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Vorwort.

Die Herausgabe des zweiten Bandes des ,Lehrbuchs der Pflanzen-
physiologie hat sich bedeutend verzdgert, da ich in der letzten Zeit
durch andere Arbeiten stark in Anspruch genommen war.

Gliicklicherweise hat mein hochverehrter Kollege, Professor Dr.
F.A. F.C.WeNT die Verfassung der Abschnitte Wachstum und Bewe-
gungen iibernommen, wodurch nicht nur das schnellere Erscheinen des
Buches ermoéglicht, sondern auch der wissenschaftliche Wert des In-
haltes erhoht wurde. ‘

Leningrad, im Januar 1931.
S. KOSTYTSCHEW.

Als Kollege KosTYTSCHEW mich bat die Bearbeitung der Kapitel
Wachstum und Bewegungen fiir den zweiten Band seines Lehrbuchs
der Pflanzenphysiologie zu iibernehmen, habe ich diese Frage bejahend
beantwortet. Ich wullte zwar, daBl diese Bearbeitung nicht leicht sein
wiirde, besonders weil es fast unmoglich ist, die Literatur auf diesem
Gebiete vollkommen zu bewiltigen. Indessen habe ich die Arbeit den-
noch iibernommen, weil sie mir Veranlassung gab, zwei Sachen in
den Vordergrund zu stellen: 1. dal die Pflanzenphysiologie sich nicht
verlieren darf in ein Detailstudium von vielen einzelnen Fillen, sondern
versuchen muB, immer die groBen Linien im Auge zu behalten, und 2. weil
ich dadurch Gelegenheit hatte, die Auffassungen, welche allm#hlich im
Utrechter Botanischen Institut zur Geltung gekommen waren und welche
vielleicht aus den Spezialpublikationen nicht so leicht heraus zu lesen
waren, der wissenschaftlichen Welt mitzuteilen.

Utrecht, im Oktober 1931.
F. A. F. C. WENT.
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Neuntes Kapitel.

Die Grundlagen der Physiologie der Stoffaufnahme
und Stoffwanderung.

Der Energieumsatz im Protoplasma. FEine bestindige Umformung
der Energie ist das Kennzeichen des Lebens. Hierbei ist vor allem der
Umstand zu betonen, daf siumtliche Hauptsitze der Thermodynamik in
Lebensvorgingen ihre Giiltigkeit behalten. Bereits LaovoIsier versuchte
den Zusammenhang zwischen Atmung und einfacher Oxydation durch
quantitative Warmemessungen zu begriinden. In neuerer Zeit hat na-
mentlich RUBNER! durch genaue calorimetrische Messungen nachge-
wiesen, dafl die Verbrennungswirme verschiedener organischen Stoffe
in und auBerhalb der lebenden Zelle eine und dieselbe bleibt. Im vorigen
Kapitel wurde dargelegt, dal RUBNER auch beziiglich der Energiepro-
duktion bei der alkoholischen Gérung zu demselben Resultat gelangte.

Andererseits wurde im vorigen Kapitel der Umstand erwihnt, dafl
die Warmeproduktion bei der Pflanzenatmung nach den neueren ge-
nauen Messungen von DOoYER?2 nicht immer der Verbrennungswirme des
Atmungsmaterials entspricht: bei gewaltigen Wachstumsvorgingenwird
die Menge der organischen Stoffe und hiermit auch die Verbrennungs-
wirme der jungen Pflanze vermehrt; ein Teil der Verbrennungswirme
der Nahrstoffe wird also im Organismus aufgespeichert. Bei griinen
Pflanzen wird direkt die Sonnenenergie assimiliert.

Nun ist im Auge zu behalten, daf organische Stoffe in einem Lebe-
wesen nicht nur einfach angehiuft, sondern auch zu Strukturen an-
geordnet werden. Es ist bekannt, daBl eine Herstellung von Strukturen
in der menschlichen Technik mit einem Energieaufwand verbunden
ist. Es fragt sich, ob derselbe Sachverhalt auch in biologischen Ge-
staltungsvorgangen wahrgenommen wird. Dies ist nach den Resultaten
MevErHOFs? nicht der Fall. Dieser Forscher hat die Warmeproduktion
von zwei Portionen der befruchteten Seeigeleier verglichen, wobei
die eine Portion durch schwache Vergiftung an der Zellfurchung ver-
hindert wurde. Beide Portionen lieferten gleiche Energiemengen pro
Einheit des veratmeten Materials. Eine einfache Uberlegung zeigt, daB

