vorhanden ware, 
die Durchbrechung der Kutikula zu vermeiden. Die Exkrete 
werden dann in In t e r z e II u I a r r a u men zwischen den Driisenzellen 
abgelagert und gelangen nicht mehr ins Freie. Solche Exkretions­
organe werden gewohnlich etwas versenkt oder sogar vollstandig 
im Blattgewe be aufgenommen (Psoralea). Sie sind unter der 
wenig gliicklich gewahlten Bezeichnung "Zwischenwanddriisen" 
bekannt. Als Prototyp dieser Ausscheidungsorgane werden in 
der alteren Literatur stets die Schildhaare auf der Blattunterseite 
von Rhododendron angefiihrt (Abb. 108g). KRATZMANN hat jedoch 
nachgewiesen, daB hier das Exkret wie bei gewohnlichen Driisen­
haaren unter der auBeren Kutikula angehauft und erst bei der 
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Praparation der Schnitte in die Interzellularraume zwischen den 
Exkretionszellen verschleppt wird. Dagegen gehoren in diesen 
Zusammenhang die merkwurdigen interzellularen Drusenhaare im 
Rhizom von Aspidium filix mas (Abb. 108d). Sie scheiden das 
Exkret anstatt nach auBen in Interzellularen des Grundgewebes, 
also in innere Raume, aus. Die Weiterentwicklung dieses Prinzipes 
fiihrt dann zu den interzellularen Exkretbehaltern. 

In einigen Fallen ist nicht die Spitze, sondern die Basis der 
Haare drusig angeschwollen (MARTINET), gewohnlich handelt es 
sich dabei urn groBere zottenahnliche Organe, deren kugeliges 
Drusengewebe auf einer Art Sockel uber die Blattflache empor­
gehoben wird. Hierher gehoren die Drusenhaare von Cuphea, und 
vor allem die Exkretionszotten von Dictamnus, bei denen das athe­
rische 01 in einen groBen sich bildenden I~terzellularraum ergossen 
wird. Der trichomartige Fortsatz dieser Exkretbehalter bricht 
sehr leicht ab, worauf sich der Inhalt entleert (DETTO). 

Die Terpenmengen, die durch die Exkretionshaare ausgeschieden 
werden, konnen uber Erwarten groB sein. So gibt Juniperus 
excelsa unter gunstigen Verhaltnissen pro Tag 30 g atherisches 01 
ab (KOSTYTSCHEW und WENT, 3). 

b) Exkretzellen. 

Nur in seltenen Fallen werden die Exkrete in den Zellen, die 
sie erzeugen, selbst abgelagert. Die Anhaufung der Terpene erfolgt 
aber auch hier nicht im Protoplasma, sondern in einem behauteten 
Blaschen, das mit der Zellwand verwachsen ist. LEEMANN (1, 2) 
hat die Entwicklung dieser umhauteten Oltropfchen bei Persea in­
dica eingehend untersucht und beschrieben. An der auBeren peri­
klinen Wand der Exkretzellen tritt zuerst ein kleines tropfenahn­
liches Gebilde in Erscheinung, das aus Phosphatiden bestehen solI. 
Dieser Tropfen differenziert sich in eine basale Kupula, die mit 
der Membran verwachst und einem distalen Teil, der dem atheri­
schen 01 als Membran dienen solI. Darauf setzt die Terpenbildung 
im Protoplasma ein und das Exkret wandert in den Beutel aus. 
Das Protoplasm a nimmt in dem MaBe ab, wie der aufgehangte 
Oltropfen wachst und kann schlieBlich ganz verschwinden (Abb.109). 
Die Exkretzellen sind groBer als die Nachbarzellen und schlieBen 
sich durch Suberineinlagerung vom Stoffaustausch mit der Um­
gebung abo Die Terpenausscheidungen werden so in doppelter 
Weise eingeschlossen; erstens durch das Hautchen des Olbeutels, das 
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sich mit der Membrankapsel um die ROSANowschen Drusen ver­
gleichen laBt, und zweitens durch die Verkorkung der Exkret­
zellen. Die Ablagerungen werden dadurch yom weiteren Stoff­
wechsel vollstandig ausgeschlossen. Diese Art der Ausscheidung 

a 

spricht daher deutlich fUr die Exkret­
natur der angehauften Terpene. 

Exkretzellen mit Olbeuteln sind fUr die 
Araceen (Acoru8) , Zingiberaceen (Alpinia, 
Curcuma), Piperaceen (Peperomia), Chloran­
thaceen, Aristolochiaceen (Ari8tolochia, A8a­
rum), Magnoliaceen (Liriodendron, Illicium), 
Myristicaceen und Lauraceen (Lauru8, Per8ea, 
Cinnamomum) kennzeichnend. Bei Plectanthru8 
jrutic087t8 hat KISSER (2) einen besonders 

b c 
Abb. 109. Exkretionszellen. a) 1m Rhizom von Acorus Calamus (nach WIESNER, 2). 
b) Persea indica. Entstehung des Exkretbeutels aus einem "Initialtropfen". c) Asarum 

europaeum, junge und alte Exkretzelle. s Suberinlamelle (nach LEEMANN, 1,2). 

interessanten Fall gefunden. Junge Triebe scheiden ihre Terpene durch 
Exkretionshaare aus, wahrend die alteren, wo die Kommunikation mit der 
Epidermis durch das Periderm unterbunden ist, Exkretzellen im Grund­
gewebe anlegen. AuBere und innere Exkretorgane konnen also stellvertretend 
fiireinander auftreten. 

c) Interzellulare Exkretbehalter. 

Exkretzellen, die flussige Terpene speichern, sind selten. Viel 
haufiger wird das Prinzip verfolgt, dem wir bereits bei den Ex· 
kretionshaaren andeutungsweise begegnet sind: die Exkrete werden 
in Interzellularraume ergossen. Diese Raume entstehen, indem die 
Zellen des zukunftigenExkretionsgewebes unter Auflosung der Inter­
zellularsu bstanz a useinanderweichen (schizogene Exkretra ume ), oder 
dadurch, daB Zellen resorbiert werden (lysigene Exkretraume). 
Fruher wurde dieser Unterscheidung groBe Bedeutung beigemessen. 
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HABERLANDT (6) und TSCHIRCH (1) haben aber gezeigt, daB in vielen 
Fallen die lysigenen Exkretbehalter zuerst schizogen angelegt und 
dann spater lysigen erweitert werden, so daB dieser Einteilung keine 
prinzipielle Bedeutung zukommt. 

Die Exkretbehalter konnen groBe AusmaBe erreichen. Entweder 
sind sie annahernd isodiametrisch (Exkretliicken) oder sie bilden 
lange Gange, die aIle Organe der Pflanze durchziehen (Exkret- oder 
Harzkanale). Die Exkretliicken treten namentlich in den Familien 
der Rutaceen, Guttiferen und Myrtaceen auf. In den Blattern sind 

abc 
Abb.110. Interzellulare Exkretbehalter. a) Entstehung eines schizogeuen Inter· 
zellularraumes aU8 besonderer Mutterzelle (schematisch). b) Schizogener Harzkanal 
in der Nadel von Pinus nigra. c) Emergenz von Eucalyptus citriodora mit lysigener 

Exkretliicke (LIGNIER) (vgl. Abb. lOSe). 

sie als sog. pelluzide Punkte erkennbar (Hypericum) ; in den Schalen 
der Gitrusfriichte erreichen sie makroskopische Ausmal3e. Oft 
sind diese Exkretraume nur durch die Epidermis von der Aul3enwelt 
getrennt. Bei mechanischer Beanspruchung der Blatter offnen sich 
dann in der Epidermis praformierte Spalten, und das unter Turgor­
druck stehende Exkret wird ausgestol3en. HABERLANDT (6) hat 
solche Entleerungsapparate in den Blattern von Rutaceen, PORSCH 
bei Myrtaceen und SPRECHER (2) bei Ginkgo beschrieben. 

Exkretgange sind charakteristisch fiir die Pinaceen, Ana­
cardiaceen, Hypericaceen, Guttiferen, Dipterocarpaceen, Bursera­
ceen und andere Familien. Sie sind wie die Exkretbehalter von 
einem Epithel diinnwandiger und dicht aneinanderschliel3ender 
Zellen ausgekleidet. Diese Zellschicht hat eine doppelte Funktion. 
Erstens scheidet sie die Exkrete aus, zweitens schliel3t sie aber 
auch die Exkretgange hermetisch vom iibrigen Interzcllularsystcm 
der Gewebe abo Es ist also dafiir gesorgt, daB die fliissigen Exkrete 
nicht etwa in andere lebenswichtige Interzellularraume iibertreten 
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konnen. Die Exkretbehalter sind daher Interzellularen besonderer 
Art, die mit dem iibrigen Interzellularensystem nicht kommuni­
zieren. 

Das Ex k ret ion s e pit h e 1 bildet eine innere 0 berflache der 
Pflanze, das wegen seines liickenlosen Aufbaues mit dem Haut­
gewebe verglichen werden kann. Die Exkrete liegen deshalb eigent­
lich "auBerhalb" der lebenden Gewebe, in denen die Exkretions­
kanale eine Art enklavenartige AuBenwelt vorstellen; hier konnen 
die Terpene nach "auBen" befordert werden, ohne daB die aus­
scheidenden Gewebe der Vertrocknung ausgesetzt werden. Haufig 
wird die zartwandige Exkretionsschicht durch einen Ring skleren­
chymatischer Zellen, der hin und wieder von diinnwandigen 
DurchlaBzellen unterbrochen ist, umgeben. 

Die Exkretionskanale treten meistens durch horizontal ver­
laufende Gange miteinander in Verbindung, so daB ein ausgedehntes 
System innerer Raume entsteht. So schafft sich die Pflanze, der 
die Ausscheidung nach auBen erschwert ist, eine innere "AuBen­
welt", welche die Exkrete aufnimmt. 

d) Milchrohren. 

Anatomie der Milchrohren. Die Poly terpene konnen als feste 
Verbindungen nicht durch die Zellwand nach auBen abgeschoben 
werden. Sie haufen sich daher, wie wir gesehen haben, im SchoBe 
der Zelle, und zwar im Zellsaftraum, an. Nur in seltenen Fallen 
behalten die so entstehenden MilchsaftzeHen ihre Individualitat 
bei (Convolvulaceen, Compositengattung Parthenium). Gewohn­
lich treten die einzelnen Milchsaftzellen durch Anastomosen mit­
einander in Verbindung und bilden so ausgedehnte Zellsysteme, 
die als gegliederte Milchrohren, oder, unter besonderer Be­
riicksichtigung, daB sie Zellfusionen vorstellen, als Milchsaft­
gefaBe bezeichnet werden. Die Zellen, die zu solchen Rohren ver­
schmelzen, konnen aus dem Grundgewebe entstanden sein (prim are 
MilchsaftgefaBe), oder es handelt sich um Abkommlinge des 
Kambiums (sekundare MilchsaftgefaBe), wie dies vor aHem von den 
Euphorbiaceengattungen Hevea (FREY-WYSSLING, 25) und Manihot 
bekannt ist (Abb. Ill). Gegliederte Milchrohren sind fUr die 
Familien der Araceen, Musaceen, Papaveraceen, Papayaceen, Lobe­
liaceen, Campanulaceen und die Compositenunterfamilie Cichorieen 
charakteristisch. ManchmallaBt sich der Ubergang von Milchsaft­
zellreihen zu gegliederten Milchrohren durch das Auftreten von 
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Perforationen (Sapotaceen) oder vollstandige Resorption der Quer­
wande (Convulvulaceengattung Dichondra) beobachten. 

Bei den Moraceen, Urticaceen, Euphorbiaceen (mit Ausnahme 
der beiden erwahnten Gattungen Hevea und Manihot), Apocyna­
ceen und Asclepiadaceen (Ausnahme: Stapelia) entstehen die Milch­
rohren nicht durch Zellfusion, sondern durch Spitzenwachstum von 

• Abb. 111. Gegliederte Milchriihr.en im Phloem von llevca, aus dem Kambium 
entstanden, durch Anastomosen zu einem Netzwerk verbunden. 

Milchsaftzellen. Diese lassen sich als sog. lni tialen der Milch­
rohren bereits im Embryo als groBe und besonders differenzierte 
Zellen an der lnnengrenze der primaren Rinde des Kotyledonar­
knotens erkennen (CHAUVEAUD). Die lnitialen wachsen mit dem 
jungen Keimling aus, verzweigen sich reichlich und dringen in 
die Parenchyme der jungen Pflanze hinein. Zellteilungen finden 
dabei keine statt, und man nennt daher diese Riesenmilchsaftzellen 
ungegliederte Milchrohren. Die Spitze der vordringenden 
R6hre liegt stets etwas hinter dem Vegetationspunkt und unterliegt 
einer Regulation ihres Wachstums durch die umliegenden Gewebe. 
Nur weiche Gewebe (Parenchyme) konnen durchwachsen werden. 
Dieses Vordringen der Milchrohren ist so merkwurdig, daB man es 
mit dem Wachstum parasitischer Pilzhyphen im Gewebe ver­
glichen hat. Manchmal wird nur die Rinde (Euphorbia), manchmal 
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nur das Mark (Ceropegia), gewohnlich aber aIle primaren Gewebe 
mit Milchrohren ausgestattet (z. B. Apocynum, Nerium). Nach 
SCHAFFSTEIN entstehen bei gewissen Pflanzen in der Vegetations­
spitze fur jedes Internodium neue Initialen (Abb. 112b). Da in 
den Familien mit ungegliederten Milchrohren auch Gattungen mit 
MilchsaftgefaBen vorkommen (Hevea und Manihot bei den Euphor­
biaceen, Stapelia bei Asclepiadaceen), vermutet SCHAFFSTEIN, 
daB die gegliederten Milchrohrensysteme als ursprunglich, die un­
gegliederten dagegen als abgeleitet zu betrachten seien. 

a b 
Abb.112. Ungegliederte Milchr6hren. a) Initialen (i) der ungegliederten Miluh­
r6hren im Embryo von Euphorbia myrsinites. b) Initiale (i) derunverzweigten Milch­
r6hren (a) von Vinca min01·. v Vegetationspunkt, t Tracheiden (nach SCHAFFSTEIN). 

Bei einigen Cichorieen (Lactuca) stehen die auBersten Aus­
zweigungen der Milchrohren mit Haaren in offener Verbindung. 
Wenn solche Milchsafthaare verletzt werden, flieBt etwas Latex aus. 
Es hat nicht an Versuchen gefehlt, diese merkwurdige Besonderheit 
okologisch auszuwerten, doch haben sie zu keinem befriedigenden 
Ergebnis gefuhrt. 

Physiologie der Milchrohren. Wie gezeigt worden ist, muB man 
die Poly terpene als Exkrete auffassen. Es scheint daher naheliegend, 
die Milchrohren als Exkretionsorgane zu deuten. Dieser SchluB 
darf aber nicht ohne weiteres gezogen werden, da uber die physio­
logischen Funktionen des Milchrohrensystems die verschiedensten 
Ansichten geauBert worden sind, auf die zuerst eingegangen werden 
muB. 

Nach HABERLANDT (2) gehoren die Milchrohren zum Stoff­
leitungssystem. Zugunsten dieser Anschauungen werden eine 
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Reihe interessanter Beziehungen des Milchrohrensystems zum Phloem 
und zum Assimilationsgewebe angefiihrt. Aber man kann e benso viele 
anatomische Tatsachen aufzahlen, die gegen eine rationelle Stoff­
leitung sprechen, wie die markstandigen Milchrohren gewisser Apo­
cynaceen oder die Unterbrechung der MilchsaftgefaBe in der Ansatz­
stelle der Blatter beiHevea. Ferner laBt sich zeigen, daB in den Milch­
rohren sicher kein Massentransport stattfindet; denn Lithiumsalze 
und Farbstoffe, die in die Milchrohren abgeschnittener oder intakter 
Sprosse (Euphorbia Peplus, Papaver 8omniferum, Papaver Rhoeas) 
gebracht werden, wandern nach ROEBEN nicht (SIMON, ONKEN, 
ROEBEN). BOBILIOFF (2) fand zwar bei Vitalbeobachtungen an un­
verletzten Milchrohren (isolierte Milchrohren aus der Papaya­
Frucht, Milchrohren von Euphorbia Tirucalli, Ficus V ogelii) eine 
von der Protoplasmabewegung unabhangige Stromung des Milch­
saftes. Aber diese Saftbewegungen sind nur von kurzer Dauer 
und besitzen keinen bestimmten Richtungssinn. Ein eigentlicher 
Massentransport tritt nur ein, wenn man die Milchrohren verletzt. 
Dann wird ein dauerndes Turgorgefalle in der Rohre geschaffen, 
da bei der Verwundungsstelle der Turgordruck aufgehoben ist. 
Die treibende Kraft dieser Stromung ist daher der Turgor der sehr 
elastischen Milchrohren (s. S. 117). 

Man kann diesen Stromungsvorgang rechnerisch erfassen (FREY-WYSS­
LING, 30) und findet, daB bei kleinen Rohrensystemen und diinnfliissigen 
Saften eine elastische Entleerung nach exponentionalen Gesetzen erfolgt, 
wahrend bei ausgedehnten Systemen und dickfliissigen Milchsaften die 
Stromung einem hyperbolischen Gesetze gehorcht. 1m allgemeinen iiber­
lagern sich beide Prinzipien; so herrscht z. B. beim Anzapfen von Hevea 
brasiliensis erst die exponentionale Entleerung vor und dann folgt eine 
hyperbolische Stromung. Auf Grund der Theorie muB sich die Miindung 
der elastischen Kapillaren paraboloidartig verjiingen. Wie die Abbildung 
von BOBILIOFF (Abb. 113 c) zeigt, ist dies tatsachlich der Fall. 

Der MilchsafterguB angeschnittener Milchrohren ist ein Modell fiir die 
Druckstrom theorie von MUNCH, die ja ein Turgorgefalle und offene Ver­
bindungen der Leitelemente untereinander voraussetzt. Trotz dieser schein­
baren Ubereinstimmung mit dem Problem des Stofftransportes im Phloem 
haben die Gesetze des Milchsaftergusses nur praktische Bedeutung fiir die 
Kautschukgewinnung, wahrend sie liber die Stoffbewegung in den unver­
letzten Milchrohren nichts aussagen. Man muB im Gegenteil aus den be­
obachtbaren Tatsachen folgern, daB in den Milchrohren keine systematischen 
Massenverschiebungen vorkommen, denn diese miiBten die Polyterpen­
teilchen mitschleppen und an gewissen Stellen zu Kautschukanhaufungen 
fiihren. Dies ist aber nicht der Fall. 

Die Feststellung, daB in den Milchrohren kein Massentransport erfolgt, 
erlaubt noch nicht, eine Leitfunktion der Milchrohren ganz von der Hand 

.Ifrey-\Vyssling, Stoffausscheidung der hiihercn Pflanzen. 20 
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\<IU weisen, weil heute die Moglichkeit in Betracht gezogen werden muB, 
daB die Stoffleitung nicht in Masse durch den ganzen Rohrenquerschnitt, 
sondern als monomolekulare Oberflachenfilme an GrenzfIachen erfolgt 
(VAN DEN HONERT). Wenn diese neue Wanderungstheorie sich fiir die Sieb­
rohren bewahrheiten solIte, miiBte sie auch fiir die Milchrohren nachgepriift 
werden. Die bekannten Ringelversuche bei Ficus Garica von KNIEP (1) 
scheinen zwar eine derartige Moglichkeit auszuschlieBen. Als sic her muB 
man vorlaufig festhalten, daB Zucker und Farbstoffe (Fluoreszein), die im 
Phloem wandern, sich in den Milchrohren nicht bewegen. 

Der Stoffleitungstheorie schlieBen sich aIle jene Hypothesen an, 
die den Milchr6hren eine Speicherfunktion zuschreiben. Der 

-..--J'-----.-.lL.-----JL----J'-.. 
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Abb. 113. Latexbewegung. a) Euphorbia Tirucalli. Milchsaft bewegt sich, Starke­
korner (wandstandig) bleiben stehen. b) Schema der POIBEUILLE-Stromung in einer 
Kapillare. c) Carica Papaya: isolierte Milehrohre angesehnitten. d) Bereehnete 
Kontraktionsform der Milehrohrenmiindung bei elastiseher Entleerung; Radius Ro 
(ler turgeszenten, a der erschlafften Milchrtihre; sehraffiert: ausgefIossener Milchsaft 

[a) und c) nach BOBILIOFF (2).] 

wechselnde Wassergehalt des Milchsaftes fiihrte dazu, das Milch­
r6hrensystem als Wasserreservoir zu betrachten. Diese Ansicht 
kann jedoch nicht richtig sein, denn der Wassergehalt des Milch­
saftes folgt sofort dem allgemeinen Hydraturzustande der Pflanze, 
wahrend ein Wasserspeichergewebe hiervon bis zu einem gewissen 
Grade unabhangig sein soUte. So ist z. B. der MilchsafterguB des 
Kautschukbaumes am Nachmittag viel geringer als am fruhen 
Morgen, wo die Wasserfuhrung der Gewebe und damit der Turgor 
ihr Maximum erreichen. Ferner ist es eine Erfahrungstatsache, 
daB der Hevea-Milchsaft in den trockenen Monaten wasserarmer ist 
als in der Regenzeit (FICKENDEY, 2). Ja sogar bei jeder Anzapfung 
verandert sich der Wassergehalt wahrend des Milchsaftergusses, 
da zufolge der Turgorsenkung die Saugkraft der Milchr6hren an­
steigt und aus den benachbarten Parenchymen 8-15% Wasser 
aufnimmt (ZIMMERMAN, A.; ARIsz; FREy-WYSSLING, 27, 28). Diese 
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sog. Verdunnungsreaktion ist bei vielen Untersuchungen 
uber die Trockensubstanz der Milchsafte nicht beachtet worden; 
ferner muB berucksichtigt werden, daB nach dem Gesetz von 
POISEUILLE der ausgeflossene Saft hauptsachlich aus den zen­
tralen Teilen der Milchrohren stammt (s. Abb. 113b), wahrend die 
Wandschicht nicht oder nur wenig in Mitleidenschaft gezogen wird, 
so daB es schwer ist, an Hand des ausgeflossenen Saftes den Milch­
rohreninhalt richtig zu beurteilen. Jedenfalls zeigt die Verdun­
nungsreaktion, wie leicht sich der Wassergehalt in den Milchrohren 
durch auBere Einflusse verandert, so daB es wohl nicht angeht, 
sie als besondere Wasserspeicher anzusprechen. 