1 RusNER, M.: Z. Biol. 30, 137 (1894).

2 Dover, L. C.: Meded. d. Akad. Wetensch. Amsterd. 17, 62 (1914); Réc.
Trav. bot. néerl. 12, 372 (1915).

3 MeYERHOF, O.: Biochem. Z. 85, 246, 280, 316 (1911).

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 1



2 Die Grundlagen der Physiologie der Stoffaufnahme und Stoffwanderung.

obiges Resultat durchaus begreiflich ist, indem die in unserer Technik
zur Herstellung von Strukturen verwendete Energie nur dazu dient, um die
uns notwendigen, in der Natur aber nicht vorhandenen Strukturen auf-
zubauen. Die Arbeit besteht in mechanischen Leistungen, die bei spon-
tanen Organisationen natiirlich wegfallen oder so gering sind (Uberwin-
den der Schwerkraft usw.), daB sie durch unsere MeBmethoden nicht
verzeichnet werden kénnen. Wir kommen also zum allgemeinen SchluB,
daBl zur Herstellung der biologischen Strukturen keine Energie ver-
braucht wird. Im Zusammenhange damit sind auch die von einigen For-
schern ausgesprochenen Zweifel dariiber, ob der zweite Hauptsatz der
Thermodynamik in Lebewesen seine Giiltigkeit beibehalt, als unbegriin-
det zu bezeichnen. Chlorophyllhaltige Pflanzen arbeiten im Sinne einer
Verlangsamung der Entropiezunahme, doch besteht auch hier kein prin-
zipieller Unterschied von einigen Erscheinungen der unbelebten Natur
(Kreislauf des Wassers, Erhohung des elektrischen Potentials).

Im vorigen Kapitel wurde darauf hingewiesen, dafl zwischen der
Intensitit des Wachstums und der Atmung ein weitgehender Parallelis-
mus besteht. Dies ist ein direkter Beweis dafiir, dal die Lebensfunk-
tionen einer Zufuhr der kinetischen Energie bediirfen. Dall namentlich
kinetische Energie als treibende Kraft der Lebensvorginge anzusehen
ist, leuchtet besonders deutlich bei der Betrachtung der Chemosynthese
und der Garungen ein. Bei chemosynthetischen Vorgingen werden Oxy-
dationen eingeleitet, welche zu den fiir die in Frage kommenden Bak-
terien vollkommen unnétigen Produkten fithren. Die Oxydationsreak-
tion ist in diesen Féllen nichts anderes als Energiequelle. Auch die Pro-
dukte der echten Girungen (alkoholische Girung, Milchsiuregirung,
Buttersiuregirung) sind fir die betreffenden Garungsorganismen nicht
nur unnotig, sondern in grofleren Mengen sogar schidlich. Der gesamte
Géarungsvorgang dient also zu nichts anderem als zum Gewinn der kineti-
schen Energie, die als treibende Kraft simtlicher Lebensvorginge fun-
giert. Hier liegt eines der interessantesten und geheimnisvollsten Rétsel
der Biologie: der Mechanismus der Energieausnutzung ist uns vollkom-
men unbekannt. Selbstverstindlich ist die zuletzt abgeschiedene Warme
nur das Endprodukt verschiedener Emnergieumwandlungen. Die ein-
fachste Annahme wire die Auffassung der gesamten Vorginge der Ge-
staltung als eines komplizierten chemischen Vorgangs: in diesem Falle
diirfte nur die chemische Energie in Betracht kommen. Aus den weiter
unten zu besprechenden Griinden ist aber eine derartige Voraussetzung
wenig wahrscheinlich und miissen wir vielmehr annehmen, daf} die chemi-
sche Energie der Betriebsvorginge auf eine uns unbekannte Weise die
uns unbekannten Mechanismen der lebenden Materie tétig macht und
in verschiedene andere Energieformen umgewandelt wird. Zuletzt trans-
formieren sich diese sdmtlichen Energieformen in Wérme unter Entropie-
zunahme.