Nicht nur der Wassergehalt, sondern auch Stickstoff, Phosphor 
und Kalium zeigen jahreszeitliche Schwankungen (NORMAN RAE; 
SCHWEIZER), weshalb man dem Serum oft ernahrungsphysio­
logische Bedeutung zugemessen hat. Selbstverstandlich nehmen 
diese Stoffe am allgemeinen Stoffwechsel der Pflanze teil, es ist 
nur die Frage, ob die Milchrohren deswegen fUr die Ernahrung der 
Pflanze eine nenennswerte Rolle spielen. Die Menge Nahrstoffe 
ist, wie folgende Tabelle (GORTER) zeigt, z. B. bei Hevea so klein, 
daB ihnen wohl nur eine lokale Bedeutung fUr die Lebensprozesse 
der Milchrohren selbst zukommt. 

Tabelle 40. Zusammensetzung des Milchsaftes von einem 
regelmaBig angezapften Hevea-Baume. 

Wasser . . . . . . .. 60,09% Quebrachit ........ 1,45% 
Kautschuk (einschlieBlich Zucker .......... 0,25% 

"Harze" etwa 1%) ... 37,00% Asche .......... 0,53% 
EiweiB . . . . . . . . . 0,34% Unbestimmte Verbindungen 0,34% 

In alten Baumen, die zum erstenmal angezapft werden, kann der Kaut­
schukgehalt des Milchsaftes bis iiber 60% und der Wassergehalt weniger 
als 40% betragen. Es ist klar, daB eine so dicke Paste kaum als Wasser­
lieferant in Betracht kommen kann. Der EiweiBgehalt steigt unter Umstanden 
bis auf etwa 0,6%, aber auch dann verschwindet er mengenmaBig ganz 
gegeniiber der groBen Masse Kautschuk, und da scheint es doch wohllogisch, 
die Milchrohren von Hevea nach dem wichtigsten Hauptbestandteile ihres 
Inhaltes, als Ex k ret ion s 0 r g a n e zu bezeichnen. Die Zusammen­
setzung des Milchsaftes ist bei anderen milchenden Pflanzen freilich oft 
wesentlich anders; aber es ist schwer, vollstandige Analysen aufzutreiben. 
Gewohnlich werden nur die auffallendsten Hauptbestandteile der ver­
schiedenen Milchsafte quantitativ angegeben. So enthalt der Milchsaft von 
Ficu8 callo8a 26,6 % EiweiB, was 90,7% vom gesamten Trockenriickstand 
ausmacht. Auch bei Ficu8 cordi/olia besteht der Trockenriickstand fast 
ausschlieBlich aus EiweiB (79,5 %). Was diese EiweiBstoffe, die im Milch­
saft kristallisiert vorkommen, ernahrungsphysiologisch fiir eine Rolle spielen, 

20* 
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ist unbekannt. Die Euphorbia-Arten enthalten Starkekorner in den Milch­
rohren, die aber nur in Ausnahmefallen wieder mobilisiert werden. Be­
obachtungen iiber Zu- oder Abnahme dieser Korner im Milchsafte miissen 
mit Vorsicht aufgenommen werden, da sie nur bei starken Ergiissen durch 
die Stromung aus dem Plasma herausgeschwemmt werden, bei schwa chen 
dagegen nicht! Milchsafte mit groBeren Mengen Zucker kommen nur bei 
den Compositen vor (Tragopogon). Der SiiBstoff des beriihmten Milchbaumes 
von Venezuela (Brosimum Galactodendron) mit einem genieBbaren Milchsaft 
ist kein plastischer Zucker; die Zusammensetzung dieser oft als Reservestoff 
angesprochenen Milch weist keine pflanzlichenReservestoffe auf (WEHMER, 3): 
58% Wasser, 30-35% Kuhbaumwachs (d. h. 30% fettartiges Wachs mit 
Harz- und Kautschukbeimengungen), 2,8 % "Zucker" = siiBe gummiahnliche 
Substanz, 1,7% EiweiBstoffe und 0,5% Aschenbestandteile. 

Es gibt also einzelne Fane, wo im Milchsaft groBere Mengen 
Stoffe enthalten sind, die nach ihrem Chemismus als Nahrstoffe 
bezeichnet werden konnen. Inwieweit diese aber fUr den normalen 
Stoffwechsel der Pflanze notwendig sind, weiB man nicht, da viele 
davon nur verschwinden, wenn man die Pflanze hungern laBt. 
Andererseits findet man aber auBer den Polyterpenen auch noch 
weitere Abfallstoffe im Milchrohrensystem. So treten hiiufig Sterine 
auf, die wegen ihrer Loslichkeit in Azeton und Alkohol als "Harze" 
bezeichnet werden (im Hevea-Milchsaft etwa 1 %), oder groBe 
Mengen anorganischer Salze. ROEBEN findet durch Leitfahigkeits­
messungen bei Euphorbia Lathyris und Euphorbia Peplus Elektro­
lytgehalte, die einer 3 % Chlorkalzium16sung entsprechen; bei 
anderen Euphorbia-Arten (Euphorbia Caput Medusae) ist ein so 
groBer Gehalt an Kalziummalat vorhanden, daB es leicht ausfallt und 
kristallisiert. In der Asche von Kickxia elastica fand FICKENDEY (1) 
40% Magnesium, zum groBten Teile als Sulfat. Da wir Kalzium­
salze und Sulfate als Rekrete kennengelernt haben, scheint es, daB 
die Milchrohren auch in den Dienst der Rekretion gestellt werden. 

Bei all der Vielgestaltigkeit der Milchsaftzusammensetzung 
muB man aber stets vor Augen behalten, daB der groBte Teil 
der Milchsaftpflanzen Poly terpene fUhrt. A. ZIMMERMANN zahlt 
gegen 500 Arten auf (WIESNER, 3), die technisch als Kautschuk­
pflanzen von kleinerem oder groBerem Interesse sind. Beriick­
sichtigt man ferner, daB auBerdem weitere Endprodukte des Stoff­
wechsels wie Karotinoide, als Lipochrome und Sterine, sowie 
Rekrete in ansehnlichen Mengen im Milchsaft auftreten, erscheint 
es wohl gerechtfertigt, die ausscheidende Tatigkeit der Milch­
saftsysteme in den V ordergrund zu riicken und sie unter die 
Exkretionsorgane einzureihen. 
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2. Histologische Gesichtspunkte. 

a) Lokalisation der Exkrete innerhalb der Pflanze. 

Vergleich mit der Rekretion. Von den im letzten Kapitel nam­
haft gemachten Tatsachen iiber die Lokalisation der Rekrete geIten 
einige auch fUr die Exkrete. So kann man wie bei den Rekreten eine 
Reihe fortschreitender Lokalisation aufstellen. Bei den merk­
wiirdigen Wiistenstrauchern der Compositengattung Parthenium 
(Parthenium argentatum und Parthenium incanum) in N ordmexiko, 
die den Guayule-Kautschuk liefern, enthalt jede einzelne Zelle des 
Grundgewebes und der sekundaren Markstrahlen in ihrer Vakuole 
Milchsaft, so daB die ganze Pflanze, bezogen auf ihr Trocken­
gewicht, 4,5 %, bei selektiertem Material sogar bis iiber 10% Kaut­
schuk enthalt. Solche FaIle, wo keine Lokalisation der Exkrete 
stattfindet, miissen indessen fUr die niedrig- und hochmolekularen 
Terpene als Ausnahme gelten, wahrend sie fUr die Tetraterpene 
die Regel bilden. 

Zahlreicher sind die Falle, wo die Exkrete in besonderen Zellen 
angehauft werden (Milchsaftzellen, Exkretzellen). Diese Idio­
blasten lassen sich hinsichtlich ihrerVerteilung in den Blattern und 
der Abkapselung ihres InhaItes (s. Abb. 109) mit den ldioblasten, 
die der Rekretion dienen, vergleichen. Vielfach werden sie durch 
interzellulare Hohlraume (Exkretliicken) ersetzt. Die hochste 
Stufe der Lokalisation wird schlieBlich erreicht, wenn besondere 
Exkretionssysteme (Milchrohren; interzellulare Kanalsysteme) 
geschaffen werden, um die Exkrete aufzunehmen. 

Abgesehen vom Prinzip der Lokalisation weisen Exkretion und 
Rekretion dagegen wenig gemeinsame Ziige . auf. Diffuse Ablage­
rungen in der Zellwand, die fUr die Rekretion eine so groBe Rolle 
spielen, kommen bei der Exkretion nicht vor. Ausscheidung durch 
Gutation ist wegen der Wasserunloslichkeit der Terpene aus­
geschlossen; an ihre Stelle tritt die Ausscheidung durch Exkretions­
haare. Besonders aber unterscheidet sich die Exkretion von der 
Rekretion durch die Bildung der erwahnten Inter- und Intra­
zellularen-Ausscheidungssysteme. Man kann daher im Gegensatz 
zu den Verhaltnissen bei der Rekretion von eigentlichen Exkre­
tionsorganen sprechen. 

Anordnung der Exkretionsorgane. Die Verteilung der Ex­
kretionsorgane im Pflanzenkorper ist schein bar ganz willkiirlich. 
Die Milchrohren durchstreichen im allgemeinen die Grundgewebe 
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(primare Rinde, Mark); oft kommen sie jedoch als sekundarc 
Bildungen des Kambiums auch im Phloem vor. Ahnlich liegen die 
Verhaltnisse bei den interzellularen Exkretgangen. Bei Krautern 
treten sie reichlich in den primaren Geweben auf, wahrend sie bei 
den Koniferen vornehmlich im sekundaren Holz beim Ubergang 
yom Friih- zum Spatholz gebildet werden. Sehr haufig erfolgt 
ihre Bildung ferner im primaren Phloem (Araucariaceen, Clusiaceen 
und Anacardiaceen) und im primaren Xylem (Koniferengattungen 
Pinus und Larix), oder im SchoBe der Prokambiumstrange fUr 
Kollenchymbiindel bei den Umbelliferen (AMBRONN, 1). Diese Regel­
losigkeit verschwindet jedoch, wenn man nicht auf die anatomische 
Verteilung der Exkretionsorgane achtet, sondern auf ihre Be­
zieh ung zu den Meristemen. 

Die Spitzen der ungegliederten Milchrohren dringen bei ihrem 
selbstandigen Wachstum durch das Grundgewebe stets bis in die 
unmittelbare Nahe des Vegetationspunktes vor. Die schizogenen 
und lysigenen Exkretraume entstehen bereits, so lange das Grund­
gewebe noch meristematisch ist; ebenso finden die Zellfusionen der 
sekundaren MilchsaftgefaBe und die Ausbildung der sekundaren 
Harzkanale in der meristematischen Kambialzonc statt. Die An­
lage der Exkretionsorgane durch die Bildungsgewebe scheint an und 
fUr sich ganz natiirlich und ware nicht der besonderen Erwahnung 
wert, wenn sie nicht sofort nach ihrer Bildung in Funktion treten 
und aller zur Verfiigung stehende Raum mit Exkreten angefUllt 
wiirde. Wenn die Gewebe dann ausgewachsen sind, ist auBer 
bei den lysigenen Exkretbehaltern, die Tatigkeit der Exkretions­
organe erloschen oder durch Raummangel gehemmt und lahm­
gelegt. Man muB daraus schlieBen, daB die Exkrete vornehmlich 
wahrend ·und kurz nach AbschluB des Wachstums ausgeschieden 
werden. 

Diese Feststellung wird durch die Erfahrungen der praktischen Kaut· 
schuk- und Harzgewinnungbestatigt. Hevea-Baume mit schlechtem Rinden­
wachstum sind ungenugende Latexproduzenten, wobei es gleichgultig ist, 
ob die mangelhafte Rindenbildung aus inneren (genetischen) oder auBeren 
(edaphischen) Grunden erfolgt. Bei der Harzung wird durch die Verwundung bis 
ins Holz ein besonderes pathologisches Wachstum angeregt, das ubermaBige 
Terpenbildung zur Folge hat. Bei der Gewinnung des ostindischen Lemon­
gras· und Citronellols (A ndropogon N ardus, var. jlexuosus und genuinu8) 
schneidet man in regelmaBigen Zeitabstanden die frisch gewachsenen Gras­
blatter. Ferner ist bezeichnend, daB Exkretionsorgane normalerweise viel­
fach nur im J ugendzustande der Pflanzen auftreten: Milchschlauche im 
iiuBersten Weichbast von Acer, Exkretgange in der primaren Rinde von 
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111yroxylon (Peru- und Tolubalsam), Hymenaea und Trachylobium (Kopal­
harz). Bei diesen Balsambaumen wird erst durch Verwundung eine sekundare 
Exkretbildung eingeleitet. Wenn beim Dickenwachstum der NadelhOlzer 
ein Jahrring aus irgendwelchen Griinden schlecht entwickelt wird, kann 
im betreffenden Jahre die Harzbildung unterbleiben (JACCARD, 3). 

Die Beziehung zwischen Wachs tum und Exkretion besitzt allerdings 
keine allgemeine Giiltigkeit. So ist bekannt, daB die Wiistenpflanze Par­
thenium viel weniger Kautschuk produziert, wenn man ihr Wachstum durch 
Bewasserung forciert, und die Ausdiinstung von atherischen Olen ist bei 
vielen aromatischen Pflanzen zur Zeit der Sommerdiirre intensiver als 
wahrend der optimalen Wachstumsperiode. 

Dagegen sprechen andere Erscheinungen wiederum fur einen 
Zusammenhang mit dem Wachstum. Die Exkretionsperiode der 
Drusenhaare scheint vielfach auf junge, frisch ausgewachsenene 
Organe beschrankt zu sein, denn alte Blatter stoBen haufig ihre Ex­
kretionshaare ab und scheiden keine Terpene mehr aus. Auch die 
Bluten duften im allgemeinen gerade nach ihrer Entfaltung am 
starksten. Die pflanzliche Exkretion laBt sich somit als 
eine fakultative Begleiterscheinung des intensiven Stoff­
umsatzes wahrend und kurz nach AbschluB des Wachs­
turns deuten. 

Zusammenfassend laBt sich sagen, daB die Verteilung der 
Exkretionsorgane meistens eine Beziehung zu Geweben mit be­
sonders intensivem Stoffwechsel, wie Meristeme oder junge Assi-
milationsgewebe, aufweisen. ' -

b) Abschiebung der Exkrete nach auBen. 

Milchrohren-, Exkretionsgange und Exkretlucken sind, wie wir 
gesehen haben, bei ausgewachsenen Geweben bereits mit Exkreten 
gefiiIlt. Hiermit soIl nicht gesagt werden, daB spater uberhaupt 
keine Ausscheidung mehr stattfindet; aber jedenfalls kann die 
Exkretion nur in dem MaBe weiter vor sich gehen, als noch Raum 
fur weitere Ablagerungen vorhanden ist. Die Ausscheidungstatigkeit 
ist daher in ausgewachsenen Geweben stillgelegt. Sie kann jedoch 
zu neuer Aktivitat erwachen, wenn neuer Raum geschaffen wird, 
wie die Regeneration des Kautschuks in angezapften Milchrohren 
von Hevea brasiliensis zeigt. 

Die Terpene ausgewachsener Exkretbehalter bleiben unverandert 
liegen und teilen das Geschick der sie beherbergenden Gewebe. 
So werden die Milchrohren in der primaren Rinde oder im sekun­
daren Phloem (s. Abb. 114) langsam nach auBen geschoben. 
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SchlieBlich gelangen sie in den Bereich der Peridermbildung und 
werden mit der Borke abgestol3en. Ais der Kautschuk noch ein 
wertvolles Edelprodukt war und nicht wie heute einen gewohn-

Dorke lichen Rohstoff. vorstellte , wurden 

Kambium 
Abb. 114. SchematischerQuer­
schnitt durch die Rinde von 
Hevea brasiliensis. Steinzell­
gruppen schraffiert; Reihen der 
Milchriihren punktiert, werden 
durch das Rindenwachstum 

nach auUen geschoben. 

die Kautschukmengen, die sich in dem 
beim Anzapfen der Hevea-Baume 
weggeschnittenen Rindenstucklein be­
finden, technisch gewonnen. Bei der 
Birke erfolgt die Terpeneinlagerung 
nur in den aul3eren, dem Untergang 
geweihten Rindenpartien, die etwa 
10-12% Betulin enthalten. Die Ex­
krete, die sich in der Rinde anhaufen, 
werden also von der Pflanze auf 
naturlichem Wege nach aul3en ab­
geschoben. 

Ahnlich verhiilt es sich mit den 
Exkretmengen, die in den Blattern 
gebildet worden sind. Sie bleiben von 
der Stoffauswanderung vor dem Laub­
falle unberuhrt, so dal3 z. B. bei Pal­
laquium das abfallende Blatt absolut 
gleich ¥iel und relativ sogar mehr Ex­
krete enthalt als das ausgewachsene 
Blatt. Von dieser Tatsache wird bei 
der modernen Guttaperchagewinnung, 
die auf der Extraktion des Polyterpens 
aus getrockneten Blattern beruht, Ge­
brauch gemacht. Nicht die grunen, 
noch assimilierenden Blatter der Palla­
quium-Baume werden eingesammelt, 
sondern die vergilbenden oder abge­
fallenen, sog. "reifen" Blatter, denn 
diese liefern, berechnet auf das Trocken­
gewicht, die grol3te Ausbeute. 

Es lal3t sich somit eine gewisse Parallele mit den Rekreten 
feststeIlen, die ebenfalls in Blattern und Borke, die von der 
Pflanze abgeworfen werden, liegen bleiben und so periodisch 
oder nach langerer Zeit aus dem Pflanzenkorper herausgeschafft 
werden. 
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3. Vergleichend·anatomische Gesichtspunkte. 

a) Vikarisierendes Auftreten verschiedener Terpene. 

In der Familie der Compositen besitzen die Vertreter der Liguli­
floren (Cichorieen) gegliederte Milchrohren, die Tubifloren dagegen 
Harzkanale (SOLEREDER, 3). Ontogenetisch sind diese beiden Ex­
kretionssysteme verschiedenen Ursprungs. In der Pfahlwurzel der 
Rohrenbliitler entstehen die Exkretionskanale zwischen den Zellen 
der sich verdoppelnden Endodermis; die Ausbildung eines beson­
deren Kanalepithels unterbleibt dabei, offenbar deshalb, weil die 
Endodermiszellen an und fUr sich schon liickenlos aneinander­
grenzen. Die gegliederten Milchrohren der Zungenbliitler bilden sich 
dagegen im Grundgewebe der primaren Rinde aus. Trotz dieser ver­
schiedenen Entwicklungsgeschichte haben die beidenAusscheidungs­
systeme offenbar dieselbe physiologische Aufgabe zu erfiillen, denn 
sie treten stellvertretend fUreinander auf, wie die Riickbildung der 
Balsamgange bei den milchsaftfUhrenden Zungenbliitlern zeigt. 
Bei einzelnen Tu bifloren (Scorzonera und Scolymus grandiflorus) 
werden wie bei den Rohrenbliitlern endodermale Harzkanale aus­
gebildet. Oft fUhren diese Interzellulargange aber keinen Balsam 
(Tragopogon porrifolius) , schlieBlich unterbleibt die Bildung von 
Interzellularen in der doppelten Endodermis vollstandig (Cichorium 
und Lampsana), und endlich wird nur mehr eine einfache Endo­
dermis ausgebildet (Hieracium, Hypochoeris, Lactuca). So kann 
man beobachten, wie ein typisches Exkretionssystem (endodermale 
Balsamgange) durch das Auftreten der Milchrohren nach und nach 
zum Verschwinden gebracht wird. Umgekehrt gibt es eine Rohren­
bliitlerin (Gundelia Tournefortii), die in Blatt und Stengel Milch­
rohren fUhrt, wahrend Harzgange fehlen. 

Das stellvertretende Auftreten von Balsamen und Milchsaft bei 
den Compositen ist ein neuer Hinweis fiir die Zusammengehorigkeit 
dieser Pflanzenstoffe. Die Aufstellung einer einheitlichen physio­
logischen Gruppe der Terpenexkrete stiitzt sich somit nicht nur auf 
konstitutions- (Terpenchemie) und stoffwechselchemische (End­
produkte des Stoffwechsels), sondern auch auf vergleichend-ana­
tomische Tatsachen. 

b) Beziehungen zu den Schleim- und 
Gu mmialls scheidungcn. 

Nachdem die anorganischen Ausscheidungen der Pflanze als 
Rekrete und die organischen Terpenverbindungen als Exkrete 
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ihre bestimmte Stellung im pflanzlichen Stoffwechselsystem 
erhalten haben, bleiben von den Stoffen, die bisher in den Lehr­
buehern als "Sekrete" zusammengefaBt worden sind, noeh die 
Gummiarten und Sehleime ubrig. Die physiologisehe Bedeutung 
dieser Stoffgruppen ist noch unklar, doch solI hier auf einige Be­
ziehungen zu den Exkreten hingewiesen werden. 

Der GummifluB der Acacia-Arten und Prunoideen zeigt gewisse 
Ahnlichkeiten mit dem pathologischen HarzfluB. Ferner enthalten 
die ExkretkaniHe vielfach neben den Terpenen groBere oder kleinere 
Mengen Gummi [Gummiharze von Umbelliferen (Ammoniacum, 
Asant) und Burseraceen (Myrrhe, Weihrauch)]. Man darf darauf 
schlieBen, daB Gummi, wie die Terpene, als Nebenprodukt bei 
besonders intensivem Stoffweehsel entsteht. 

Zu den Schleimen bestehen in vielen Fallen klarere Beziehungen. 
Bei Cinnamomum fiillen sich die Exkretzellen nach TSCHIRCH und 
STOCK (1) mit Schleim, wenn die Terpenbildung unterbleibt. 
Ebenso weisen die Exkretschlauche von Urtica (SCHAFFSTEIN) 
schleimartigen Inhalt auf. Bei der naehstverwandten Familie,den 
Moraeeen, erzeugen dieselben Organe reiehlieh Milehsaft, so daB 
man wohl vermuten darf, die Terpenbildung sei bei Urtica unter­
druekt worden, wahrend die Milehrohren erhalten geblieben sind. 
Eine ahnliehe Erklarungsweise ist vielleicht fUr die Schleimvor­
kommnisse bei den Columniferae (Malvaceen, Tiliaceen) moglich, 
wo die Schleime wie die Terpene in Exkretzellen, interzellularen 
Exkretlucken und mit ausscheidendem Epithel versehenen Ex­
kretgangen auftreten. Nach WETTSTEIN zeigen die Columniferae 
enge verwandtschaftliche Beziehungen zu den Reihen der Tricoccae 
(Euphorbiaceen) und Therebinthales (Rurtaceen, Buseraceen, Ana­
cardiaceen), die reichlich Terpene exzernieren. Es ist daher 
denkbar, daB die Columniferae die Terpenbildung aufgegeben 
haben 1, wahrend die entsprechenden Organe nicht ruekgebildet 
worden sind und daher mit anderen Stoffen angefullt werden. Es 
ware lohnend solehe Beziehungen weiter zu verfolgen, urn zu einem 
richtigen physiologisehen Verstandnis der Sehleimausscheidungen 
zu gelangen. 

4. Zur Phylogenie der Terpenbildung. 
Die Terpenbildung ist eine Errungenschaft der Lan d p f 1 an zen. 

Bei den Algen und wasserbewohnenden Pilzen sind keine Aus-

1 Vgl. das ausnahmsweise Auftreten von Milchsaft bei der Tiliaceen­
gattung Plagiopteron. 
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scheidungen dieser Art bekannt. Dagegen treten sie in den Frucht­
korpern landbewohnender Pilze (Basidiomyceten) in Form von 
Harzen und Milchsaft (Lactarius) auf. Ebenso sind Terpenaus­
scheidungen von den Lebermoosen bekannt. 

Bei den GefiWkryptogamen kommen die Terpenexkrete relativ 
selten vor (s. Abb. l08d), bei den Gymnospermen treten sie dagegen 
allgemein auf. Fur die Angiospermen laBt sich keine bestimmte Ent­
wicklungsreihe aufstellen, da ein Teil der urtiimlichen Gruppen 
Exkretionsorgane besitzt, ein anderer dagegen nicht. Als typisches 
Beispiel mogen die Polycarpicae erwahnt werden, von denen die 
einen Familien Exkretion in der einen oder anderen Form aufweisen 
(Magnoliaceen: Milchrohren; Aristolochiaceen und Myristicaceen: 
Exkretzellen), wahrend bei den andern Exkretionsorgane fehlen 
(Ranunculaceen, Berberidaceen, Nymphaeaceen). 

Von den Familienreihen, die mit den Polycarpicae in naherer 
Verbindung stehen, weisen die Rhoeadales und Guttiferales zum Teil 
milchende Vertreter auf, und auch die Monokotyledonenreihe der 
Helobiae zeichnet sich durch Milchsaftpflanzen aus (Alisma, Limno­
charis). Die Exkretionsorgane von Alisma sind dadurch interessant, 
daB der Milchsaft nicht in Milchrohren, sondern von einem Epithel 
in Interzellulargange ausgeschieden wird (UNGER); es handelt 
sich dabei wohl wie bei der Anacardiaceengattung Rhus nicht 
um einen kautschukhaltigen Milchsaft, sondern urn Emulsionen 
von Terpenen, die in niedrigmolekularem Zustande aus den Zellen 
auswandern k6nnen. 

Bei den hochspezialisierten Endgliedern von Entwicklungsreihen fehlt 
die Terpenbildung haufig, wie z. B. bei den Orchideen, wahrend bei den 
Lilifloren, zu welchen sie in verwandtschaftlichen Beziehungen stehen, 
Terpene gebildet werden (Akaroid-, Xanthorrhoea-, Aloe-Harze, Irisiil). Die 
Zingiberaceen, eine andere ahnlich stark abgeleitete Familie, die zu den 
Lilifloren in Beziehung steht, zeichnet sich dagegen durch besonders reich­
lichen Gehalt an atherischen Olen aus. Ein weiteres Beispiel fiir eine ab­
geleitete Familie, die ihre Exkretionsorgane zuriickgebildet hat, sind die 
Lemnaceen, denn die mutmaJ3liche Ausgangsfamilie der Araceen ist reichlich 
mit Exkretionsorganen versehen (Exkretionszellen, Milchrohren). Die abgelei­
teten Wasserpflanzen der Angiospermen scheinen mit Ausnahme der Helobiae 
ebenfalls frei von Terpenausscheidungen zu sein (Nymphaeaceen, Halor­
r hagidaceen, Hippuridaceen). 

Die Tatsache, daB nur die Landpflanzen reichliche Mengen 
Terpene bilden, flihrt zur Vermutung, daB vor allem bei begunstigter 
Assimilation, also reichlicher Kohlenhydraternahrung, Terpenexkrete 
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gebildet werden. Da die Wasserpflanzen unter weniger giinstigen Be­
dingungen assimilieren, wiirde sich das Fehlen der Terpene bei ihnen 
verstehen. Auch die reichlichere Terpenbildung in warmen und tro­
pischen Landern steht damit im Einklang. 

Zusammenfassend kann man sagen: Die Landpflanzen 
besitzen ein besonderes Dehydrierungsvermogen, das bei intensiven 
Stoffwechselprozessen und reichlicher Gegenwart von Kohlen­
hydraten zur Terpenbildung AniaB gibt. Ob diese Art der Dehy­
drierung von den Landpflanzen wiederholt erworben worden ist 
oder, was wahrscheinlicher erscheint, einfach eine Entfaltung von 
bei den niederen Wasserpflanzen bereits vorhandenen physiologi­
schen Moglichkeiten bildet, muB dahingestellt bleiben. Die Terpen­
bildungsvorgange sind nicht fUr aIle Pflanzen notwendige Um­
setzungen und miissen daher als fakulta tive Begleiterscheinungen 
des Stoffwechsel aufgefaBt werden. 1m allgemeinen werden die 
entstandenen Terpene als Endprodukte des Stoffwechsels ohne 
bestimmte physiologische Aufgabe nach auBen abgeschieden oder 
in der Pflanze angehauft. Nur selten erlangen sie sekundar eine 
gewisse okologische Bedeutung, wie z. B. als Bliitenduft. In der 
GroBzahl der FaIle bleiben die Terpene jedoch als inerte Masse in 
der Pflanze liegen und werden daher physiologisch am besten als 
Exkrete aufgefaBt. 

IV. Sekretion. 
Sekrete sind nach der einleitend gegebenen Definition von der 

Pflanze ausgeschiedene Assimilate, die gewohnlich bestimmte physio­
logische Aufgaben erfiillen. Sie bilden keine chemische Einheit, wie 
wir sie bei den Rekreten (anorganische Ausscheid ungen) und Exkreten 
(Terpene) gefunden haben, sondern sie gehoren den verschieden­
sten Stoffgruppen an. Die Abgrenzung gegeniiber den Rekreten und 
Exkreten ist oft schwierig, da z. B. die Gutation in den Dienst der 
Sekretion gestellt wird oder, da gewisse Terpene, wie der Bliiten­
duft, sekundar eine physiologische Bedeutung erlangen und daher 
wie Sekrete gewisse Aufgaben erfiiIlen. Die Klasse der Sekrete 
ist daher nicht scharf umgrenzt, solange man als oberstes Krite­
rium ihren physiologischen Aufgabenkreis heranzieht. Sehr oft 
ist es namlich schwer solche Aufgaben objektiv festzustellen, und 
je nach der subjektiven Auffassung der einzelnen Autoren konnen 
dann ganz verschiedene Ausscheidungsstoffe den Sekreten zu­
gewiesen werden. Es wird hier daher vor allem Gewicht darauf 
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gelegt, daB die Sekrete Produkte des objektiv abgrenzbaren, 
assimilatorischen Stoffwechsels sind, wahrend die Aufgaben, die 
ihnen zufallen, trotz deren Wichtigkeit erst in zweiter Linie beriick­
sichtigt werden. Auf diese Weise konnen Ausscheidungsstoffe, 
deren physiologische Bedeutung noch nicht abgeklart ist, wider­
spruchslos in die Betrachtung miteinbezogen werden. Die so 
definierte Klasse der Sekrete umfaBt daher nicht nur Stoffe von 
ganz besonderer physiologischer Bedeutung, wie Fermente und 
Hormone, sondern auch solche von zweifelhafter Wichtigkeit 
wie z. B. den Nektar. 

Die Ausscheidung von Sekreten durch die Hautgewebe solI 
als auBere Sekretion, deren Bildung im Inneren von Geweben 
dagegen als innere Sekretion bezeichnet werden. Die auBeren 
Sekrete konnen eingeteilt werden in Kontaktsekrete, die auf 
Beriihrungsreize, und Gu ta tionssekrete, die bei Gutations­
vorgangen ausgeschieden werden. 

A. AuLlere Sekretion. 
1. Kontaktsekrete. 

a) Ausscheidungen der Wurzelhaare. 

Bei der Besprechung der Stoffaufnahme wurde gezeigt, wie 
beim Ioneneintausch von den Wurzelhaaren Kohlensaure in die 
Umgebung abgegeben wird. Gewohnlich findet man nun aber in 
der Nahe der Resorptionszone der Wurzeln eine bedeutend hohere 
Was sers toffionenk onzen tra ti on als dem Dissoziationsgrad 
der Kohlensaure entspricht, wovon man sich leicht iiberzeugen kann, 
wenn man die Zone der Wurzelhaare junger Wurzeln auf Lackmus­
papier legt. Die saure Reaktion findet aber nur in einem Nahr­
substrat (Erde oder Nahrlosung) statt, wahrend sie an der Luft 
unterbleibt. Man hat daraus geschlossen, daB die Wurzelhaare im 
Kontakt mit Bodenteilchen Sauren ausscheiden, urn diese aufzu­
lOsen. In der Tat konnen die Wurzeln nicht nur Kalk, Dolomit 
und Magnesit (SACHS, 2; CZAPEK, 1), sondern auch auBerst schwer­
lOsliche Bodenbestandteile, wie Apatit, Muskovit und Nephelin 
(BENECKE und JOST, 2) angreifen und korrodieren. Es ist erwiesen, 
daB mit Kohlensaure gesattigtes Wasser diese Stoffe nicht in dem 
MaBe aufschlieBen kann, wie es durch die Pflanzc geschieht. Man 
vermutete deshalb, daB die Wurzelhaare organische Sauren aus­
scheiden, und der Agrikulturchemiker beniitzt infolgedessen zur 
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Bestimmung del' assimilierbaren Phosphorsaure im Boden ein­
prozentige Zitronen- odeI' sogar Salzsaureauszuge. Del' Nachweis 
del' Ausscheidung solcher Sauren staBt jedoch auf groBe Schwierig­
keiten. STOKLASA und EMERT haben gefunden, daB Ameisen­
(KUNZE) und andere Karbonsauren nul' bei Sauerstoffmangel in 
den Boden gelangen. Andererseits haben PRIANISCHNIKOW (1, 2) 
und PANTANELLI (2) die saure Wurzelreaktion durch einseitige 
Kationenaufnahme zu erklaren versucht, und man unterschied in 
del' Folge physiologisch saure (Ammoniumsalze, namentlich 
Ammoniumsulfat) und physiologisch basische (Nitrate) Salze. 
Neuere Untersuchungen mit sterilen Reinkulturen von Samen­
pflanzen haben jedoch ergeben, daB die Wurzeln unter vollig 
aeroben Verhaltnissen .Apfelsaure, Zucker, Schleime und andere 
organische Substanzen an das umgebende Substrat abgeben 
(KOSTYTSCHEW, 3). Es stehtheute daher fest, daB die Wurzel­
haare auBer Kohlensaure noch andere Stoffe ausscheiden, und 
sofern es sich dabei urn ·Assimilate handelt, die mit del' Nahr­
stoffaufnahme im Zusammenhang stehen, kann man sie als Sekrete 
bezeichnen. 

AuJ3erdem sollen aber auch noch gewisse Abbauprodukte, die im Laufe 
des Stoffwechsels in der Pflanze entstehen, auf diesem Wege in das Nahr­
substrat gelangen und die Bodenmudigkeit mitverursachen. Um was fur 
Stoffe, die wohl eher zu den Exkreten zu rechnen waren, es sich dabei handelt, 
weill man allerdings nicht. Es ist nur bekannt, dall sie leicht an Kohle 
adsorbiert und durch Gluhen des Nahrsubstrates verbrannt werden konnen 
(MoLLIARn). 

b) Ausscheidungen von Haftorganen. 

An die Ausscheidungen del' Wurzelhaare waren die Sekrete 
von Kletterwurzeln anzuschlieBen, die gewissen Lianen erlauben, 
an vollig glatten Baumstammen odeI' Mauern (Efeu) emporzu­
klimmen. Oft sind solche Wurzeln mit del' Unterlage wie ver­
wachsen, so daB sie gewohnlich zerreiBen, wenn man sie ablOsen 
will. Ob diese Klebstoffe mit den Schleimen, die von den Wurzel­
haaren manchmal ausgeschieden werden, irgendwie in Zusammen­
hang stehen, ist nicht naher untersucht. 

Auch andere Haftorgane, wie die Ranken, sezernieren mitunter 
klebrige Stoffe, die ihnen erlauben, sich an Baumstammen, die sie 
nicht umranken konnen, festzukleben. So beschreibt O. MULLER 
von den Cucurbitaceengattungen Sicyos und Trichosanthes Ranken, 
die sich bei Beruhrung mit einer glatten Wand zu einer Art Haft-
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scheibe aufknaueln und ein Sekret ausscheiden, das sie fest mit 
der Unterlage verbindet. Wie Abb. 115 zeigt, erfolgt die Aus­
scheidung durch ein zartwandiges drusenartiges Gewebe. Durch 
DARWIN sind bei Hanburia mexicana ebenfalls solche Ausschei­
dungen beobachtet worden. 

Ahnlich wie die erwahnten Cucurbitaceen verhalten sich die 
Haftscheiben vieler Bignoniaceen- und Vitaceenranken. Sie sind 
namentlich bei Parthenocissus Veitchii (falsche Ampelopsis) und 
Parthenocissus quinquefolia 
(wilder Wein) stark ent­
wickelt und konnen derart 
am Gemauer haften, daB 
Kalkteile an ihnen hangen­
bleiben, wenn man sie von 
einer getiinchten Wand los­
reiBt. 

SchlieBlich mussen hier 
auch die Ausscheidungen 
der Haustorien angiospermer Abb.115. Querschnitt durch die Ranke von 
Parasiten (ZENDER) erwahnt Triclwsanthes (Cucurbitaceen), nach 

O. MULLER. Sekret schwarz. 
werden. Bei Cuscuta er-
folgt zwar das erste Eindringen in den Wirt durch das sog. Pra­
haustorium auf rein mechanischem Wege (GAuMANN); aus diesem 
Organ brechen dann aber die eigentlichen Haustorien hervor, die 
ein zelluloseli:isendes Ferment und wahrscheinlich auch Stoffe 
ausscheiden, welche die Bildung von Wundperiderm verhindern. 
Auch bei den Loranthaceen geschieht das Eindringen vornehmlich 
mechanisch durch sog. Senker. Bei den extrem auf die parasitische 
Lebensweise angewiesenen Formen der Balanophoraceen und 
Rafflesiaceen dagegen erfolgt das Vordringen in den Wirtsgeweben, 
ahnlich wie bei den parasitischen Pilzen, auf chemischem Wege 
durch Ausscheidung zellwandlOsender Fermente. 1m ubrigen ist 
die wichtige Frage der Stoffausscheidung durch Parasiten im Kon­
takt mit dem Wirte noch sehr unvollkommen untersucht, da sie 
auf groBe Schwierigkeiten stoBt. 

Hiermit solI die kurze Ubersicht uber die noch ungenugend 
bekannte Gruppe der Kontaktsekrete abgeschlossen werden. Sie 
zeigt, daB, wo die Pflanze mit toten oder lebenden Korpern in 
innige Beruhrung kommt, als Antwort auf den Kontaktreiz haufig 
besondere Sekrete ausscheidet, die zum Teil spezifischer Art sind. 
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2. Gutationssekrete. 

a) Vergleichende Anatomie der Gutationsorgane. 

Bei der Behandlung der Gutation auf S. 229 ist bereits darauf 
hingewiesen worden, daB man passive und aktive Hydathoden 
unterscheidet. Beiden Typen kommt physiologisch eine prinzipielle 
Bedeutung zu: Dem ersten, weil er zeigt, daB im einfachsten Falle 

s 

c ... 
b 

a c 

Abb.116. Vergleichende Anatomie der Hydathoden. a) Wasserspalte mit offenem 
Epithem im Blattzahn von Primula sinensis (nach HABERLANDT. 4). s Wasserspalte, 
e Epithem mit Interzellularen. t Tracheiden. c Ohloi'ophyllkorner. b) Epiderm­
hydathode auf der Blattunterseite von Hevea brasiliensis (nach KEUCHENIUS). 

c) Trichomhydathoden auf dem Blattgelenk von Phaseolus multi/lorus 
(nach M. BRAUNER). 

der Wurzeldruck die Gutation unterhalt, und den zweiten, weil er 
als Modell fur den Vorgang, der in der Wurzel Wasser in die 
GefaBe preBt, dienen kann. Es gilt nun die Anatomie dieser ver­
schiedenen Gutationsorgane naher zu untersuchen, da deren ge­
naue Kenntnis fUr die vergleichend-anatomische Beurteilung der 
Sekretionsorgane, die im folgenden besprochen werden sollen, not­
wendig ist. 

Die passi yen Hydathoden oder Wasserspalten sind Spalt­
offnungen vergleichbar, die ihre Beweglichkeit teilweise verloren 
haben und deren "Atemhohle" direkt an Tracheiden grenzt. Tritt 
in den Wasserleitungsbahnen ein Uberdruck (Wurzeldruck) auf, 
filtriert Wasser in diese Hohle und entweicht durch die offene 
Spalte. Eine komplizierter gestaltete passive Hydathode zeigt 
Abb. 116a nach HABERLANDT (4), die eine Wasserspalte der Blatt­
zahne von Primula sinensis darstellt. Hier schiebt sich zwischen 
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die Hohle unter der Spalte und die Tracheiden ein interzellularen­
reiches Gewebe ein, das als Epithem bezeichnet wird. Die Wasser­
leitungselemente stehen also auch hier direkt mit dem lnterzellu­
larensystem in Verbindung, wahrend sie sonst von dicht anein­
anderschlieBenden Zellen umkleidet werden. Wenn das Gutations­
wasser durch das Epithem filtriert, werden die fUr den Stoffwechsel 
wichtigen lonen zum Teil zuruckgehalten. Das Epithem bildet 
indessen nicht immer einen porosen Schwamm, sondern es kann 
zum aktiven Ausscheidungsgewebe werden, wie dies KURT fUr 
die Hydatoden der Saxifragen nachgewiesen hat, bei denen kein 
zusammenhangendes, offenes lnterzellularensystem im Epithem­
gewebe vorhanden ist. 

Bei den a k t i v e n H yda thoden scheiden besondere Drusen­
gewebe epidermaler Herkunft, die sich durch zartwandige, plasma­
reiche und luckenlos aneinanderschlieBende Zellen auszeichnen 
(Epidermhyda thoden), oder Drusenhaare (Trichomhyda­
tho den) das Gutationswasser aus. Diese Ausscheidungsorgane 
konnen durch Abzweigungen der Leitbundel mit den Wasser­
leitungsbahnen in Beziehung stehen, wie dies bei den Epidermhy­
dathoden gewohnlich der Fall ist (z. B. Hydathoden der Farne, 
Hevea, Abb. 116b); oder es fehlt eine direkte Verbindung mit dem 
Wasserleitungssystem, was vielfach fur trichomartige (Abb. 116c) 
oder nur aus wenigen Epidermiszellen bestehende (Plumbaginaceen) 
Gutationsorgane zutrifft. 

Die Ausscheidungen der aktiven Hydathoden ergieBen sich nicht immer 
ins Freie, sondern mitunter in Hohlraume in der Pflanze (s.Nepenthes, S.333). 
Besonders merkwurdig sind in dieser Hinsicht die sog. Wasserkelche 
tropischer Baume und Straucher [Bignoniaceen, Solanaceen, Verbenaceen 
(TREUB, KooRDERs)], bei denen sich in den Blutenknospen im dicht­
geschlossenen Kelch groBe Mengen Gutationswasser ansammelt, das die 
sich entwickelnden Blutenblatter und Geschlechtsorgane umspillt. Beim 
groBblutigen Trompetenbaum (Spathodea campanulata) steht das Wasser 
im Kelch unter Druck, so daB es als Springbrunnen entweicht, wenn man 
die Spitze der Blutenknospe abschneidet. 

Der Unterschied zwischen passiven und aktiven Hydathoden 
laBt sich nicht nur anatomisch, sondern auch experimentell fest­
stellen. Die ersten stellen ihre Tatigkeit ein, wenn man den SproB 
abschneidet und auf diese Weise den Wurzeldruck aufhebt. Dafur 
kann man sie kunstlich sezernieren lassen, wenn man Wasser 
durch den Stengel preBt; ebenso lassen sich Farbstoffe durch das 
Wasserleitungssystem und die Wasserspalten filtrieren. Die aktiven 

Frey-Wyssling, Stoffausscheidung der hiiheren Pflanzen. 21 
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Hydathoden dagegen scheiden auch an abgeschnittenen Trieben 
Wasser aus, wenn man sie einstellt und in eine feuchte Atmosphare 
bringt. Bei Hevea genugt es z. B., das Blatt mit seiner Oberseite 
auf Wasser schwimmen zu lassen, urn unter einer Glocke die 
Hydathoden der Blattunterseite zur Gutation zu veranlassen. Die 
passiven Hydathoden kommen nur bei krautartigen Pflanzen vor, 
bei denen im Gegensatz zu den Baumen offenbar wenig Wahr­
scheinlichkeit besteht, daB in den GefaBen durch die Transpiration 
negative Drucke auftreten. Da die Wasserspalten mit den GefaBen 
in offener Verbindung stehen, muBten diese bei negativem Druck 
in den Wasserleitungsbahnen namlich mit Luft infiltriert werden. 
Es ist deshalb verstandlich, warum bei Baumen im allgemeinen 
ein hermetischer AbschluB des Wasserleitungssystems stattfindet. 