Es ist in der Tat bekannt, daf} in allen lebenden Geweben elektrische
Potentialdifferenzen entstehen, und die Elektrophysiologie der Pflanzen
hat sich jetzt zu einem stattlichen Zweig der allgemeinen Physiologie



Die Temperaturkonstante u. der Temperaturkoeffizient der Lebensvorginge. 3

ausgebildet. Als die wahrscheinlichste Erklarung der Entstehung elek-
trischer Strome wird gegenwirtig die ungleiche Durchlissigkeit der Mem-
branen fiir einzelne Kationen angesehen. Die mechanische Energie
kommt zum Vorschein in simtlichen Vorgingen des Wachstums, der
Zellstreckung und besonders deutlich in Pflanzenbewegungen. Das ein-
fachste und verbreitetste Beispiel der mechanischen Leistung ist die osmo-
tische Arbeit (siche unten), welche in einer jeden lebenden Zelle voll-
bracht wird. Das im ersten Band besprochene Leuchten der Pflanzen
ist ein Beweis davon, dafl die chemische Energie der Betriebsvorginge
(Atmung und Garung) auch in Licht umgewandelt werden kann.

Diese auBerordentlich wichtigen Vorginge sind experimentell voll-
kommen unerforscht und existiert bisher iiberhaupt keine Methode, um
das Wesen der Energieumwandlungen in lebenden Zellen zu untersuchen.
Immer dringender wird die Notwendigkeit einer Schaffung der Methoden
zur experimentellen Erforschung der physikalischen und chemischen Vor-
génge innerhalb einer einzigen Zelle. WARBURG nimmt mit Recht an,
daB Oberflichenerscheinungen mit den Vorgingen der Energieumwand-
lungen héchstwahrscheinlich zusammenhéingen.

Zum SchluB ist noch die folgende Tatsache zu erwihnen: Die meisten
Forscher betrachten das Leben als eine Summe der Reizerscheinungen,
die ihrerseits (wohl unter verschiedenen Einschrinkungen) kleinen Ex-
plosionen analog sind. Es ist jedenfalls zweifellos, daB simtliche Reiz-
erscheinungen von plotzlichen Energieauslosungen begleitet sind. Somit
miissen in lebenden Zellen Vorrichtungen zur Regulierung der Bildung
der kinetischen Energie vorhanden sein. Auch diese Mechanismen sind
uns vollkommen unbekannt.

Die Temperaturkonstante und der Temperaturkoeffizient der
Lebensvorgiinge. Im ersten Kapitel wurde dargetan, daf sdmtliche
Reaktionen organischer Stoffe durch Temperatursteigerung in der Weise
beschleunigt werden, daB in einem Intervall von 10° die Reaktions-
geschwindigkeit mindestens verdoppelt wird. Auch die meisten in leben-
den Zellen stattfindenden Stoffumwandlungen zeigen einen Temperatur-
koeffizienten 2—3 bei mittleren Temperaturen. Eigentiimlich ist jedoch
eine sehr starke Erhohung des Temperaturkoeffizienten und gar der
Temperaturkonstante 4 (Bd. I, 8. 35) der Lebensvorginge bei den nahe
00 liegenden Temperaturen. Andererseits wird der Temperaturkoeffi-
zient der Lebensvorgiange herabgesetzt bei den Temperaturen von 50 bis
60°, die auf das Plasma iiberhaupt koagulierend einwirken. Diese
Eigentiimlichkeiten sind auf folgende Weise erklirlich: Die Lebensvor-
ginge finden in einem organisierten Medium (Protoplasma) statt, das
bei niederen Temperaturen in einen inaktiven Zustand versetzt wird.
Der auffallend hohe Wert der Temperaturkonstante im Intervalle 0—5°
bzw. 0—10° bedeutet den beschleunigenden Einfluf der Temperatur
nicht auf den chemischen Vorgang sensu stricto, sondern auf die Lebens-
fahigkeit des Protoplasmas im allgemeinen. Solange das Zellplasma,

1 StERN, K.: Elektrophysiologie der Pflanzen. 1924.
1%
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gich in einem Zustande der Kiltestarre befindet, werden die in ihr
stattfindenden Stoffumwandiungen gehemmt, auch wenn letztere nichts
anderes als Fermentwirkungen sind, die auBerhalb des Plasmas eine bei
niederen Temperaturen normale Temperaturkonstante besitzen. Solange
das Zellplasma nicht vollkommen getétet ist, konnen Fermentwirkungen
in reiner Form nicht erforscht werden. Dies gibt uns ein Mittel, die
durch lebende Zellen bewirkten Vorgénge von den einfachen Ferment-
wirkungen zu unterscheiden.