In Tabelle 41 sind die Unterschiede zwischen passiven und 
aktiven Hydathoden kurz zusammengestellt. 

Tabelle 41. Vergleich der beiden Hydathodentypen. 

I
paSSive Hydathoden Aktive Hydathoden 

I 
Epiderm-

\Vasserspalten und Trichomhydathoden 

Verbindung mit der AuEen- durch offene Spalten hermetisch geschlossen 
welt 

- -~-- ---------
Verbindung mit dem durch Interzellularen durch Zellen 
Wasserleitungssystem 

--
Wasserausscheidung durch Wurzeldruck durch Driiscntatigkeit 

Gutation abgeschnittener hort auf geht unter Umstanden 
Sprosse weiter 

Druckfiltration von moglich unmoglich 
Losungen (Farbstoffe) ---- ------------1- - ------~--

Hauptsachlichstes Vor- bei Krautern und 1 bei Baumen 
kommen Grasern 

b) Ausscheidungen der Nektarien. 

Unter N ektarien versteht man Ausscheidungsorgane, die 
Zuckerlosungen ausscheiden. Der Zuckergehalt variiert von 
einigen Prozent (Fritillaria-Bluten) bis 70% (Euphorbia pulcher­
rima). Die auftretenden Zuckerarten sind fast ausnahmslos Saccha­
rose, sowie Glukose und Fruktose (CZAPEK, 2), wobei aber die 
Glukose gewohnlich stark uberwiegt. Der Sinn der Nektarbildung 
wird meistens von der Rolle aus beurteilt, die der "Honigseim" 
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bei den Insektenbliitlern spielt. Aber die Nektarien der Bliiten, 
die als florale Nektarien bezeichnet werden, eignen sich 
schlecht, einen Einblick in die physiologische Bedeutung des 
Nektars zu erIangen, da ihre Tiitigkeit nicht unabhiingig von 
den Geschlechtsvorgiingen in der Pflanze, mit denen sie in enger 
Beziehung stehen, untersucht werden konnen. Es ist daher 
lohnender, den Ausscheidungsvorgang bei den sog. ext r a -
floral en N ektarien von Bliittern und Sprossen niiher zu 
analysieren, urn so mehr, da diese Ausscheidungsvorgange von 
der Pflanzenphysiologie stets stief­
miitterlich behandelt und nie richtig 
gewiirdigt worden sind. 

Physiologie der extrafloralen Nektarien. 
Die extrafloralen Nektarien haben der 
teleologischen N a tur betrachtung von jeher 
groBe Schwierigkeiten bereitet. 1m Laufe 
der Zeit sind nicht weniger als drei biolo­
gische Theorien entwickelt worden, welche 
die "Daseinsberechtigung" dieser Driisen 
erweisen undihrenZweckerlauternsollten. 

Die alteste stammt von TREVIRANUS. 
Sie kann als Ersa tzhypothese be­

Abb. 117. Extraflorale Nektarien 
von Hevea. a) BIattstiel-, b) Blatt­

schuppennektarien (Trieb basis). 

zeichnet werden; denn sie besagt, daB Pflanzen ohne florale Nektarien 
auBerhalb der Bliiten stellvertretende Honigdriisen ausbilden, um die In­
sekten anzulocken. In dem MaBe aber, wie sich die Kenntnisse iiber die 
extrafloralen Nektarien vermehrten, muBte man feststellen, daB Bliitezeit 
und Sekretionsperiode der extrafloralen Nektarien nur in seltenen Fallen 
zusammenfallen. Der zweite Erklarungsversuch war die iiberall Anklang 
findende Ameisenschutztheorie von BELT-DELPINO, und die dritte die 
wenig gliickliche Ablenkungshypothese von KERNER. 

Es ist das Verdienst von FrauNIEuwENHUIS-VON UEXKULL (1), an Hand 
einer sehr eingehenden Untersuchung im Botanischen Garten von Buitenzorg 
nachgewiesen zu haben, daB diese biologischen Theorien absolut unhaltbar 
sind: Die Ameisen, welche an den extrafloralen N ektarien naschen, sind 
fast ausnahmslos harmlose Vegetarier, die den Pflanzen nicht den geringsten 
Schutz gewahren; und die Ansicht von KERNER, die Honigdriisen der Blatter 
miiBten die Ameisen und andere nicht bestaubende lnsekten vom Bliiten­
besuch abhalten, wird durch zahlreiche Beobachtungen widerlegt. 

Der biologischen Erklarungsweise hat von jeher die physiologische 
gegeniibergestanden, die jedoch durch die Ameisenschutztheorie vollig 
verdrangt worden ist. Ein erster Deutungsversuch stammt von LIEBIG. 
Er macht in seiner Agrikulturchemie geltend, daB die Organe der Pflanzen 
nur dem zur Verfiigung stehenden Stickstoff entsprechend Kohlenhydrate 
verwerten konnen. 1st das richtige Verhaltnis zwischen Stickstoff und 
Kohlenhydraten gestort, indem z. B. Zucker im UberfluB vorhanden ist, 
so konnen die Pflanzen diese nicht verwenden, und sie miissen darum nach 

21* 



324 Sekretion. 

LIEBIG ausgeschieden werden. Spater hat BONNIER eine andere Hypothese 
aufgestellt, nach welcher die extrafloralen Nektarien als Zuckerreservoire 
aufzufassen waren. Er begriindete seinen Standpunkt namentlich damit, 
daB es viele extraflorale Honigbliiten gebe, die nie sezernieren, obschon in 
ihrem Gewebe Zucker nachgewiesen werden kann. Nach BONNIER werden 
die Nektarien durch gewisse auBere Faktoren (Warme, hoher Wassergehalt 
der Luft) zur Zuckerausscheidung gezwungen; der verlorene Zucker wiirde 
dann aber spater von der Pflanze wieder aufgenommen, wie dies gelegentlich 
beobachtet werden kann. Die Deutung BONNIER" ist aber schon aus anatomi­
schen Griinden wenig wahrscheinlich lind wurde auch allgemein abgelehnt. 

Abb.118. Extraflorale Nektarien von Hevea in Tatigkeit (vgl. Abb. 117). 

Zu einer einleuchtenderen Deutung kommt man, wenn man die 
Ausscheidungstatigkeit zeitlich verfolgt. Da faUt vor aUem auf, 
daB die extrafloralen Nektarien von Trieben mit vollig erloschenem 
Wachstum, abgesehen von einigen Ausnahmen, die die Regel 
bestatigen, stets funktionslos sind. Nur die Nektarien junger 
Blatter und Bluten scheiden Nektar aus. Besonders schon laBt 
sich dies beim Blatte von Hevea brasiliensis feststellen (FREY­
WYSSLING, 29). Es besteht aus drei groBen Fiedern, die bei ihrer 
Entwicklung erst vollig schlaff vom Blattstiel herunterhangen, 
und sich dann, nachdem sie ihre endgultige Lange erreicht haben, 
aufrichten. AnschlieBend an diese En tfal tungs bewegung setzt 
nun bei gunstigen Witterungsverhaltnissen eine starke Nektaraus­
scheidung (Abb. 118) ein und dauert 3-10 Tage. Durch ausge­
dehnte Beobachtungsserien ist fur Hevea ein Zusammenhang zwi­
schen Wachstum und Nektarbildung einwandfrei nachgewiesen 
(s. Abb. 124). Aber auch in ungezahlten anderen Fallen entfalten 
die extrafloralen Nektarien ihre Tatigkeit wahrend oder im An­
schluB an die Wachstumsperiode ihres Tragorganes (Prunus, 
Ricinus). Ebenso gilt diese Feststellung fur die N ektarausscheidung 
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der meisten Bhiten, die nach dem WachstumsabschluB auf die 
Entfaltungsbewegungen der verschiedenen Blutenorgane folgt. 
Mit der Jugendtatigkeit der extrafloralen Nektarien mag ihre ent­
wicklungsgeschichtlich ungewohnlich fruhzeitige Anlage und Aus­
bildung in Zusammenhang stehen; meistens eilen sie in ihrer Ent­
wicklung dem Blatte, das sie tragt, stark voraus, so daB sie an 
jungsten Blattchen durch unverhaltnismaBig groBe Hocker auf­
fallen. Der NektarerguB erfolgt in der Regel nur wahrend relativ 
kurzer Zeit. HABERLANDT (5) schreibt zwar den extrafloralen Nek­
tarien im Gegensatz zu den floralen eine langere Ausscheidungs­
tatigkeit zu. Dies trifft aber im allgemeinen nicht (NIEUWENHUIS­
VON UEXKULL, 1) zu. Krautige Pflanzen mit unbegrenzter Wachs­
tumsdauer, wie z. B. Vicia sepium, tauschen eine langere Aus­
scheidungsperiode vor, indem stets junge Blatter entstehen, die 
aufs neue sezernieren, wahrend die alten ihre Tatigkeit einstellen. 
Bei Vicia-Arten mit beschrankter Wachstumsperiode, wie Vicia 
Faba, erlischt hingegen die Nektarbildung nach abgeschlossenem 
Wachstum ganz. Hiermit solI allerdings das vereinzelte Vorkommen 
von extrafloralen Nektarien mit besonders langer Ausscheidungs­
dauer nicht geleugnet werden; aber es handelt sich dabei um 
Ausnahmefalle, die in der postfloralen Nektarabscheidung (DAU­
MANN, 2) floraler Nektarien ihr Gegenstuck findet. 

Die Ausscheidungstatigkeit ist fUr die Entwicklung nektarien­
tragender Organe keine Notwendigkeit. Oft unterbleibt die Nektar­
bildung bei einzelnen oder allen Nektarien eines Blattes. Zusammen­
fassend kann man daher sagen, die Nektarau sscheidung der 
extrafloralen Nektarien ist eine fakultative, an das Aus­
treiben sich anschlieBende ephemere Jugenderschei­
nung. Diese Betrachtungen gelten mutatis mutandis auch fUr die 
floralen Nektarien. Es sollen daher die Beziehungen zwischen 
extrafloralen und floralen Nektarien kurz gestreift werden. BRA­
VAIS hat darauf hingewiesen, daB florale und extraflorale Drusen 
sich sehr oft an homologen Teilen von Mikrosporophyll und Laub­
blatt befinden. Ferner sind beide anatomisch ahnlich gebaut. 
Dazu kommt nun noch ein physiologischer Faktor, namlich die 
Feststellung, daB die Sekretion der Blattnektarien, genau wie die­
jenigen der Bluten, anschlieBend an einen Wachstumsvorgang 
auftritt. So stellt sich nicht nur die engste Homologie, sondern 
auch eine deutliche Analogie zwischen floralen und extrafloralen 
Honigdrusen heraus. Es fragt sich nur, welche von beiden als 
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primar, und welche als abgeleitet aufgefaBt werden mussen. fiber 
diese Frage kann das Auftreten von extrafloralen N ektarien bei 
den Pteridophyten Auskunft geben. Bei Pteris aquilina z. B. finden 
sich auf den Blattern Honigdrusen (LEPESCHKIN, 4), die, wiederum 
nur im Jugendzustand der Blatter, sezernieren. Sollten solche 
Drusen bei den GefaBkryptogamen von jeher eine weitere Ver­
breitung besessen haben, so lieBe sich leicht verstehen, wie extra­
florale Nektarien, die in der Region der fertiIen Blatter vorhanden 
waren, mit in die Blutenbildung einbezogen worden sind. Man 
muBte hiernach die floralen Nektarien als abgeleitet, und die 
Entomophilie primar nicht als Anpassungserscheinung, sondern 
als Zufall betrachten, aus dem sich dann die fur die Bluten­
biologie so wichtigen Beziehungen entwickelt haben. 

Vergleichende Anatomie der extrafloralen N ektarien. Da sich 
somit die floralen Nektarien von den extrafloralen ableiten lassen, 
gewinnt die Frage nach der ursprunglichen physiologischen Bedeu­
tung des Nektars ein besonderes Interesse. Zu ihrer Losung solI 
die vergleichende Anatomie der extrafloralen Nektarien heran­
gezogen werden. J. G. ZIMMERMANN unterscheidet gestaltlose 
und g est a 1 t e teN ektarien. Die gestaltlosen bestehen einfach aus 
einer stomataren Offnung; diese fuhrt zu einer subepidermalen 
Hohle, in die der Nektar aus Tracheiden ergossen wird. Solche 
Nektarien finden sich bei den Compositen (Involukralblatter von 
Centa~lrea), Orchideen (Brakteen von Epidendrum cochleatum) , 
Ranunculaceen (Perianthblatter von Pa,eonia) , Zingiberaceen und 
Melastoma taceen. 

Die gestalteten Nektarien zeichnen sich dagegen durch ein 
besonderes ausscheidendes Gewebe aus, das als Drusengewebe 
bezeichnet wird. Sie bilden sich vornehmlich auf der Unterseite 
von Blattern [Cucurbitaceen (LEUTHOLD), Catalpa (KNOLL)], am 
Blattrand (Passiflora) oder am Blattstiel (Prunus), seltener an der 
SproBachse (einiger Leguminosen), an Brakteen (Acanthaceen), an 
Niederblattlern (H evea, s. Abb. 117b) oder Kotyledonen (Ricinus). 
Besonders merkwurdig sind jene FaIle, wo sich Anlagen von 
anderen Organen, z. B. Blutenknospen, in Nektarien umwandeln 
(Capparis cynophallophora, Phaseolus adenanthus). Es solI hier 
indessen nicht auf diese au Berst vielgestaltigen Verhaltnisse ein­
getreten werden, sondern die Betrachtung auf einen fur die Physio­
logie besonders wichtigen Punkt gelenkt werden, namlich auf den 
AnschluB der Nektarien an das GefaBsystem. 
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Abb. 119b zeigt, wie die extrafloralen Nektarien, vor aIlem, 
wenn sie morphologisch stark differenziert sind, regelrecht inner­
viert werden. ZIMMERMANN nennt solche durch ihre Gestalt hervor­
tretende Nektardrusen "Hochnektarien". Aber auch die morpho­
logisch unscheinbareren Flachnektarien, die sich vom ubrigen 
Gewebe auBerlich nicht abheben, zeigen solche Beziehungen zur 

b 

a c 
Abb.119. Beziehung der extrafloralen Nektarien zum Gefa13system. a) Telfairia 
pedata (Cucurbitaceen), 0 Nektarien (nach LF.l7THOLD). b) Ricinus communis. 
e) Pithecolobium Saman, Anschlu13 der Nektarientracheiden an das Leitbiindel des 

Blattstieles (nach J. G. ZIMMF.RMANN). 

Blattnervatur (Abb. 119a). Anatomisch besteht stets ein Ver­
bindungsgewebe, das als Leitparenchym zwischen den Wasser­
leitungsbahnen und dem eigentlichen zartwandigen Drusengewebe 
fungiert. 

1m einfachsten FaIle besteht kein augenfalliger Unterschied 
zwischen zuleitenden und ausscheidenden ZeIlen, die sich aIle durch 
Zartwandigkeit und Plasmareichtum auszeichnen. Man spricht 
dann von einem einfachen Nektargewebe. Solche Nektarien sind fur 
die Leguminosen charakteristisch (Ausnahme Vicia und Erythrina 
mit Nektartrichomen). Das Nektargewebe kann aIlmahlich ins 
Grundgewebeubergehen, haufiger ist es jedoch durch eine Zone 
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verkorkter Zellen abgegrenzt, die als Scheide bezeichnet wird 
(Abb. 120b). Den Nektarien mit einfachemNektargewebe schlieBen 
sich solche mit deutlich verschieden ausgebildeten Gewebearten 
an. Bei ihnen wird das ausscheidende Drusengewebe von der 

s 

a d 

e 

- - --sch 

/ 
c 

Abb.120. Vergleichende Anatomie der extrafloralen Nektarien. a) Passives Nek­
tadum von Paeonia albi/lora, t Tracheiden grenzen direkt an die Hydathodenhohle 
h, s SpaltenschlieJ3zelle (median getroffen). b) Nektarien mit einfachem Nektar­
gewebe n von Acacia dealbata (Leguminosentypus), sch Scheide. 0) N ektarien mit Pali­
sadenepidermis p von Dichapetalum /errugineum, g Grungewebe. d) Trichomnektarien 
tr von Syringa Sargentiana. e) Schuppennektarium mit Stielzelle von Glaziova 
(Bignoniaceen). f) Flachnektarium trichomatischen Ursprunges von Tel/airia pedata. 

sch Epidermis). a)-e) Nach J. G. ZIMMERMANN, f) nach LEUTHOLD. 

Epidermis geliefert, deren Zellen sich radial strecken und sich unter 
Umstanden sogar periklinal teilen, so daB eine Palisadenepidermis 
entsteht (DAGUILLON und COUPIN; HEUSSER'!). Die Scheide geht 
gewohnlich aus der Hypodermis hervor und das darunterliegende 
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Grundgewebe verwandelt sich in ein Leitparenchym. Die haufig 
festgestellte Verkorkung der Scheide bildet ein Gegenstiick zu den 
kutinisierten Mittelzellen der Exkretionshaare. In beiden Fallen 
schlieBen besondere Zellen das Dauergewebe vom ephemeren 
Driisengewebe ab. 

Die Nektarausscheidung durch die AuBenmembran der Driisen­
zellen kann auf verschiedene Weise erfolgen. Oft ist die Kutikula durchlassig, 
oder die Kutinisierung der Epidermis ist iiber der Driisenflache abgeschwacht 

sch 

Abb.121. Palisadenepidermis der extrafloralen Nektarien von'Herea. Rutinschicht 
abgesprengt (Rutin schwarz). dT Driisenzellen (wie dichtgedrangte Driisenhaare) 

aus der Epidermis hervorgegangen; sch Scheide hypodermalen Ursprungs; 
l Leitgewebe aus dem Grundgewebe entstanden. 

(Acacia, Albizzia, Poinciana), oder sie fehlt sogar iiberhaupt I. vgl. Abb.120d), 
so daB der Nektar ungehindert nach auBen treten kann. Ebenso haufig 
versperrt jedoch eine normale Kutinschicht den Austritt des Nektars, der 
dann die kutinisierte Wandschicht von der zellulosischen Unterlage ab­
sprengt und sich, ahnlich wie die Terpenexkrete der Driisenhaare, im ent­
standenen Hohlraume ansammelt (viele Euphorbiaceen). Dies ist ein von der 
Natur gelieferter Beweis, daB Zuckermolekiile wohl zellulosische, nicht aber 
kutinisierte Membranen durchwandern konnen. Wenn die Ansammlung zu 
groB wird, platzt die abgehobene Kutinschicht und der Nektar ergieBt sich 
nach auBen (Abb. 121). Manchmal wird indessen die deckende Schicht 
nicht abgesprengt und es scheint dann auBerlich betrachtet, als ob das Nek­
tarium nicht in Funktion gewesen sei. Bei besonders dicken Epidermis­
wanden (z. B. Endospermum) beschreibt NIEUWENHUIS-VON UEXKULL (2) 
feinste, an der Grenze des mikroskopischen Auflosungsvermogens liegende 
Kanalchen, durch welche der Nektar austrete. Von anderen Untersuchern 
ist dieser Befund indessen bis jetzt noch nicht bestatigt worden. 

Den behandelten Flachnektarien miissen die Trichom­
nektarien gegeniibergestellt werden. Sie bestehen aus Haaren 
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mit mehrzelligen Kopfchen (Abb. 120d). Wenn die Anzahl der 
Kopfchenzellen sehr groB ist, entstehen schuppenformige Nek­
tarien, die durch eine (Acanthaceen) oder mehrere (Bignoniaceen) 
FuBzellen mit dem Tragorgan in Verbindung stehen. Sie weisen 
gewohnlich keinen direkten AnschluB an das GefiiBsystem auf. 
Trotzdem herrschen Beziehungen zum Leitungssystem, indem sich 
die Trichomnektarien auf den Blattern meistens in der Nahe 
von Haupt- oder Nebennerven befinden. Haufig besteht eine 
Tendenz, die Schuppennektarien in das umgebende Gewebe zu 
versenken. Bei den Cucurbitaceen, deren extraflorale Nektarien 
ebenfaHs als Trichome angelegt werden, ist dieser Versenkungs­
prozeB soweit fortgeschritten, daB im ausgewachsenen Zustande 
durch Konvergenz hochdifferenzierte Flachnektarien entstehen, 
die keinen sichtbaren Zusammenhang mit Schuppennektarien mehr 
erkennen lassen. Nur entwicklungsgeschichtlich kann man nach­
weisen, daB beim Cucurbitaceentypus die Scheide nicht der 
Hypodermis, sondern der Epidermis entspricht, und daB das Aus­
scheidungsgewebe trichomatischer Herkunft ist. Besonders wichtig 
ist nun, daB bei diesen Nektarien der AnschluB an das GefaB­
system wieder deutlich in Erscheinung tritt. Die vergleichend­
anatomische Reihe der Trichomnektarien ist zugleich eine Reihe 
zunehmender Nektarproduktion, und man kann somit feststellen, 
daB bei vermehrter Nektarausscheidung eine innigere Anlehnung 
an das GefaBsystem stattfindet. 

Vergleich der extrafloralen N ektarien mit den Hydathoden. Die 
vergleichende Anatomie der extrafloralen Nektarien weist, wie 
TabeHe 42 zeigt, eine so durchgehende Homologie zu den Hyda­
thoden auf, daB man ohne weiteres eine sehr enge Verwandtschaft 
dieser beiden Gruppen von Ausscheidungsorganen erkennt. HABER­
LANDT (5) leitet denn auch unbedenklich die Nektarien von den 
Hydathoden abo 

Interessant sind vor aHem die physiologischen Folgerungen, 
die sich aus dieser Ubereinstimmung ergeben. Bei den gestaltlosen 
Nektarien ergieBt sich der Nektar direkt aus dem GefaBsystem in 
die Nektarhohle, d. h. der Nektar der gestaltlosen Honigdrusen 
ist identisch mit dem B i 1 dun g s s aft, der zur Zeit des Treibens 
in den GefaBen zu den Verbrauchsstellen emporsteigt. Diese Fest­
stellung darf wohl auch auf die gestalteten Nektarien ubertragen 
werden. Wenn man sich erinnert, daB bei der Gutationsrekretion 
im wesentlichen unveranderte GefiiBfhissigkeit durch die zu Salz-
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Tabelle 42. 
Vergleich der Hyda tho den und der extrafloralen N ektarien. 

Hydathoden Nektarien 

Ausscheidung aus passive Hydathoden gestaltlose Nektarien 
Tracheiden 

Ausscheidung dureh aktive Hydathoden 

I 
gestaltete Nektarien 

Driisengewebe 

a) enge Verbindung mit dem allgemeiner Fall 
I 

Hoch- und Flach-
GefaBsystem nektarien 

b) keine direkte Verbindung Trichomhydathoden 

I 
Trichomnektarien 

mit dem GefaBsystem 

Vorkommen auf Blattern gewohnlich Blatt- ! meistens auf Blatt-
spitzen oder Blattzahne stiel oder Blattnerv 

Ausgeschiedene Fliissigkeit Wasser oder ver- Zuckerlosung 
diinnte Salzlosung 

drusen gewordenen aktiven Hydathoden ausgeschieden wird (siehe 
S.233), so ist die Vermutung berechtigt, daB auch die Ausschei­
dungen der gestalteten Nektarien vornehmlich aus GefiWsaft 
bestehe. Hierdurch wurde verstandlich, warum der Nektar die 
gleichen plastischen Stoffe enthalt wie der Blutungssaft treibender 
Baume (Saccharose, Glukose und Fruktose) und warum die Aus­
scheidungstatigkeit der extrafloralen Nektarien, wie oben aus­
gefuhrt worden ist, stets wahrend oder anschlieBend an eine Wachs­
tumsperiode erfolgt. In der Literatur wird die Nektarbildung 
gewohnlich auf die Assimilationstatigkeit der Tragorgane oder auf 
die Mobilisation von in nachster Nahe liegender Starke zuruck­
gefUhrt. Diese Deutung der Nektargenese laBt aber den engen 
Zusammenhang zwischen Austreiben und Drusentatigkeit vollig 
unerklart; auBerdem ist fUr Hevea nachgewiesen, daB die Bundel­
scheidestarke der die Nektarien innervierenden GefaBe wahrend 
der Nektarbildung unverandert liegen bleibt. Es besteht somit die 
groBte Wahrscheinlichkeit, daB die extrafloralen Nektarien uber­
schussigen Bildungssaft ausscheiden. DafUr spricht auch ihre 
haufige SteHung am Blattstiel oder Blattgrund, wo eine Stauung 
des zugefUhrten Saftstromes beim AbschluB des Wachstums zu 
erwarten ist. Die N ektarientatigkeit ware daher auf eine 
mangelnde Korrelation zwischen Bildungsstoffe mo bili­
sierenden und Bildungsstoffe verbrauchenden Geweben 
in der wachsenden Pflanze zuruckzufuhren. 
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Aus dieser Definition erhellt die vollkommene Analogie mit der 
Gutation, wobei nur der Unterschied besteht, daB die Gutation 
die Folge eines iibergroBen Wasserangebotes durch die Wurzeln 
ist, wahrend die Nektarausscheidung durch die Zufuhr von iiber­
schiissigem Bildungssaft verursacht wird. Als abgeschiedene Assi­
milate miissen die Nektarausscheidungen zu den Sekreten gerechnet 
werden, um so mehr, da sie sekundar bei den floralen Nektarien 
der Insektenbliitler eine wichtige Aufgabe erfiillen. Da der Nektar­
sekretion ein Gutationsvorgang zugrunde liegt, sollen die Nektar­
absonderungen als Gutationssekrete bezeichnet werden. 

Als Gutationserscheinung hangt die Nektarausscheidung natiir­
lich stark von auBeren Faktoren ab (Bodenfeuchtigkeit, Luft­
feuchtigkeit, Turgeszenzzustand der Pflanze usw.). Die wenigen 
bisherigen physiologischen Versuche iiber die Ausscheidungstatig­
keit der Nektarien beschaftigen sich fast ausschlieBlich mit solchen 
Fragen. Vorlaufig scheinen aber derartige Untersuchungen weniger 
wichtig als ein einwandfreier Beweis, daB der Nektar Bildungs­
"aft aus den GefaBen vorstellt, sowie die Losung der Frage, in 
welchem Teile der Pflanze der Nektarzucker mobilisiert wird, und 
welcher Art die Korrelation zwischen Bildungsstoffe liefernden und 
Bildungsstoffe verbrauchenden Orten ist, aus deren Mangelhaftig­
keit offenbar das Bediirfnis der Nektargutation entspringt. 

c) Ausscheidungen der Verdauungsdriisen. 

Die ins e k t i v 0 r e n P fl a n zen (Kannenpflanzen, Droseraceen, 
Lentibulariaceen) scheiden durch besondere Driisen verdauende 
Sekrete aus. Diese Verdauungsdriisen bestehen gewohnlich aus 
Kopfchen- oder andersgestaIteten Haaren. Sie befinden sich auf 
der Blattoberseite (Pinguic1~la). Vielfach schlieBen sich die Blatt­
spreiten zu Kannen (Nepenthes, Abb. 123), oder bestimmte Fieder­
chen des zerteilten Blattes wandeln sich in reusenartige Schlauche 
um (Utricularia) , wobei die driisentragende Blattoberseite die 
entstandenen Hohlraume austapeziert. Oft ist ein deutlicher An­
schluB der Ausscheidungsorgane an das GefaBsystem vorhanden 
(Nepenthes, Abb. 122). Besonders reich sind die Tentakel des 
Sonnentaus mit Tracheiden ausgestattet, die im kolbigen Kopfchen 
der reiz baren Zotten ein keulenformiges Biindel bilden. Vergleichend­
anatomisch laBt sich leicht eine weitgehende Homologie mit den 
Hydathoden feststellen. 
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Die Sekretmengen, die ausgeschieden werden, sind bei den 
Kannenpflanzen (Nepenthaceen, Sarraceniaceen, Cephalotaceen) oft 
betrachtlich; so konnen die Riesenkannen von Nepenthes ampullaria 
bis 1 Liter Fliissigkeit enthalten (SCHUITEMAKER und FRANSSEN). 
Bei anderen Familien (Droseraceen, Lentibulariceen) werden nur 
kleine Tropfchen abgesondert. Das Sekret enthalt gewohnlich pro­
teolytische Fermente, und zwar bei den Droseraceen vor­
nehmlich Pepsinasen, die Proteine in Pepton aufspalten, bei Pingui­
cula Tryptase, die Proteine zu Ammino­
sauren abbaut und Lipase, bei Utricularia 
eine wiederum anders reagierende Protease 
(WEHMER,5). Bei Nepenthes werden je nach 
der Art Pepsinasen oder Tryptasen ange­
geben; die Fermente sollen nur in alten geoff­
neten Kannen auftreten, wahrend der bereits 
reichlich vorhandene Flussigkeitsinhalt von 
noch geschlossenen Jugendkannen kein Ei­
weiB zu verdauen vermag. Auch die Aus­
scheidung von organischen Sauren (es werden 
Ameisen-, Zitronen- und Apfelsaure ange­
geben) setzt erst bei ausgewachsenen 
Kannen ein (WEHMER,4). Es wurde dar­

Abb. 122. 
Verdauungsdruse von 

Nepenthes phyllamphora 
(nach HABERLANDT, 4). 

aus gefolgert, daB die Ausscheidung der verdauenden Agenzien 
(Fermente und Sauren) erst durch die Anwesenheit gefangener 
Insekten angeregt werde. Dieser SchluB ist mit Vorsicht aufzu­
nehmen und muB von Fall zu Fall gepruft werden, denn wie 
unten gezeigt werden soil, gibt es Drusen, die sicher ohne Reiz 
durch gefangene Insekten Proteasen ausscheiden, und andererseits 
sind Kannenpflanzen bekannt (Sarracenia, Cephalotus) , bei denen 
die proteolytischen Fermente nicht von Verdauungsdrusen, sondern 
von Faulnisbakterien stammen, welche die ertrunkenen Insekten 
befallen. Bei den am weitgehendsten spezialisierten Insektivoren, 
wie z. B. Drosera, lOst der Fang eines Insektes dagegen kompli­
zierte Reizbewegungen und eine intensive Sekretionstatigkeit 
aus. Die Tentakel biegen sich gegen das gefangene Opfer, auf 
den Beruhrungsreiz gehen tiefgreifende Veranderungen in der 
drusigen, durch Anthozyan rot gefarbten Palisadenepidermis des 
Tentakelkopfchens vor sich: das Protoplasma nimmt auf Kosten der 
schrumpfenden Vakuolen zu [sog. Aggregation (LUNDEGARDH, 2)], 
es folgt eine vermehrte Sekretausscheidung, das ursprunglich 
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basiphile Protoplasma wird eosinophil (HUlE) und schlieBlich wird 
auch der Kern in Mitleidenschaft gezogen. Er schwillt machtig 
an und soIl 4 Tage nach kiinstlicher EiweiBfiitterung sogar in 
seine 8 Chromosomen zerfallen (KONOPKE und ZIEGERSPECK). Nach 
Vollendung des Verdauungsprozesses regenerieren sich sowohl der 
Kern als auch die ursprunglich zentrale Vakuole wieder. 

Abb. 123. Nepenthes tobaica. Morphologisch entsprechen die Becher der Blattspreite, 
der Blattstiel ist zu einer Ranke umgewandelt und der Blattgrund hat sich 

spreitenartig entwickelt. 

Die Drusen fungieren nicht nur als Sekretions-, sondern nach 
vollzogener Proteolyse auch als Resorptionsorgane. Bei Utricularia 
hat eine Arbeitsteilung stattgefunden, indem die Verdauungsdrusen 
als Kopfchenhaare, die Resorptionszellen dagegen als zwei- oder 
vierarmige Haare ausgebildet sind. 

Die anatomische Verwandtschaft der Verdauungsdrusen mit den 
Hydathoden hat dazu gefiihrt, die Insektivorie von der Gutation 
abzuleiten (GOEBEL). HABERLANDT (4) stellt den Sachverhalt bei 
Pinguicula z. B. folgendermaBen dar: Ursprunglich hatten Hyda­
thodentrichome, wie sie heute noch auf der Blattunterseite vor­
kommen, auf der Blattoberseite Schleim ausgesondert, was bei 
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Gutationsorganen haufig der Fall ist. An diesem Schleim, der 
eigentlich die Aufgabe gehabt habe, das Gutationswasser fest­
zuhaIten ( 1), seien Insekten klebengeblieben, und dadurch sei die 
Ausscheidung von proteolytischen Fermenten angeregt worden. 
Darauf habe eine Arbeitsteilung verbunden mit einer morpho­
logischen Differenzierung in ungestieIte Verdauungsdriisen und 
gestieIte Fangdriisen (Schleimhaare) stattgefunden. Dieser iibrigens 
sehr einleuchtenden Entwicklungsreihe fehIt ein GIied, namlich die 
Erklarung, wie durch gefangene Insekten der physiologische Vor­
gang der Proteasensekretion ausge16st worden ist. 

Es ist sehr schwer, sich vorzustellen, wie auBere Umstande 
oder Bediirfnisse schopferisch in die Lebensprozesse eingreifen 
konnen. Es braucht daher nicht zu iiberraschen, daB bei den 
Insektivoren die Enzymabsonderung ursprunglich wahrscheinlich 
nicht durch zufallig erbeutete Tiere induziert worden ist; denn die 
Ausscheidung von proteolytischen Fermenten kommt bei diesen 
Pflanzen auch unabhangig yom Insektenfange vor, und zwar 
interessanterweise nicht durch Hydathoden, sondern durch Nek­
tarien! DAUMANN (1) hat gefunden, daB der Blutennektar von N epen­
thes die Fahigkeit besitzt, HuhnereiweiB aufzulosen. Bringt man 
diese Tatsache mit dem entwicklungsgeschichtlichen Befunde in 
Zusammenhang, daB die Verdauungsdrusen von Nepenthes genau 
wie die Bliitennektarien entstehen (STERN, 2), so kommt man zum 
Schlusse, daB die Kannendriisen phylogenetisch mit Nektarien in 
Zusammenhang stehen. Die Ausscheidung von Proteasen braucht 
daher nicht besonders erworben worden zu sein, sondern sie stellt 
eine aus unbekannten Grunden bei dieser Familie von jeher vor­
handene Eigentiimlichkeit dar. Auch bei der Sarraceniacee Darling­
tonia und der Droseracee Aldrovanda hat man Pepsinasen in den 
Bluten gefunden, und LINGELSHEIM hat eiweiBauflosende Eigen­
schaften des Narbensekretes von Epipactis latifolia entdeckt. 
Die Proteasenausscheidung ist somit eine weitverbreitete Erschei­
nung, und man darf wohl sagen, daB sie ursprunglich nicht "zum 
Zwecke" der Insektenverdauung erfolgt ist, sondern daB um­
gekehrt ein bereits vorhandener physiologischer V organg sekundar 
in den Dienst der Insektivorie gestellt worden ist, und erst dann 
die Bedeutung einer Sekretion mit physiologischer Aufgabe er­
langt hat. Es verhalt sich hier also wohl ahnlich wie beim 
Blutennektar, der sicher nicht im Hinblick auf die Entomophilie 
entstanden ist, sondern als ursprunglich vorhandene Ausscheidung 
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fraglicher Natur zu einem fiir die Fortpflanzung wichtigen Sekret 
mit bestimmter Aufgabe geworden ist. 

d) Ubersich t ii ber die Gu ta tionsa usscheid ungen. 

Die Gutation ist eine urtiimliche Erschein ung. Sie macht 
sich nicht nur bei GefaBpflanzen, sondern auch bei zellularen 
Landpflanzen (Pilze) geltend, und die ihr zugrunde liegende aktive 
Wasserbeforderung war wohl eine der notwendigen Voraussetzungen, 
die der Pflanze erlaubte, yom Wasser- zum Landleben iiberzugehen. 
Bevor die Landpflanzen ein GefaBsystem ausbildeten, in dem sich 
negative Drucke entwickeln konnen, war offen bar ein Gutations­
strom die einzige Moglichkeit, den langsamen Diffusionsstrom von 
Zelle zu Zelle wirksam zu unterstiitzen. Die Fahigkeit, Wasser 
aus dem Boden oder von Nachbarzellen aufzunehmen und unter 
Energieaufwand an andere Zellen weiterzugeben, muB daher eine 
uralte physiologische Errungenschaft sein, die wahrscheinlich schon 
den Vorfahren der ersten Landpflanzen eigen war. Sie muB immer 
eine wichtige Rolle in der pflanzlichen Wasserversorgung gespielt 
haben und bildet die Grundlage des vielumstrittenen Vorganges der 
aktiven Wassereinpressung durch die Wurzelrinde in die Leitungs­
bahnen der GefaBpflanzen. 

Unter diesen Umstanden ist es nicht verwunderlich, daB sich 
die aktive WasserbefOrderung als a I t ere r b t e r Vorgang bei den 
Landpflanzen in verschiedener Weise betatigt. Ihr eigentliches 
Arbeitsfeld ist der selbsttatige Wassertransport innerhalb der Pflanze 
fUr deren Wasserversorgung; daneben auBert sie sich aber auch 
als Gutation nach auBen. Vielfach scheint es sich bei dieser Aus­
scheidungstatigkeit einfach um eine, man mochte fast sagen, will­
kiirliche AuBerung eines im pflanzlichen Lebensgeschehen ver­
wurzelten V organges zu handeln. Hierfiir spricht das regellose 
Auftreten der Gutation im System der Pflanzen, und die vielen 
FaIle, wo vollkommene Hydathoden angelegt werden, die dann 
funktionslos bleiben (LEPESCHKIN, 3). 

Sekundar erhalt die Gutation dagegen einen physiologischen 
Sinn. Sie wird in den Dienst der Rekretion gestellt, indem die 
Hydathoden als sog. SalzdriisEm iiberschiissige Salze ausscheiden, 
deren Ionen mit zunehmender Konzentration eine morphogenetische 
Veranderung der Pflanze zur Folge hatten. Oder die Gutations­
tatigkeit wird zur Sekretion, wenn die Gutationsfliissigkeit 
Assimilate enthalt, die fiir die Pflanze bestimmte physiologische 
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Aufgaben erfullen. Oft lassen sich indessen primar keine besonderen 
Leistungen solcher Gutationsausscheidungen erkennen (extrafloraler 
N ektar), die dann erst sekundar nach einer langen phylogene­
tischen Entwicklungsgeschichte zu Sekreten im ublichen Sinne 
des Wortes werden (floraler Nektar). 
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b 
Abb.124. Wanderung der Gutationstatigkeit a) bei den Hydathoden der Rosetten­
bliitter von Saxijraga Aizoon von der Blattspitze der jiingsten Blatter (1. Blatt) 
nach der Blattbasis der iUteren Blatter (12. Blatt) (nach SCHMID); b) bei den extra­
floralen Nektarien von Hevea von den zuerst angelegten Blattern (1. Blatt) eines 
Triebes zu den hiiher inserierten, sich spater entwickelnden Blattern (24. Blatt). 

Als gemeinsamer Zug aller Gutationserscheinungen muB ihr 
Zusammenhang mit dem En twi ckl ung s z u s tan de der 
Pflanze, auf den bisher zu wenig geachtet worden ist, besonders 
hervorgehoben werden. Nach SCHMID gutieren bei Saxifraga aus­
schlieBlich die j ungen Blatter in einem bestimmten Entwick­
lungsstadium, ahnlich wie dies fUr die Sekretionstatigkeit der 
extrafloralen Hevea-Nektarien nachgewiesen worden ist (Abb. 124). 
Auch die Nepenthes-Becher, sowie die Wasserkelche von Spathodea 
werden als junge wachsende Organe gefullt. Die Gutations­
erscheinungen deuten somit stets darauf hin, daB in der Pflanze 
Saftverschiebungen durch aktive Zelltatigkeit im Gange sind. 

In Tabelle 43 sind die gegenseitigen Beziehungen der verschie­
denen Gutationserscheinungen an Hand der entwicklungsgeschicht­
lichen Zusammenhange der betreffenden Ausscheidungsorgane 

Frey·vVyssling, Stoffausscheidung der h6heren Pflanzen. 22 
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schematisch zusammengesteHt Man erhalt so eine ubersichtliche 
Zusammenfassung des Abschnittes uber die Gutationssekrete und 
deren SteHung zur Gutation im aHgemeinen. 

Tabelle 43. 
Ubersich t der Gu ta tionserschein ungen und deren Organc. 

Hydathoden 

Wasserspalten, Epiderm- und Trichomhydathoden 

K 

Verdauungs- +-­
driisen 

Sckretion +--

///1 
I 
+ 

florale +--: __ extraflorale 
Nektarien : Nektarien 

Schleim­
driisen 

Salz­
driisen 

----~:- Gutation------~-+ Rekretion 

B. Innere Sekretion. 

Als innere Sekrete bezeichnet man in der tierischen Physio­
logie Stoffe, die von bestimmten Drusen ausgeschieden, aber nicht 
nach auBen, sondern ins BlutgefaBsystem ergossen und dann vom 
Blute nach den SteIlen, wo sie physiologische Reaktionen auslosen, 
verfrachtet werden. Es scheint daher vielleicht etwas gewagt, bei 
der Pflanze von innerer Sekretion zu sprechen. Doch wenn man 
bedenkt, daB vom assimilatorischen Stoffwechsel sehr viele spezi­
fische Stoffe gebildet werden, die nachher physiologische Vorgange 
anregen oder steuern, ist es wohl erlaubt, solche als innere Sekrete 
zu bezeichnen. Die Begriffsbildung hat also in diesem FaIle von 
den speziellen pflanzlichen Verhaltnissen aus zu erfolgen und wird 
infolgedessen von der zoologischen Definition etwas abweichen. 
Zur inneren Sekretion soIl hier die Bildung der pflanzlichen Fer­
mente und Hormone gerechnet werden. 

Sie werden nicht durch besondere Drusen gebildet, sondern in 
Geweben, die zugleich auch andere Aufgaben erfiillen. Es fehIt 
also in dieser Hinsicht eine Arbeitsteilung. Die Fermente. ent­
stehen gewohnlich sogar in den Zellen, in denen sie physiologisch 
wirksam sind, selbst, so daB man eigentlich nicht mehr von einer 
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Ausscheidung sprechen kann, wenigstens solange sie nicht in die 
Vakuole gelangen, sondern im Protoplasma verteilt an Plasma­
kolloide gebunden auftreten. In anderen Fallen dagegen wandern 
die inneren Sekrete zu ihrer Wirkungsstatte (Hormone), oder sie 
werden wie gewisse Enzyme in morphologisch differenzierten Zellen 
angehauft. Dem Sinne dieser Monographie entsprechend, solI nur 
auf die Ausscheidungsvorgange naher eingetreten werden, 
da eine ausfUhrliche Behandlung der physiologischen Wirkungen 
der Fermente und Hormone zu weit fUhren warde. 

1. Fermente. 

a) Definition und Einteilung der Fermente. 

Die Fermente oder Enzyme (OPPENHEIMER und KUHN; EULER; 
SJOBERG, 2) sind von lebenden Zellen erzeugte Substanzen, die 
chemische V organge beschleunigen, ohne selbst in Reaktion zu 
treten. Sie werden nicht verbraucht und stehen in keinem 
stochiometrischen Verhaltnis zu den umgesetzten Reaktionspro­
dukten. Die Fermente wirken also wie Katalysatoren. Was 
sie von ihnen unterscheidet, ist nur die definitionsgemaBe Voraus­
setzung, daB sie in lebenden Zellen entstanden sind. Als Kataly­
satoren konnen sie keine chemischen Reaktionen auslosen, die 
Energie verzehren, sondern nur die Einspielung vonReaktions­
g 1 e i c h ge w i c h ten beschleunigen, die sich sonst nur sehr langsam 
oder zufolge irgendwelcher Widerstande iiberhaupt nicht einstellen 
wiirden. Das Grundproblem der Lebensprozesse wird daher von den 
fermentativen Vorgangen nicht beriihrt, sondern die Enzyme 
stellen lediglich die Vermittler dar, die dafUr sorgen, daB ein vom 
lebenden Protoplasma eingeleiteter Vorgang mit der notigen Ge­
schwindigkeit verlauft. 