Als anschauliche Beispiele der hohen Temperaturkoeffizienten der
Lebensvorginge bei niederen Temperaturen kénnen folgende dienen:
SraToORr! hat fiir die alkoholische Hefegirung bei Temperaturen 15—309°
einen normalen Temperaturkoeffizienten ermittelt. Hingegen erwies sich
der Temperaturkoeffizient der Garung im Intervall 5—10° als gleich 7,0
und im Intervall 10—15% noch immer gleich 4,5. Im Intervall 35—400
war hingegen der Temperaturkoeffizient gleich 1,5. WaRBURG? hat fiir
die Photosynthese der Alge Chlorella sp. bei 10° einen Temperatur-
koeffizienten von 5,0 bzw. 4,7 gefunden, was besonders auffallend ist,
indem es sich hier um einen zum grofien Teil photochemischen Vorgang
handelt.

Teleologie und Vitalismus. Der Begriff der Kausalitit bildet die
Grundlage unseres wissenschaftlichen Denkens, wobei zu betonen ist,
dafl man heutzutage die Kausalitidt auf folgende Weise definiert: Be-
finden sich zwei Dinge regelmiaBig in einer bestimmten Reihenfolge,
s0 besteht zwischen ihnen hochst wahrscheinlich eine funktionelle Ab-
hangigkeit (frither wurde der Begriff der Kausalitdt in roherer Weise
durch ,,post hoc ergo propter hoc* bestimmt). Die biologischen Wissen-
schaften unterscheiden sich aber von der reinen Chemie und Physik
dadurch, daB sie genotigt waren, den Begriff der Teleologie einzufiihren,
der nur fir Lebewesen gilt, da nur auf diesem Gebiet wir in der Lage
sind, nicht nur von organisierten Strukturen im allgemeinen zu sprechen,
sondern auch bestimmte Strukturdnderungen mit voller GewiBheit vor-
auszusagen. Dal aber hierdurch keine neuen Begriffe von neuen
Naturkraften postuliert werden, wie es einige biologisch Ungebildete an-
nehmen, erhellt aus der Analyse des Begriffs ,, ZweckmiBigkeit, die
bereits von KANT? mit bewunderungswiirdigem Scharfsinn ausgefiihrt
worden war.

Die ZweckmiBigkeit kann nach KaNT subjektiv und objektiv sein.
Erstere wird durch das Gefiihl der Lust oder Unlust beurteilt und bildet
die Grundlage unserer dsthetischen Empfindungen. Sie kommt also hier
nicht in Betracht, ihre Erlauterung bildet aber eine der genialsten Lei-
stungen des groBen Denkers. Die objektive ZweckmaBigkeit wird hin-
gegen durch den Verstand beurteilt und bildet in gewissen Fillen die
Grundlage unserer logischen Vorstellungen von den Naturerscheinungen.

1 SaTor: J. chem. Soc. Lond. 89, 136 (1906).
2 WaRBURG, O.: Biochem. Z. 100, 230 (1919).
3 Kawr: Kritik der Urteilskraft. Ges. Schr. 5, 165—487 (1908).
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Sie betrifft namentlich organisierte Dinge, das ist planméBige Schopfun-
gen des Menschen und Lebewesen. Uns interessieren hier selbstverstind-
lich nur letztere.

Kant unterscheidet zwei Arten der objektiven ZweckmaBigkeit: die
relative und die innere. Die relative ZweckmaBigkeit betrifft Relationen
zwischen separaten Lebewesen und ist haufig illusorisch. Namentlich
diese Art von ZweckméBigkeit wird jedoch in der sogenannten Biologie
der Pflanzen nur zu oft in Mitleidenschaft gezogen, und MiBlbrauche auf
diesem Gebiete sind wohl die Ursache des schlechten Rufs des Begriffs
Teleologie. Im vierten Kapitel (S.243ff.) wurden schon derartige den
Grundlagen der exakten Wissenschaft widersprechenden Betrachtungen
der Symbiose und des Parasitismus erwahnt. Uberhaupt sind die meisten
Erklarungen des Wesens verschiedener Anpassungen problematisch und
nicht selten unwahrscheinlich. Experimentelle Arbeiten auf diesem Ge-
biet sind eine Seltenheit.