Die Fermente sind mit Ausnahme der Lipase wasserlOslich und 
werden durch Hitze zerstort. Sie werden durch Alkohol gefallt 
und von Tonerde oder Kaolin adsorbiert; Fallungs- und Adsorbier­
fahigkeit werden zu ihrer Anreicherung und Reinigung benutzt. 

Die Definition der Fermente als "Substanzen" ist etwas 
euphemistisch, denn man kennt bis heute noch kein einziges 
Ferment als reinen Stoff, sondern man ist von ihrer Existenz nur 
durch ihre Wirkungen unterrichtet. Man weiB allerdings, daB es 
sich um Kolloide, mit elektrisch geladenen Teilchen, handelt, wobei 
aber nicht feststeht, ob diese Teilchen die Fermente selbst sind, 

22* 
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oder ob die Fermente nur an ihnen adsorbiert sind. Ihr Molekular­
gewicht betragt auf Grund von Diffusionsversuchen mindestens 
20000, und ihre Durchmesser sollen 50-100 A messen; aber iiber 
den Chemismus dieser Teilchen ist man noch vollig im unklaren. 
Man kann die Enzyme daher nur durch Reaktionsvorgange, die 
unter genau standardisierten Bedingungen vor sich gehen, identi­
fizieren. Durch den Reaktionsverlauf (Menge der umgesetzten 
Substanz) werden dann die Fermente charakterisiert und sog. 
Enzymeinheiten festgelegt. Den Stoff, der von einem Ferment 
umgesetzt wird, nennt man sein Substrat. 

Die enzymatischen Reaktionen sind meistens Spaltungen, und 
nur in seltenen Fallen Synthesen. Geschieht ein fermentativer 
Abbau unter Wasseraufnahme durch Sprengung von Sauerstoff­
briicken, also durch Hydrolyse, so nennt man die dabei beteiligten 
Enzyme Hydrolasen. Ihnen werden die Desmolasen gegen­
iibergestellt, die Kohlenstoffketten angreifen (Garungsfermente), 
also Bindungen von Kohlenstoff- zu Kohlenstoffatom 16sen 
(desm6s = Band). Die Desmolasen sind zum Teil innig mit den 
fundamentalen Stoffwechselvorgangen verkniipft (Atmungs£erment, 
Garungs£ermente). Es sind ausgesprochene Zellfermente, die aus 
dem lebenden Protoplasma nicht oder kaum austreten. Sie kommen 
daher fUr uns nicht in Betracht. 

Die Hydrolasen treten jedoch vielfach auBerhalb der sie produzierenden 
Zellen auf, so daB man von Ausscheidungen sprechen kann. Ihre Einteilung 
erfolgt nach der chemischen Verwandtschaft der Ausgangsstoffe, die gespalten 
werden. Das hydrolisierende Ferment wird mit dem Namen des Stoffes 
der gespalten wird, und der Endung -ase belegt. Man unterscheidet Ester­
asen, die Ester wie Fette (Lipasen), Tannine (Tannase), Phytin (Phytase) 
hydrolisieren, Karbohydrasen, die Kohlenhydrate und Glukoside spalten: 
tX-Glukosidasen (Saccharase, Maltase), iJ-Glukosidasen (Amygdalase, Cello­
biase), Thioglukosidasen (Myrosinase), Polyasen (Amylase, Lichenase, Inu­
linase, Cellulase, Cytase usw.), Amidasen, die Amide wie Harnstoff und 
Asparagin zerlegen, und schlieBlich Proteasen, die Proteine a uflosen ( SCHAEDE). 
Von den letzteren spalten die Pepsidasen und die Ereptasen nur Di- und 
Polypeptide, wahrend fiir die Zerlegung der eigentlichen Proteine, iiber 
deren Aufbauprinzip man noch im unklaren ist, folgende Enzyme in Be­
tracht kommen: Pepsinasen, die bei PH = 2, Tryptase, die bei PH = 8 und 
Phytoproteasen (Papain, Bromelin, Chymase), die bei PH = 5 optimal 
hydrolisieren. 

Die Fermente wirken im Gegensatz zur Hydrolyse durch Wasser oder 
Sauren streng spezifisch und vermogen sogar zwischen stereoisomeren 
Konfigurationen zu unterscheiden. Die tX-Glukosidasen z. B. konnen nur 
Derivate der tX-Glukose spalten, bei der die CHzOH-Gruppe und die als 
Briicke dienende OH-Gruppe, wie folgende Darstellung nach HAWORTH 
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zeigt, nicht auf der gleichen Seite des Furanringes liegen, wahrend die 
tJ-Glukosidasen Glukoside angreifen, bei denen die beiden erwahnten Gruppen 
benachbaTt liegen. Auf diese Weise konnen die Glukosidfermente bei der 
Konstitutionsaufklarung der Kohlenhydrate wertvolle Dienste leisten. 

H OH 
~J __ I", 

O:8>/OH H ""IOH IX 

H" H /H 
,,-: -0/ 

CH20H 
()(-Glukose 

H OH 
I I 

oH/lm H"" H 
1/ "I 

H" H /OHtJ 
,,-: -0/ 

CH20H 
fi-Glukose 

Neben den oben angefiihrten wissenschaftlichen Bezeichnungen fiihren 
die technisch verwendeten Fermente noch andere Namen, die ihnen belassen 
werden, da sie gewohnlich Enzymgemenge vorstellen. So enthalt die 
Diastase, Amylase und Maltase, das Invertin Saccharase und andere 
Glukosidasen, das Em ulsin Amygdalase, Prunase, Cellobiase u. a. m. 

b) Uber die Sekretion deT FeTmente. 

Die GroBzahl der Enzyme verbleibt in den Zellen, in denen 
sie entstanden sind. Nicht nur die Desmolasen, sondern auch die 
meisten Esterasen (Lipase, Phytase) gehoren zu diesen Zell­
fermenten. Man hat die Enzyme, die zum Teil so eng mit dem 
Protoplasma verbunden sind, daB sie nur schwer abgetrennt werden 
konnen, als Endoenzyme gegeniiber den, von Driisen nach auBen 
sezernierten, Exoenzymen (z. B. verdauende Fermente des Darm­
kanales oder der Insektivoren) abzugrenzen versucht. Aber eine 
solche Einteilung laBt sich nicht streng durchfiihren, denn es gibt 
FaIle, wo dasselbe Enzym je nach den Bediirfnissen in der Zelle 
bleibt oder austritt. So ist die Amylase bei den hoheren Pflanzen 
vorwiegend ein intrazellulares Ferment, von Pilzen dagegen wird 
sie in das Nahrsubstrat ausgeschieden. 

Bei der Keimung von Samen sind vornehmlich Endoenzyme 
tatig; inwiefern Exoenzyme eine Rolle spielen, ist schwer zu ent­
scheiden. In ruhenden Getreidekornern laBt sich im Endosperm 
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bereits etwas Amylase nachweisen, und bei der Keimung wird dann 
das Enzym jeder einzelnen Zelle aktiviert. Au13erdem solI nun 
aber yom Embryo noch zusatzliche Amylase geliefert werden, 
welche die Starke in der Umgebung des Schildchens zuerst ver­
zuckert. Eine fruhzeitige Amylasewirkung ist auch direkt unter 
den Aleuronzellen zu beobachten, was HABERLANDT (5) dazu ver­
anla13t hat, die Kleberschicht als fermentausscheidende Verdauungs­
druse aufzufassen. Diese Deutung trifft aber nicht zu, denn trotz 
operativer Entfernung der Kleberschicht geht die Verzuckerung 
des Endosperms vor sich, und zwar ist auch dann die Amylase­
wirkung in den oberflachlichen Schichten am intensivsten. Man 
hat daraus geschlossen, da13 der Luftsauerstoff die Aktivierung 
oder Neubildung der Amylase fordere. Wir stellen somit fest, 
da13 die Amylase in den Zellen, in denen sie ihre Tatigkeit entfaltet, 
selbst gebildet wird. Unter diesen Umstanden ist es fraglich, ob 
die schildchennahen Endospermzellen yom Embryo aus durch 
Diffusion mit zusatzlicher Amylase beschickt werden. Es scheint 
eher, da13 sie einfach zu vermehrter Enzymbildung angeregt werden. 
In Weizenkornern, die durch Fehlbefruchtung keinen Keimling 
enthalten, wird die Starke des Endosperms bei der Einquellung 
auch ohne Mitwirkung des Embryos korrodiert und verzuckert; 
allerdings nur bis zu einem Gleichgewicht, da die Hydrolyse­
produkte nicht in das wachsende Pflanzchen abgefiihrt werden 
konnen. 

Es ist daher unwahrscheinlich, da13 im keimenden Samen eine 
Wanderung der Amylase stattfindet. Auch aus amylasereichen 
Blattern (z. B. jungen Kartoffelblattern) ist keine Auswanderung 
des Fermentes festzustellen, wenn man sie in Wasser einstellt (SJO­
BERG, 1). Man kommt deshalb zum Schlusse, da13 die Amylase ein 
autochthones Zellprodukt vorstellt, das nicht wandert. Mu13 man 
deshalb dem Scutellum im Grassamen seine sekretorische Tatigkeit 
absprechen? Wohl nicht, denn wenn auch die Amylase an Ort 
und Stelle entsteht, so mu13 doch yom keimenden Embryo aus 
diese Bildung irgendwie angeregt werden. Der Keimling steuert 
die Starkehydrolyse im Endosperm, und da scheint es nicht aus­
geschlossen, da13 diese Regulation mit Hilfe von Stoffen geschieht, 
die yom Embryo sezerniert werden. Wenn also auch das Enzym 
Amylase selbst kein Sekretionsprodukt ist, so spielen wahrscheinlich 
doch gewisse Sekretionsvorgange in den interessanten Proze13 der 
Samenkeimung hinein. 
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Ahnliche Verhaltnisse trifft man, wenn man die Entstehung 
der Lipase in Samen von Ricinus und anderen Euphorbiaceen, oder 
der Cytase in den mit hemizellulosischen Reservestoffen versehenen 
Kotyledonen von Lupinus untersucht. Uberall, wo man das Auf­
treten der Zellfermente naher verfolgt, kann man feststellen, daB 
sie je nach Bedurfnis von jeder einzelnen Zelle, die sie braucht, 
gebildet werden. Von einer eigentlichen Sekretion kann man nur 
bei der Ausscheidung der verdauenden Insektivorenfermente spre­
chen (s. S. 332). 

c) Lokalisation und Anhaufung von Fermenten. 

Nachdem festgestellt worden ist, daB die meisten lebenswichtigen 
Fermente auf aIle Zellen eines aktiven Gewebes verteilt sind, 
erscheint es urn so merkwiirdiger, daB gewisse Enzyme in bestimm­
ten Zellen konzentriert und angehauft werden. Gewohnlich finden 
sie sieh dann im Zellsaft der Vakuolen, sind also aus dem Proto­
plasma ausgeschieden. 

Milchrohren. Vor allem in den Milchrohren sind groBe Mengen 
der verschiedensten Fermente aufgespeichert. So enthalt der Milch­
saft vom Feigenbaum (Ficus Carica) Pepsinase neben Labenzym, 
Amylase und Lipase; von Mohngewachsen (Chelidonium majus und 
Papaver somniferum) Proteasen, Oxydase und Peroxydase; vom 
Kautsehukbaum und Euphorbia-Arten Katalase, Oxydase, Per­
oxydase und Tyrosinase; vom Melonenbaum (Carica Papaya) Papain 
neben Lipase und Labenzym. Das Papain ist eine spezifische 
Phytoprotease, die technisch gewonnen wird; sie findet sich aueh 
im Milehsaft vom Brotfruehtbaum (Artocarpus incisa) und als 
Bromelin in der Ananasfrueht (Ananas sativus). 

Aus dem V orkommen so vieler Fermente in den Milchsaften 
hat man gesehlossen, daB sieh in den Milehrohren fur die Pflanze 
sehr wichtige Lebensprozesse abspielen mussen, und dies war mit 
ein Grund, warum man sieh stets gestraubt hat, die Milehrohren­
systeme als Exkretbehalter anzuerkennen. Wenn man aber die 
Leistungen dieser Fermente einer naheren Prufung unterzieht, so 
kommt man zum Sehlusse, daB man von den meisten nieht genau 
weiB, was sie im Lebenshaushalt der Pflanze fUr eine Rolle spielen. 

Da istvorallem die Gruppe der sa uers toffu bertragenden Fermente. 
Man schrieb ihnen fruher eine Funktion bei der Energiebeschaffung durch 
die Atmung zu. Reute aber weiB man, daB sie mit dem eigentlichen Atmungs­
ferment nichts zu tun haben, denn sie kiinnen die Ausgangsprodukte der 
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Atmung (z. B. Zucker) nicht angreifen. WIELAND hat gezeigt, daB der erste 
Schritt bei den einander wesensgleichen Vorgangen der Atmung und Garung 
in einer Dehydrierung besteht, wobei der freiwerdende Wasserstoff 
an Akzeptoren (experimentell verwendet man Methylenblau oder Nitrate) 
angelagert wird. Gewisse Oxydasen vermogen nun durch Aktivierung des 
Luftsauerstoffes die hydrierten (reduzierten) Akzeptoren wieder zu de­
hydrieren (oxydieren). Diese oxydierenden Enzyme lassen sich durch 
Blausaure vergiften, weil sie nach WARBURG (2, 3) als aktive Gruppe Eisen 
enthalten. Die Oxydasen der Milchsafte unterscheiden sich aber in grund­
legender Weise von diesen an den Atmungsvorgangen beteiligten Fermenten, 
denn sie dehydrieren direkt ohne die Vermittlung eines Akzeptors und 
werden durch Blausaure nicht vergiftet. AuBerdem oxydieren sie nur ganz 
bestimmte Verbindungen, namlich Vertreter der Phenolgruppe. Man nennt 
sie daher Ph e n 0 1 a sen. Als Beispiel sei die Dehydrierung des Pyrogallols 
C6H3(OH)3 zu Purpurogallin erwahnt, die zur quantitativen Bestimmung 
der Phenolasen benutzt wird. 

Die Tatigkeit der Phenolasen verrat sich stets durch Farbreaktionen, 
indem vorhandene farblose Phenole (sog. Chromogene) in gefarbte Ver­
bindungen iibergefiihrt werden. Die Verfarbung von angeschnittenen 
Apfeln, Kartoffeln usw. beruht auf solchen Reaktionen. Auch bei der Farb­
stoffbildung in den Bliiten spielen sie eine Rolle; so sind z. B. die gelben 
Flavonole (Anthoxantine) Oxydationsprodukte der Anthozyane. 

Am genauesten ist die Phenolase des Milchsaftes yom japanischen Lack­
baum (Rhus vernicifera) untersucht, die als Laccase bezeichnet wird, aber 
nach ihren Reaktionen mit anderen Phenolasen identisch ist. Sie oxydiert 
den diinnfliissigen gelben Rindensaft, der Brenzkatechinderivate enthalt, zu 
einem prachtigen tiefschwarzen Lack. Eine spezifische Phenolase ist die 
Tyrosinase, die nur Monophenole yom Typus des Tyrosins (p-Oxyphenyl­
analin) angreift und sie wahrscheinlich in Orthodiphenole iiberfiihrt, die dann 
von anderen Phenolasen zu melaninahnlichen Pigmenten oxydiert werden. 
Die Tyrosinase spielt somit bei der Melaninbildung eine Rolle. Ebenfalls 
zu den Phenolasen zu rechnen sind die Peroxydasen, die chromogene Phenole 
nur in Gegenwart von Wasserstoffsuperoxyd in Farbstoffe iiberzufiihren 
vermogen. 

Wenn man sich nun fragt, was die vielen Phenolasen, die in den 
:Milchsaften vorkommen, ph y s i 0 log i s c h fUr eine Rolle spielen, 
so muB man gestehen, daB sich bei unseren heutigen Kenntnissen 
keine solche namhaft machen laBt, und daB ihre Bedeutung mit 
zunehmendem Eindringen in d20s Wesen der Phenolasen problema­
tisch geworden ist. Teleologische Deutungen, wie die zweckmaBige 
Milchsaftgerinnung durch die Laccase bei Verletzungen, sind un­
befriedigend und sicher auch nicht stichhaltig, da die Koagulation 
schneller und wirksamer durch Austrocknung oder Pw Verande­
rungen erfolgt. Der Phenolase- oder der Chromogengehalt scheint 
auch sehr zu schwanken. So gibt es Hevea-Baume, deren Milch­
saft bei der Koagulation sofort blau bis schwarz anlauft, wahrend 
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bei anderen das Koagulum an der Luft schon weiB bleibt. So muB 
man schlieBen, daB den oxydierendenFermenten in den Milchrohren, 
ahnlich wie den Kautschukexkreten, keine besondere physiolo­
gische Aufgabe zufallt. An dieser Feststellung kann auch das Auf­
treten der Katalase nichts andern, denn dieses Ferment kommt in 
allen atmenden Zellen vor, und sagt somit lediglich aus, daB die 
Milchrohren lebende Zellsysteme sind. Die Phytoproteasen in den 
Milchsaften scheinen dagegen eher zugunsten besonderer physiolo­
gischer Leistungen zu sprechen. Doch wenn man die Verhaltnisse 
genauer untersucht, findet man auch hier keine einleuchtenden 
Beziehungen. Das Milchrohrensystem von Carica Papaya enthalt 
groBe Mengen der sehr aktiven Protease Papain, aber man kennt, 
im Gegensatz zu der Proteolyse des Aleurons im Samen, die EiweiB­
stoffe nicht, die im Milchsaft gespalten werden mussen. Auch 
fUr das Auftreten von Labfermenten (Chymase) kann man begreif­
licherweise keinen plausiblen Grund angeben, denn ihre labenden 
Eigenschaften spielen ja, soweit sie die Fallung von tierischer Milch 
betreffen, nur fUr den Menschen, nicht aber fUr die Pflanze eine 
Rolle. Nach OPPENHEIMER und KUHN sind die Phytochymasen 
freilich nichts anderes als gewohnliche pflanzliche Proteasen. Aber 
dann erhebt sich auch hier die Frage, was fur EiweiBstoffe diese 
Fermente im Lebenslauf der chymasehaltigen Milchsaftpflanzen 
abbauen mussen. Man steht hier vor einem Ratsel. In den Samen 
treten aktive Proteasen nur auf, wenn Proteine gespalten werden 
mussen, in den Milchrohren dagegen sind sie ohne erkennbares 
Arbeitsfeld in groBen Mengen angehauft. Eine Erklarung hierfUr 
kann vielleicht die weiter oben mitgeteilte Tatsache geben, daB 
die Pflanze im Blutennektar manchmal Proteasen ausscheidet. Es 
scheint also eine gewisse Tendenz vorhanden zu sein, proteolytische 
Fermente durch Ausscheidung aus dem Stoffwechsel auszuschalten. 
Dabei braucht je nach den vorhandenen Ausscheidungsorganen 
die Absonderung nicht unbedingt nach auBen zu erfolgen, sondern 
sie konnte z. B. auch in den Milchrohren vor sich gehen. Auf 
diese Weise konnte man sich die Anhaufung von Proteasen in den 
Polyterpenexkretbehaltern vorstellen. Bei den Insektivoren hat 
die Abscheidung von Proteasen nach auBen sekundar eine er­
nahrungsphysiologische Bedeutung erlangt, aber in den Milchrohren 
haben sie als Katalysatoren ohne Substrat keinen augenschein­
lichen Wirkungskreis. Dieser Erklarungsversuch laBt sich naturlich 
keineswegs beweisen; a ber er fUgt sich harmonisch in unser Bild 
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vom Milchrohrensystem als Ablagerungsstatte von Ausscheidungs­
produkten ohne weitere physiologische Aufgabe (Rekrete und 
Exkrete) ein. 

Zusammenfassend kann man sagen, daB die Anhaufung von 
Fermenten in den Milchrohren keineswegs fur besondere physio­
logische Leistungen dieser Organe sprechen, sondern man erhalt 

eher den Eindruck, daB die Enzyme hier 
ohne bestimmten Aufgabenkreis zur Ab­
lagerung gelangt sind. 

-- g Myrosinzellen. Vor ein ahnliches Rat­
sel stellt uns die Anhaufung der Myro­
sinase, die aus IX-Thioglukosiden Senfole 

Abb. 125. Verteilung der 
Myrosinzellen (schwarz) im 
Sarnen von I satis tinetaria 
(Lupenbild nach SPATZIER). 
e Kotyledonen. h Hypokotyl, 

g GefiHlbiindel. 

C freimacht, in besonderen als Myrosin­
schlauche bezeichneten Idioblasten. 
Dieses Ferment kommt nur bei einigen 
Phangerogamenfamilien vor (Cruciferen, 
Capparidaceen, Resedaceen, Tropaeola­
ceen) und sein Auftreten ist auf die 
MyrosinzeIlen beschrankt. Es ist eines 
der wenigen Enzyme, die man bei allen 
Pilzen und Bakterien vollig vermiBt. Die 

meisten myrosinhaltigen Pflanzen enthalten auch Thioglukoside; 
aber diese sind stets raumlich von den Myrosinzellen getrennt. 
Wenn man die Pflanzenteile zerquetscht, kommen Glukosid 
und Ferment jedoch zusammen, worauf sofort der typische 
Senfgeruch auf tritt, der die Kresse- und Senfarten auszeichnet. 
Der ganze Mechanismus ist teleologisch als Abschreckmittel gegen 
FraB gedeutet worden, wozu nur zu bemerken ware, daB der 
Mensch die betreffenden Pflanzen gerade wegen des auftretenden 
starken Geschmackes iBt! 

Die Spaltung des Thioglukosides Sinigrin im Samen von 
Sinapis nigra, Brassica, Cochlearia usw. verlauft folgendermaBen: 

Nach EULER geht diese Reaktion in zwei Stufen vor sich, die 
von zwei Teilfermenten (Sulfatase und Thioglukosidase) gesteuert 
werden. 
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Die Myrosinase kennt man bis jetzt noch nicht rein; sie kommt 
in den Myrosinschlauchen stets mit Proteinen zusammen vor. 
Dies ist der Grund, warum die Myrosinschlauche starke EiweiB­
reaktion zeigen. Das MILLoNsche Reagens kann daher zum 
Studium ihrer Verteilung verwendet werden (SPATZIER). Sie 
treten in den Samen besonders reichlich auf (Abb. 125). In den 
Achsenorganen sind die Schlauche vor allem in der Rinde und im 
Perizyklus lokalisiert; bei den Resedaceen solI Myrosin auBer im 
Samen nur in den SchlieBzellen der Spaltoffnungen vorkommen. 
Bei der Samenreife werden die Myrosinzellen mit dem iibrigen 
Gewebe dehydratisiert. Dabei entstehen "Myrosinkorner", die wie 
die Aleuronkorper als eingetrockenete Vakuolen aufzufassen sind. 

Uber die physiologische Funktion des Myrosins ist man vor allem 
deshalb im unklaren, wei! sich die Myrosinzellen bei der Samenkeimung nicht 
entleeren; es laBt sich daher nicht entscheiden, ob und wieviel des ange­
hauften Myrosins auswandert. Uber die Glukosidspaltung in der unver­
letzten Pflanze weiB man auch nichts. Sicher muB eine Beziehung zwischen 
Thioglukosiden und Myrosinase bestehen, denn die beiden Stoffe treten 
stets gepaart auf. Die Angabe von GUIGNARD (3), daB Cheiranthu8 nur 
Myrosin, aber kein Thioglukosid enthalte, ist durch die Auffindung des 
Glukocheirolins (SCHNEIDER, 1, 2) entkriiftet. Einige Beobachtungen iiber 
die groBe Stabilitat und Unveranderlichkeit des Inhalts der Myrosinzellen 
lassen vermuten, daB sie sich am Stoffwechsel der Pflanze nicht mehr stark 
beteiligen. Es scheint fast, wie wenn die Myrosinase hier abgelagert und 
dann nicht mehr mobilisiert wiirde. Wenn dem so ist, hatte sie vielleicht 
bei der Synthese der Thioglukoside eine Rolle gespielt, und ware dann in 
den Myrosinzellen ausgeschieden worden. Dann muB aber eine Wanderung 
dieses Fermentes stattgefunden haben. Ebenso miiBte eine Enzymwande­
rung auftreten, wenn bei der Samenkeimung ein Teil des Myrosins sich 
an der Mobilisation der gespeicherten Thioglukoside beteiligen wiirde. Die 
Myrosinfrage scheint daher fiir die Untersuchung des Problems der um­
strittenen Fermentwanderung ein geeignetes Objekt zu sein. Aber da ja 
die Fermente Kolloide sind, ware es auch denkbar, daB die Myrosinase 
immer in ihren Schlauchen bleibt, wahrend das Glukosid zu diesen Ferment­
statten wandert und dort gespalten wird; worauf dann die beiden Reaktions­
produkte oder doch wenigstens die Glukose wieder wegwandern wiirde. 
SchlieBlich ware es auch miiglich, daB die Myrosinzellen nur iiberschiissiges 
Ferment enthalten, wahrend das tatige in inaktiver Form zusammen mit 
den Thioglukosiden in den Zellen auftreten wiirde, wie dies fiir die meisten 
pflanzlichen Zellfermente gilt. Die Entscheidung all dieser Fragen ware 
sehr wichtig, weil sie in gleicher Weise auch fiir die proteolytischen Fer­
mente in den Milchriihren gelten, und daher Licht auf jene Verhaltnisse 
zu werfen vermiichte. 

Emulsinzellen. Ein ahnliches Problem bot friiher das Auftreten 
des amygdalinspaItenden Emulsins in den Mandeln und anderen 
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Prunoideensamen. Die Hydrolyse des Glukosids Amygdalin in 
Glukose, Benzaldehyd und Blausaure tritt, wie die Senfolspaltung 
bei den Cruciferen, erst ein, wenn man die Samen zerquetscht. 
Man nahm daher an, daB Amygdalin und Ferment in verschiedenen 
Zellen vorhanden seien und erst durch auBere Eingriffe (Ver­
letzung, Narkose) zueinander gelangen konnten. GUIGNARD (1,2) hat 
versucht, diese Anschauung mikrochemisch zu beweisen; durch 
ROSENTHALER ist jedoch gezeigt worden, daB Emulsin und Amyg­
dalin nicht nur gleichzeitig im selben Gewebe, sondern auch in 
denselben Zellen vorkommen. Das Ferment muB sich also in 
einer inaktiven Form neben dem Glukosid befinden, und durch 
die erwahnten Eingriffe wird es dann aktiviert. Worin diese Akti­
vierung besteht, weiB man nicht, obschon allerlei Vermutungen vor­
liegen. Die Kombination Emulsin/Nitrilglukoside ist im Pflanzen­
reiche sehr verbreitet: auBer bei den Prunoideen in den Samen der 
meisten Leguminosen, vieler Euphorbiaceen und in den vegetativen 
Organen vieler Flacourtiaceen (Pangium edule) und Caprifoliaceen 
(Sambucus, Viburnum), in den Wurzeln vieler Orchideen usw. Es 
gibt zahlreiche Blausaure liefernde Nitrilglukoside (Sambunigrin 
des Holunders, Prulaurasin des Kirschlorbeers usw.). Die Spaltungs­
reaktion soll hier am klassischen Beispiel des Amygdalins erlautert 
werden: 

/H 
C6H5C-0-C12H2101O + H20 -, 

'CN 
Amygdalin 

Emulsin 
-------->-

/H 
C6H5 = 0 + HCN + 2 C6H120 6 

Elausaure 
BenzaldehYd Glukose 

Diese komplizierte Aufspaltung erfolgt in drei Schritten, und 
fur jede Teilreaktion ist ein besonderes Teilferment zugegen (ARM­
STRONG und HORTON). Zuerst wird durch die Amygdalase yom 
Disaccharid (Gentiobiose) des Amygdalins ein Glukosemolekul ab­
gespalten, dann folgt die Abtrennung des zweiten Glukosemolekiils 
durch die sog. Prunase, und schlieBlich die Zerlegung des ubrig­
bleibenden Benzoxynitrils in Benzaldehyd und Blausaure durch 
die Benzcyanase. Das Emulsin ist somit ein kompliziertes Ferment­
gemisch, das aIle spezifischen Enzyme enthalt, urn die Blausaure 
liefernden Glukoside schrittweise abzubauen. Ebenso ist, wie wir 
gesehen haben, die Myrosinase ein Gemenge von zwei spezifischen 
Fermenten. Die moderne Enzymchemie lehrt uns somit, daB bei 
der fermentativen Hydrolyse kompliziert gebauter organischer 
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Verbindungen die verschiedenen Bausteine stufenweise durch zahl­
reiche Fermente abgetrennt werden. Fur jede spezielle Art der 
chemischen Bindungsmoglichkeiten muB ein besonderes Enzym 
zugegen sein. Bei der Amygdalinspaltung finden sich aIle diese 
Teilfermente in inaktiver Form zusammen mit dem Ausgangs­
produkt in den gleichen Zellen. Die alte Auffassung, nach welcher 
besondere Emuisinzellen vorhanden sein sollten, hat sich als un­
richtig erWlesen. 

d) fiber das Wesen der Ferment bildung. 

Die lebenswichtigen Fermente entstehen im Plasma der Zellen, 
in denen sie biochemische Vorgange beschleunigen, selbst. Jedes 
Gewebe und jede Zelle erzeugen ihre eigenen Enzyme, und zwar 
in dem MaBe, wie sie gebraucht werden. In ruhenden Zellen sind 
die Fermente in inaktiver Form zugegen und oft schwer nach­
zuweisen. 

Es gibt also bei der Entstehung der Fermente keine Arbeits­
teilung in dem Sinne, daB gewisse Gewebe (Drusen) Enzyme 
ausscheiden, die dann an anderen Orten in Tatigkeit treten. Fruher 
glaubte man allerdings, daB solche Vorgange bei der Amylase­
erzeugung in den keimenden Samen eine Rolle spiele. Diese Auf­
fassung hat sich aber als irrig erwiesen, denn die Fermente treten 
stets zuerst in jenen Zellen in Erscheinung, in denen sich das zu 
spaltende Substrat befindet, und sind daher offenbar auch in jenen 
Zellen entstanden. Eine Wanderung der Enzyme durch die Zell­
wande erscheint schon deshalb erschwert, weil sie kolloidale Stoffe 
mit Teilchen von 50-100 A Durchmesser sein sollen, und somit 
an der oberen Grenze der Permeierfahigkeit durch Zellwande ohne 
Poren liegen. Allgemein gesprochen sind die Fermente 
also keine Ausscheidungen im Sinne der eingangs 
gegebenen Definition, da sie nicht aus dem Protoplasma 
und daher auch nicht aus dem Stoffwechsel entlassen 
werden. 

Nur in wenigen Fallen, die fuglich als Ausnahmen bezeichnet 
werden konnen, treten die Fermente aus dem Protoplasma aus. 
Durch die Nektarien gewisser Pflanzen und die Verdauungsdrusen 
der Insektivoren erfolgt eine Ausscheidung nach auBen und erlangt 
dadurch die Bedeutung einer Sekretion. Schwieriger sind jene 
FaIle zu beurteilen, wo die Fermente in die Vakuole der Zelle aus­
geschieden werden, wie in den Myrosinschlauchen und Milchrohren. 
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Es handelt sich dabei um aktive Fermente (Myrosinase, Protease), 
deren Substrat aber in den betreffenden Zellen nicht zugegen ist. 
Es fehlen daher die Voraussetzungen fUr ihre Tatigkeit, und man 
erhalt eher den Eindruck, daB es sich um Sekrete ohne aktives 
Wirkungsfeld handelt. Die physiologische Einordnung der im 
Protoplasma wirksamen Endoenzyme zu den Sekreten staBt 
dagegen auf Schwierigkeiten. Trotzdem sind alle Fermente hier 
behandelt worden, um sie yom Gesichtspunkt der Sekretion aus 
einheitlich beleuchten zu konnen, und um den Begriff der Aus­
scheidung an einem wichtigen Beispiel richtig abgrenzen zu konnen. 

2. Hormone. 

1m Jahre 1906 hat STARLING fUr die interessanten Stoffe, die 
im menschlichen Korper der Nerventatigkeit ~ergleichbare Reiz­
wirkungen auslOsen, die Bezeichnung Hormone vorgeschlagen, 
abgeleitet yom griechischen hormao = anspornen, reizen. Zu 
deutsch werden sie als chemische Sendboten oder allgemein als 
Wirkstoffe bezeichnet, je nachdem man ihre Fernwirksamkeit 
(raumliche Trennung von Erzeugung- und Wirkungsstatte) oder 
ihre Wirkungseigenschaften uberhaupt in den Vordergrund stellen 
will. Unglaublich schnell ist in den letzten drei Jahrzehnten die 
Natur und das Wesen dieser Stoffe aufgedeckt worden. Viele davon 
sind aus dem tierischen Korper isoliert, und von mehreren ist 
auch die chemische Konstitution ermittelt worden. Die moderne 
Medizin arbeitet mit diesen Stoffen wie der Chemiker mit seinen 
Reagenzien. In der tierischen Physiologie ist die Lehre der Hormone 
somit ein fester Besitz der Wissenschaft geworden. In der Pflanzen­
physiologie steht es jedoch anders, obschon man schon lange ver­
mutet hat, daB irgendwelche regulierenden Stoffe aktiv in die 
Lebensvorgange der Pflanze eingreifen, ist es der Botanik doch 
erst in jungster Zeit gelungen, solche sicher nachzuweisen und zu 
isolieren. Da es sich jedoch um einen neuen Zweig der pflanzen­
physiologischen Wissenschaft handelt, ist die Lehre der Phyto­
hormone zum Teil noch mit allerlei spekulativen Theorien belastet, 
auf die hier nicht eingegangen werden kann. Es sollen lediglich 
die grundlegenden Beobachtungen und die Tatsachen, welche fur 
die Sekretnatur der Hormone sprechen, behandelt werden. 

a) Organbildende Stoffe. 

Bliitenbildende Stone. Vom historischen Standpunkt aus ist es inter­
essant, daB SACHS (3) bereits 1880 Wirkungsstoffe angenommen hat, die 
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das physiologische Geschehen in der Pflanze bestimmend beeinflussen. Er 
beobachtete, daB verdunkelte Triebe von Phaseolus, Tropaeolum, Brassica 
nicht bliihen, auch wenn ihnen vom belichteten Teile der Pflanze her ge· 
niigend Rerservestoffe zur Verfiigung stehen. SACHS schloB daraus, daB 
~ahrstoffe allein zur Bliitenbildung nicht geniigen, sondern daB auBerdem 
ein besonderer bliitenbildender Stoff dazu n6tig sei. Dieser sollte in den 
Blattern entstehen, was aus Beobachtungen an Begonia.Blattstecklingen 
geschlossen wurde. Junge Begonia.Pflanzen, die aus im Friihjahr ausgelegten 
Blattstiicken erzogen werden, bliihen wahrend des ersten Vegetations. 
jahres nicht, solche die im Herbst angesetzt werden, dagegen sofort. Der 
bliitenbildende Stoff ware also im Herbst in den Blattern zugegen und 
k6nne direkt die Bliitenbildung anregen'; -im Friihjahr dagegen fehle er 
und miisse dann in der jungen Pflanze zuerst gebildet werden. SACHS glaubte, 
daB die Entstehung des bliitenbildenden Stoffes durch ultraviolettes Licht 
angeregt werde, da die Bliitenbildung hinter Filtern von Chinin16sungen, 
die kurzwelliges Licht absorbieren, ausbleibt. 

SACHS hat auf Grund verschiedener Versuche auch wurzelbildende Stoffe 
angenommen, deren Existenz im Gegensatz zu den bliitenbildenden Stoffen 
durch neuere Untersuchungen nachgewiesen worden ist. 

Wurzelbildende Stoffe. Es ist schon lange bekannt, daB daFl 
Wurzelbildungsvermogen von Stecklingen in erster Linie nicht von 
den Reservestoffen, die in der Achse aufgespeichert sind, abhangt, 
sondern eine spezifische Eigenschaft gewisser Pflanzen ist, die zum 
Teil davon abhangig ist, ob vorgebildete Wurzelvegetationspunkte 
vorhanden sind. SproBstucke von Vitis, Ribes, Populus, Salix treiben 
leicht Wurzeln, solche von Fagus, Quercu8, Fraxinu8 dagegen nicht. 
Bei den Stecklingen, die sich willig bewurzeln, hangt die Wurzel­
bildung von der Tatigkeit der Knospen ab (VAN DER LEK). Schneidet 
man die Augen des SproBstuckes weg, unterbleibt die Neubildung 
von Wurzeln teilweise oder vollstandig. Wie F. WENT (2) bei 
Acalypha gezeigt hat, kannein solcher Steckling sein Wurzel­
bildungsvermogen wieder zuruckerlangen, wenn man ihm ein 
Blatt aufpfropft. Es wurde daraus geschlossen, daB die Blatter 
einen Stoff erzeugen, der die Wurzelbildung anregt. Dieser Stoff 
findet sich auch in Reiskleie oder Malz und kann, wenn er in Agar 
gelOst dem freigelegten Phloem eines knospenlosen Stecklings 
zugefiihrt wird, das verlorene Wurzelbildungsvermogen wieder er­
wecken. Ahnliche Beobachtungen hat BOUILLENNE anHypokotylen 
von Impatiens Balsaminea gemacht (BOUILLENNE und WENT). 

WENT und BOUILLENNE nennen den wurzelbildenden Stoff, den 
sie isoliert haben, Rhizokalin. 1m Gegensatz zu den Fermenten 
ist diese Substanz thermostabil und besitzt relativ kleine Molekule, 
die durch ein Ultrafilter gehen. Sonst weiB man nichts uber ihre 
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chemische Natur. Die Wirkung des Rhizokalins ist nicht spezifisch; 
es wirkt bei so verschiedenen Pflanzen wie Acalypha und Impatiens 
in gleicher Weise. Es gibt also nicht verschiedene wurzelbildende 
Stoffe, wie man friiher wohl anzunehmen geneigt war, sondern das 
Rhizokalinaus verschiedenen Pflanzen ist in seiner Wirkung identisch. 

Abb. 126. Stecklinge von Acalypha. Durch ein aufgepfropftes Blatt tritt 
Bewurzelung ein, die sonst unterbleibt (nach F. WENT, 2). 

F. WENT nimmt an, daB es nur in ausgewachsenen Blattern 
erzeugt wird. Embryonale Blatter und Kotyledonen enthalten es 
nicht. Aus den Blattern wandert das Rhizokalin in den Stengel, 
und zwar bewegt es sich stets in basipetaler Richtung. Als Wande­
rungsweg wird das Phloem angenommen; wahrend aber im Phloem 
die Nahrstoffe je nach den Bediirfnissen in verschiedenen Rich­
tungen wandern konnen, solI das Rhizokalin stets einseitig nach 
unten wandern und auf diese Weise nach WENT die Polaritat der 
Triebe verursachen. In Knospen und Samen werden gewisse 
Mengen Rhizokalin abgelagert und dann beim Austreiben mobili­
siert. 1m Stengel tritt es nur transitorisch auf. Wenn man seine 
Wanderung durch Ringelung unterbricht, wird es angehauft und 
veranlaBt Wurzelbildung, besonders, wenn unter der Rinde vor­
gebildete Wurzelvegetationspunkte vorkommen, wie z. B. bei der 
Pappel. Die Wanderung im Stengel verlauft so schnell, daB man 
ohne eine Stauung des absteigenden Saftstromes kein Rhizokalin 
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nachweisen kann. Nur im Herbst, direkt nach dem LaubfalI, finden 
sich in den Achsen der Laubbaume gr6Bere Mengen dieses Hormons, 
die dann weggeleitet werden, so daB sich der Trieb im Friihling 
wieder rhizokalinfrei erweist. Die Entdeckung des wurzelbildenden 
Hormons Rhizokalin ist nicht nur theoretisch, sondern auch fUr 
die Praxis der Stecklingsvermehrung von groBem Interesse. 

b) Die Wuchsstoffe (Auxine). 

Weit genauer ist man iiber die Hormone unterrichtet, die das 
Streckungswachstum schnell wachsender Organe (Koleoptile der 
Graskeimlinge, Bliitenschafte) ausl6sen, 
und daher als Wuchsstoffe oder Auxine 
(auxo = wachsen) bezeichnet werden. 
Sie bilden sich vermutlich iiberall, wo 
Streckungswachstum stattfindet. Am 
eingehendsten ist aber die Entstehung in 
der Koleoptilenspitze von Getreidekeim­
lingen (BOYSEN-JENSEN; PAAL, I, 2; 
F. WENT, 1; CHOLODNY; DOLK) und die 
Anhaufung in der Nahrl6sung von ge­
wissen Pilzen (RhizopU8 8uinu8) unter­
sucht (NIELSEN). Schneidet man die 
Koleoptilenspitze von Avena - Keim­
lingen ab, stellt der Koleoptilenstumpf 
sein Wachstum ein, erlangt es aber 

a b c d 
.~ bb.127. WuchsstoffderAvcna­
Koleoptile. a) Wuchsstoff dif­
fundiert von der abgeschnitte­
nen Spitze in Agarpliittchen 
(schrafiiert). b) Befestigung des 
Agarwiirfelchens an einer de· 
kapitiertenKoleoptile. c) Kriim-

mungsreaktion. d) Polarer 
Wuchsstofftransport. 

zuriick, wenn man die Spitze wieder aufsetzt. Schiebt man ein 
Glimmerblattchen zwischen Spitze und Stumpf, erfolgt keine 
Neubelebung des Wachstums, wahrend zwischengelagerte Gelatine 
oder Agar den Wiedereintritt des Wachstums nicht unterbindet. 
Aus solchen Versuchen haben die Reizphysiologen geschlossen, 
daB ein bestimmter Stoff von der Koleoptilenspitze zur Basis 
wandern miisse. Wenn man die abgeschnittenen Spitzen auf 
Agarwiirfelchen setzt (Abb. 127 a), kann man diesen Stoff auf­
fangen und damit experimentieren. Setzt man ein solches Wiirfelchen 
einem Stumpf auf, fangt er unverziiglich an zu wachsen. Be­
sonders interessant werden aber die Verhaltnisse, wenn man das 
Wiirfelchen einseitig auf die Koleoptile aufsetzt, indem man das 
etwas herausgezogene Primarblatt des Keimlings ah; Stiitze beniitzt 
(Abb. 127 b). In diesem FaIle krtimmt sich namlich die Koleoptile, da 
die einseitige Wuchsstoffzufuhr eine einseitige Wachstumsf6rderung 

Frey·Wyssling, Stoffausschcidung der hiiheren Pflanzen. 23 
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bewirkt (Abb. 127 c). F. WENT hat gefunden, daB die Kriimmung 
proportional der zugefUhrten Menge Wuchsstoff ist, so daB man 
diese Reaktion dazu beniitzen kann, die Hormonmengen quantitativ 
zu bestimmen. Man definiert als eine Avena-Einheit diejenige 
Auxinmenge, die an unter bestimmten Bedingungen aufgezogenen 
und dann dekapitierten Avena-Keimlingen in zwei Stunden eine 
Kriimmung von 10° hervorruft. 

Naehdem das Wuehsstoffhormon auf diese Weise genau definiert war, 
maehte sieh immer mehr das Bedurfnis geltend, den Stoff aueh chemiseh 
kennenzulernen. Hunderttausende von Haferkeimlingen wurden aufge­
arbeitet, urn das Auxin genugend anzureichern. Da entdeckte KOGL 
zUIiiJlig im mensehliehen Harn eine viel ergiebigere Wuehsstoffquelle. Offen­
bar handelt es sich dabei urn Wuehsstoff, der mit der pflanzliehen Nahrung 
aufgenommen und dann unverandert, sowie angereiehert wieder ausgesehieden 
wird. Aus Urin hat KOGL (1-3) das Auxin in kristallisiertem Zustande ge­
wonnen. Es ist eine einbasische Trioxysaure mit einer Doppelbindung und 
einem Kohlenstoffring von der Pauschalformel ClsHa20s; also eine relativ 
einfaehe Verbindung. Sie ist hitzebestandig und ihr Molekulargewieht 
relativ klein (328), wie dies F. WENT auf Grund von Diffusionsversuehen 
vorausberechnet hatte. 1 mg Auxin entsprieht 50 Millionen Avena-Einheiten. 
Das Hormon wirkt also in auBerordentlich kleinen Konzentrationen. (1 Avena­
Einheit = 0,00002 Y Auxin!) Neuerdings unterscheidet KOGL zwei ver­
schiedene Auxine: Auxin a ClsHa20s und Auxin b ClsHao04 mit einem Molekul 
Wasser weniger. Ferner hat KOGL (4) den Wuchsstoff von Pilzen (Hefe, 
Rhizopus) mit Indolylessigsaure, einer heterozyklisehen Verbindung, identi­
fiziert. Diese Verbindung besitzt keinerlei chemisehe Verwandtschaft mit 
den Auxinen a und b und ihr Molekulargewicht ist nur etwa halb 80 groB; 
sie wird als He t e r 0 a u xi n bezeiehnet. 

Mit dem in Agarwiirfelchen aufgefangenen Wuchsstoff sind viele 
grundlegende Versuche ausgefUhrt worden. Es hat sich namlich 
gezeigt, daB bei asymmetrischer Verteilung des Wuchshormons 
geotropische und phototropische Kriimmungen ausgelOst werden. 
1m Rahmen dieser Monographie kann jedoch auf diese reizphysio­
logischen Verhaltnisse nicht eingetreten werden (s. F. A. F. C.WENT). 
Dagegen ist fUr uns das Problem der Wuchsstoffwanderung von 
besonderem Interesse. Wenn man ein Stiickchen Koleoptile 
zwischen zwei Agarwiirfelchen stellt (Abb. 127 d), von denen 
entweder das obere oder das untere Wuchsstoff enthalt, so findet 
man, daB das Hormon nur basipetal wandern kann. Es herrscht 
also eine ausgesprochene Polaritat der Wuchsstoffleitung. Nach 
F. WENT (3) solI die Polaritat eine Folge von elektrischen 
Potentialen zwischen basalen und distalen Teilen der Pflanze sein, 
wodurch bewirkt wiirde, daB bei der Wanderung sich Anionen wie 
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das Auxin stets basipetal, und Kationen basifugal bewegen. Doch 
wird diese einfache Theorie den komplizierteren Polaritatsverhalt­
nissen wohl kaum gerecht. 

Ein Koleoptilenstiick von 10 mm wird in einer Stunde durch­
wandert (VAN DER WEY); diese Wande rungsge schwindigkeit 
iibertrifft die Diffusionsgeschwindigkeit wesentlich, so daB man die 
aktive Mitbeteiligung der lebenden Zelle am Hormontransport 
annehmen muB. Die Protoplasmastromung in den Koleoptilen 
kann indessen nicht mit absoluter Sicherheit als BefOrderungs­
mittel angesproehen werden (BOTTELIER). Auch eine dritte Mog­
lichkeit, namlich die Ausbreitung von monomolekularen Filmen, 
die mit sehr groBer Geschwindigkeit erfolgt, kommt fiir die Avena­
Koleoptilen nicht in Betraeht, da namlich die Mengen des verfrach­
teten Auxins viel zu klein sind, urn einen ununterbrochenen Film 
iiber aIle Protoplasten yom Erzeugungsorgan (Koleoptilenspitze) 
bis zur Erfolgsstelle (Koleoptilenbasis) zu bilden. So ist die Hormon­
wanderung, wie die merkwiirdig schnelle Stoffbewegung in der 
Pflanze iiberhaupt, noeh ein groBes Ratsel. 

Die Wirkungsweise der Auxine ist nicht spezifisch. Bei allen 
untersuchten Objekten, Koleoptilen von Hafer, Mais, Gerste, 
Hypokotyl von Raphanus (OVERBEEK), Bliitenstiele von Bellis 
(UYLDERT), lOsen sie gleicherweise Streckungswachstum aus. Die 
Reaktion besteht in der Streckung bereits vorhandener Zellen 
unter Wasseraufnahme. Substanzvermehrung soIl dabei nicht vor­
kommen; dagegen wird die Plastizitat der Zellwande durch die 
Wuchsstoffeinwirkung erhoht (HEYN, 1,5). Wie bereits ausgefiihrt 
worden ist (S. 125), kann diese Einwirkung jedoch nicht in einer 
direkten Beeinflussung der einzelnen Zellulosemicelle bestehen, da 
die vorhandene Wuchsstoffmenge viel zu klein ist. Nach SODING (I) 
wird denn aueh primar nicht die Zellwand, sondern der Zustand des 
Protoplasmas verandert, das sekundar die intermicellaren Sub­
stanzen der Zellwand weicher und plastischer mache; er vermutet 
sogar, daB die Intermicellarsubstanz wachsender Membranen selbst 
lebend sei. 

Da das Auxin nur Streekungswaehstum auslOst, kann es nieht 
als allgemeines Wuehshormon angesprochen werden, denn unter 
Wachstum versteht man nicht nur VolumenvergroBerung unter 
Wasseraufnahme, sondern vor allem auch Substanzvermehrung. 
Uberall, wo es sich urn Vorgange mit Zellteilungen. handelt, wie Z. B. 
bei den Wurzelspitzen, geben Wuchsstoffe verschiedener Herkunft 

23* 
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keine eindeutigen oder sogar widersprechende Resultate. Man 
unterscheidet daher in neuerer Zeit im vollstandigen Wuchshormon 
zwei Komponenten, von denen die eine die Zellstreckung, die 
andere dagegen die Stoffproduktion auslOst. Wahrend man, wie 
oben gezeigt worden ist, die erste Komponente genau kennt, weiB 
man von der zweiten noch wenig; da Unterschiede in der Wasser­
und Atherloslichkeit vorliegen sollen, besteht die Moglichkeit, 
die beiden Komponenten trennen zu konnen (NIELSEN und HAR­
TELIUS; BABICKA). 

c) Zellteilungshormone und andere Reizstoffe. 

Es muB sich dann zeigen, ob die Komponente, welche die Stoff­
vermehrung anregt, in Beziehung steht zu dem von HABER­
LANDT (7-9) beschriebenen Wundhormon oder Zellteilungs­
hormon, wie man es heute nennt. Nach HABERLANDT weisen 
isolierte Stiickchen von Kartoffelknollen oder von Kohlrabi an ihrer 
Oberflache nur lebhafte Zellteilungen auf, wenn sie Phloem ent­
halten. Phloemlose Partien vermogen an den Schnittflachen, 
wenn man sie sorgfaltig abwascht, kein Periderm zu regenerieren. 
Legt man dagegen auf solche Flachen aus lebenden Knollen gewon­
nenen Kartoffel- oder Kohlrabibrei, beginnen sich die tieferliegenden 
Zellen alsbald zu teilen. Ahnliche Versuche sind mit Blattern von 
Peperomia und Echeveria, und mit dem Perikarp von Phaseolus 
(WEHNELT) angestellt worden. Aus diesen Untersuchungen geht 
hervor, daB es einen Stoff gibt, der die Zellteilung anregt. Wenn 
er nicht vorhanden ist, unterbleiben die Mitosen. Nach HABER­
LANDT soIl dieses Zellteilungshormon im Phloem lokalisiert sein. 
Doch ist anzunehmen, daB es auch in Meristemen entsteht, falls 
es bei allen Zellteilungen zugegen sein muB. 

Aus den Blattern der Sinnespflanze (Mimosa pudica) hat 
man einen Reizstoff isoliert, der groBes theoretisches Interesse 
beansprucht (FITTING, 7; UMRATH). Bekanntlich reagieren die 
Fiederblattchen der Sinnespflanze auf StoB und andere Reize durch 
nastische Bewegungen, und bei starker Reizung erfolgt eine Reiz­
leitung zu den benachbarten Blattern, die nacheinander ihre Fieder­
blattchen ebenfalls schlieBen. Diese Reiziibertragung ist oft mit der 
Nerventatigkeit verglichen worden. Man kann aber leicht zeigen, 
daB keine derartigen Leitorgane im Spiel sein k6nnen. Durch­
schneidet man namlich einen Mimosa-Stengel und verbindet die 
beiden Teilstiicke durch einen Tropfen Wasser oder Gelatine, erfolgt 
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die Reizleitung trotz dieses Unterbruches. Es muG sich daher urn 
eine stoffliche Ubertragung durch die Fliissigkeitsbriicke hindurch 
handeln. FITTING hat tatsachlich einen solchen Stoff gewonnen, 
indem er Mimosa-Blatter in siedendem Wasser abbriihte. Stellt 
man Triebe der Sinnespflanze in diesen Blattauszug ein, beginnen 
sich ihre Blattchen alsbald in aufsteigender Reihenfolge chemo­
nastisch zu schlieBen. In ahnlicher Weise kann man bei Biophytum 
und Phyllanthus durch Blattausziige Chemonastien auslOsen. 

AuBer den behandelten Hormonen sind noch eine ganze Reihe 
von Reizstoffen in der Pflanze gefunden und beschrieben worden, 
die aber hier nur kurz gestreift werden konnen, da sie vorlaufig 
fiir das Problem der inneren Sekretion keine neuen Gesichtspunkte 
eroffnen. FITTING (5, 6, 8) hat im Blattauszug von Vallisneria einen 
Stoff entdeckt der bei Wasserpflanzen lebhafte Protoplasmastro­
mungen auslOst. Vermutlich handelt es sich dabei urn Amino­
sauren, von denen die wirksamste das I-Histidin, bei Testversuchen 
in einer Konzentration von 0,01 y pro g Zellmaterial noch wirksam 
ist. Verglichen mit der Wirkungsschwelle der Auxine ist diese 
Konzentration allerdings noch relativ hoch. SchlieBlich miissen 
auch die pflanzlichen Sexualhormone erwahnt werden, die 
zum Teil die Besonderheit aufweisen, daB bestimmte Stoffe des 
einen Geschlechtes beim anderen Geschlechte Veranderungen her­
vorrufen. So enthalten die Pollenkorner tropischer Orchideen einen 
mit heiBem Wasser extrahierbaren Stoff, der auf die Narbe gebracht 
unmittelbar Verbliihungserscheinungen auslOst (FITTING, 2, 4). 
Interessant ist auch der Nachweis von Zoosexualhormonen in der 
Pflanze. So sollen die weiblichen Bliiten von Salix caprea einen 
Stoff enthalten, der bei kastrierten Mauseweibchen Brunstreak­
tionen auslOst, wahrend der entsprechende Stoff der mannlichen 
Bliiten auf kastrierte Mannchen einwirkt (LOEWE). Wenn diese 
Stoffe mit den tierischen Sexualhormonen identisch sein soUten, 
ware dies wohl ein iiberraschender Beweis fUr die Allgemeinheit des 
wiederholt gefundenen Fehlens der Spezifitat der Hormone und 
fiir die Universalitat hormonaler Wirkungen. 

d) Die Ausscheidung der Hormone als innere Sekretion. 

Das W csen der hormonalen Wirksamkeit im tierischen Korper 
besteht in der Auslosung von Reaktionen auf Entfernung, ahnlich 
wie dies durch die Nerven geschieht. Es sind Erzeugungsorgane 
vorhanden (innere Driisen: Nebennieren, Schilddriise, Zirbeldriise), 
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welche die Hormone ausscheiden; dann gelangen diese durch das 
Blut zum entfernt gelegenen Erfolgsorgan, wo sie eine Reaktion 
auslOsen. Es ist nun von hohem Interesse, daB man die drei wesent­
lichen Phasen der Hormontatigkeit: Erzeugung, Wanderung, Reak­
tionsauslOsung, auch bei der Pflanze wiederfindet, obschon die 
Spezialisierung nicht so weit gediehen ist wie im tierischen Karper. 
Als Erzeugungsorgane funktionieren beim Auxin die Koeloptilen­
spitze (Abb. 128) und beim Rhizokalin ausgewachsene Blatter. Es 
handelt sich also nicht urn besondere Drusen, sondern urn gewahn­
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Abb. 128. Koleoptilenspitze 
von Avena (nach LANGE). 

Oberflachenhautchen nach 

liche Meristeme oder Dauergewebe. 
Die Erfolgsorgane sind die Koleoptilen­
basis bzw. Wurzelanlagen. 

Die Ubertragung geschieht beim 
Wuchsstoff durch Parenchymzellen, 
beim Rhizokalin nach F . WENT im 
Phloem. Ebenso sollnach HABERLANDT 
das Zellteilungshormon durch die Sieb­
rahren wandern. Uber das Wesen der 
Ubertragung ist man noch nicht im 
klaren. Sie crfolgt so schnell, daB 
weder die Diffusions- noch die Proto­
plasmastramung mit Sicherheit in 
Frage kommen. Die Verschiebungs­
geschwindigkeit von monomolekularen 

Art eines sich ausbreitenden Olflecks 
kame am ehesten in Betracht, doch reichen die transportierten 
Hormonmengen nicht aus, urn ausgedehnte Molekulhautchen zu 
bilden. Das Wanderungsproblem ist, abgesehen von der rein 
pol are n Dislozierung der Hormone, das gleiche wie bei den Nahr­
stoffen, deren Wanderungsgeschwindigkeit vorlaufig ebenfalls mit 
den bekannten physikalisch-chemischen Vorgangen nicht erklart 
werden kann. Es ist denkbar, daB ein zur Zeit noch unbekanntes 
physikalisch-chemisches Prinzip diesen geheimnisvollen Wande­
rungen zugrunde liegt. 

Man muB daher die groBe Wanderungsgeschwindigkeit der 
Hormone in der Pflanze vorlaufig als eine gegebene Tatsache hin­
nehmen. Wenn auch ihr Mechanismus noch nicht erkannt ist, 
so ergeben sich doch auBerst wichtige Folgerungen fur die Physio­
logie der korrelativen Vorgange. Man hat sich oft gewundert, wie 
viele Reaktionen im pflanzlichen Leben auffallend koordiniert 
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verlaufen, ohne daB irgendeine regulierende Nerventatigkeit fest­
zustellen ist. Es scheint nun, wie wenn in der Pflanze statt nervoser 
Pernwirkung allgemein Reizubertragungen durch Hor­
m 0 n e erfolgen. Am eindringlichsten spricht in dieser Hinsicht 
die Reizleitung durch einen hormonalen Stoff beim klassischen 
Objekt, der Mimose. Die nervose Fernleitung ist bei den Tieren 
schon fruh entdeckt worden, und die Auffindung der Hormone 
erschien dann als etwas ganz Ungewohntes. Aber allem Anschein 
nach sind die Regulationen durch innere Ausscheidungen etwas 
sehr Ursprungliches, wahrscheinlich sogar ursprunglicher als die 
Nerventatigkeit; die Wissenschaft hat also das aIlgemeinere bei 
Tieren und Pflanzen verbreitete Prinzip der regulativen Steuerung 
wegen seiner Verborgenheit viel spater gefunden, als das spezielle 
der Nerventatigkeit. Die Pflanze hat offenbar die innere 
Sekretion soweit ausgebaut und· ihren Bedurfnissen angepaBt, 
daB sie eine Innervation im tierischen Sinne entbehren kann. Die 
Ubertragung von Hormonen braucht zwar, verglichen mit der 
nervosen Reizleitung, mehr Zeit, aber wie sich durch zahlreiche 
FaIle belegen laBt, erfolgt sie fUr die Bedurfnisse der pflanzlichen 
Reaktionsbereitschaft mit genugender Geschwindigkeit. So kann 
die innere Sekretion als das grundlegende Prinzip fur 
das korrelative Geschehen im pflanzlichen Leben an­
gesprochen werden. 

V. Riickblick. 
Die pflanzlichen Ausscheidungsvorgange sind bisher meistens 

von okologischen Gesichtspunkten aus betrachtet und nach den 
Grundsatzen der ZweckmaBigkei tslehre beurteilt worden. 
Nach dieser Auffassung beruht die Ausscheidungstatigkeit in einer 
zielbewuBten Abwehrreaktion gegenuber ungunstigen Einflussen 
der Umwelt. So ist die Mineralisation der Hautgewebe als Trans­
pirationsschutz, die Bildung von Raphiden in den Geweben als 
Schutz gegen TierfraB, die Ausdunstung von atherischen bIen als 
Schutz gegen zu starke Insolation, oder die Aufspeicherung von 
Harzen und Kautschuk als Schutz gegen Verletzungen ange­
sprochen worden. Solche teleologische Betrachtungen erscheinen 
jedoch oft gekunstelt und konnen einer wissenschaftlichen Kritik 
nicht standhalten, denn die primaren Ursachen jedes Ausscheidungs­
vorganges sind stoffwechselphysiologischer Art. Sekundar konnen 
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die Ausscheidungsstoffe unter Umstanden eine okologische Bedeu­
tung gewinnen, aber in keinem einzigen FaIle kann nachgewiesen 
werden, daB bestimmte Umweltbedingungen den AnstoB zu neu­
artigen physiologischen Leistungen gegeben haben. AuBenwelt­
faktoren konnen nur modifizieren und stimulieren, nicht aber 
schopferisch auf die Lebensvorgange der Pflanze einwirken. Damit 
soll allerdings das Auftreten von physiologischen Mutationen nicht 
geleugnet werden; diese erfolgen jedoch keineswegs als zweck­
maBige Reaktionen, die lebenserhaltend gegen bestimmte auBere 
Einfliisse gerichtet waren, sondern sie besitzen ihre eigenen Gesetz­
maBigkeiten, die gar nicht immer im Interesse der Erhaltung der 
Art sind (z. B. chlorophyllfreie Keimpflarizen). Eine wissenschaft­
liche Behandlung der pflanzlichen Ausscheidungen darf daher nicht 
von den okologischen Bediirfnissen der Pflanze ausgehen, sondern 
sie muB nach physiologischen Zusammenhangen suchen. 

Die urspriingliche Bedeutung der verschiedenen Ausscheidungs­
stoffe ergibt sich, wenn man die Vorgange, die der Absonderung 
vorangehen, naher verfolgt. Dreimal besteht im Laufe des Stoff­
wechsels Gelegenheit zur Stoffausscheidung: anschlieBend an die 
Stoffaufnahme als Rekretion, im AnschluB an die Assimilation 
als Sekretion und als AbschluB der Dissimilation als Exkre­
tion. Jeder dieser Ausscheidungsvorgange ergreift bestimmte Stoff­
gruppen, die zum Teil biochemische Einheiten bilden. Die Rekretion 
schafft Mineralstoffe, die Sekretion vornehmlich Kohlenhydrate 
und die Exkretion Terpene aus dem Stoffwechsel der Pflanze. 
Diese Verhaltnisse geben dem vorgeschlagenen System der pflanz­
lichen Stoffausscheidungen seine innere Berechtigung, denn sie 
zeigen, daB die zugrunde gelegten physiologischen Definitionen 
keine theoretischen Konstruktionen sind, sondern daB sie be­
stimmten biochemischen Vorgangen, die sich in der Pflanze ab­
spielen, entsprechen. 

V ollstandig konnen sich allerdings physiologische Begriffs­
bildungen und biochemische Stoffgruppen nicht decken, wie deut­
lich aus der heterogenen Klasse der Sekrete hervorgeht. Auch 
die Klasse der Exkrete wird unter Umstanden erweitert werden 
miissen, wenn sich unsere Kenntnisse iiber die Dissimilationsvor­
gange in der Pflanze vertiefen. Viele interessante Fragenkomplexe 
wie die Entstehung der Tannine, Anthozyane und Alkaloide, die 
verdienten, yom Standpunkte der Stoffausscheidung beleuchtet 
und diskutiert zu werden, muBten vorlaufig unberiicksichtigt 
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bleiben, da ihre Stellung im Stoffwechsel noch unabgeklart ist. 
Die gegebene Darstellung der pflanzlichen Ausscheidungen solI 
daher nicht als etwas Abgeschlossenes, sondern als entwicklungs­
fahiges System der Ausscheidungserscheinungen im Pflanzenreiche 
aufgefaBt werden. 

Beim tierischen Stoffwechsel iiberwiegt zufolge der Vor­
herrschaft der Dissimilationsprozesse die Exkretion; bei den 
Pflanzen dominieren dagegen die Sekretion und die Rekretion. 
Nicht nur die AusstoBung der Exkrete, sondern auch die Aus­
scheidung von Assimilaten (Zellwand) und die Absonderung von 
Rekreten bringen eine Entlastung des Stoffwechsels. Ohne diese 
Vorgange miiBte der Stoffumsatz bestandig an Umfang zunehmen, 
wahrend er sich doch erfahrungsgemaB fUr ein bestimmtes Lebe­
wesen stets in einem gewissen Rahmen bewegt. Diese Erkenntnis 
zerstreut das allgemein verbreitete Vorurteil, daB einer der grund­
legenden Unterschiede zwischen Tier und Pflanze im Fehlen 
bedeutsamer pflanzlicher Ausscheidungsvorgange bestehe. Bei 
allen Lebewesen ist die Stoffausscheidung fUr die Aufrecht­
erhaltung des Stoffwechselgleichgewichtes von ebenso groBer 
Wichtigkeit wie die Stoffaufnahme. Die Lehre von den Aus­
scheidungsvorgangen darf daher in der Pflanzenphysiologie eine 
ihrer Bedeutung entsprechende Stellung beanspruchen. 
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Berichtigungen. 

Seite 11: Zeile1 und19 von unten, lies: JANCKE statt JANKE. 

8eite 152: Mitte, lies: Zebrina pendula statt Tradescantia 
discolor. 

Seite 225: Zeile 7 von unten, lies: Caryophyllaceen statt Caryo­
phylaceen. 

Seite 229 ff. und Seite 320 ff., lies: Gu~ation I) statt Gutation . 

• ) von latein. gutta = der Troplen. 

Frey- WyHling. Stoffaussdleidung. 