Hingegen ist die innere ZweckmaBigkeit der Organisation der Lebe-
wesen zweifellos. Dies erhellt aus dem Vergleich der Lebewesen mit
den Produkten der zielbewuBten schopfenden Titigkeit des Menschen,
wo die innere ZweckmaBigkeit von vornherein vorausgesehen wird. So
kann z. B. ein Laie nicht immer die Korrelationen verschiedener Teile
einer Maschine oder eines Apparats ohne weiteres begreifen. Nichts-
destoweniger zweifelt er nicht daran, zu erkennen, daB die in Frage
kommende Maschine zweckmifBig gebaut ist. Ebensowenig diirfen wir
die innere ZweckmaBigkeit der Organisation der Lebewesen bezweifeln.
Der schlagendste Nachweis der zweckmifligen Organisation der Lebe-
wesen besteht in der Betrachtung ihrer ontogenetischen Entwicklungs-
geschichte, worauf hier nicht niher eingegangen werden darf. Es sei
nur darauf hingewiesen, daf wir z. B. die Tatsache nicht bezweifeln
konnen, daB die Reservestoffe des Samens der kiinftigen Entwicklung
des Embryos dienen sollen. Es wird uns wohl nicht einfallen anzunehmen,
dafl umgekehrt die Vorginge der Entwicklung des Embryos durch die
Ablagerung der Reservestoffe hervorgerufen werden.

Diese Ahnlichkeit zwischen den Kunstprodukten und den lebenden
Organismen ist gegenwirtig die hauptséchlichste Grundlage des moder-
nen Vitalismus: die Anhinger dieser Lehre argumentieren auf folgende
Weise. Ist die Organisation der lebenden Pflanzen und Tiere eine der-
artige, daB sie nicht bloB nach den allgemeinen physikalisch-chemischen
Gesetzen entstehen kann, so sind wir gendtigt auch die Existenz von
Kraften anzunehmen, die nur innerhalb des Protoplasmas tétig sind und
teleologisch wirken. Die in der letzten Zeit fortschreitenden Erfolge des
Vitalismus sind nach der Ansicht des Verfassers dieses Buches dem Um-
stande zuzuschreiben, daf die Gegner der vitalistischen Lehre sich mei-
stens dadurch entkriften, daf sie das Vorhandensein der inneren Zweck-
maBigkeit im Bau der Lebewesen ablehnen. Hierdurch wird ihre Posi-
tion unhaltbar, indem sich der Streit darauf beschrinkt, ob alles
Geschehen im Innern der Lebewesen ausschlieSlich nach dem Gesetz der
Kausalitiat erklirt werden kann. Dies ist denn auch nicht der Fall. In
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diese schwere Lage geriet auch MEYERHOF, dessen Ansichten beziiglich
Vitalismus mit denjenigen des Verfassers dieses Buches beinahe {iber-
einstimmen. Doch versucht MeyerHOF das Leben rein chemisch zu er-
kliren, indem er in den Lebewesen nur eine hohere Organisationsform
der Materie erblickt. Dies ist wohl unwahrscheinlich; es ist kaum denk-
bar, dafl die planmiBige Organisation eine Folge der chemischen Zu-
sammensetzung sein diirfte.

Eine Widerlegung des Vitalismus erfolgt aber aus der Analyse des
Begriffs Teleologie. Sind wir in der Tat berechtigt, aus diesem Begriffe
bestimmte physikalisch-chemische SchluBfolgerungen, wie z. B. die An-
nahme besonderer Krifte, zu zichen? Diese Frage liegt im Gebiete der
Erkenntnistheorien und wird von Ka~T auf folgende Weise beantwortet :
,,Jiine besondere Art der GesetzmiBigkeit nach Zwecken kann weder a
priori gedacht, noch aus der Erfahrung geschlossen werden, da wir uns
die Natur doch nicht als ein intelligentes Wesen vorstellen diirfen . . .
Gleichwohl wird die teleologische Beurteilung, wenigstens problema-
tisch, mit Recht zur Naturforschung gezogen, aber nur um sie nach
der Analogie mit der ZweckmiBigkeit unter die Prinzipien
der Beobachtung und Naturforschung zu bringen, ohne sich
anzumaflen sie dadurch zu erkliren. Der Begriff von Verbindungen und
Formen der Natur nach Zwecken ist doch wenigstens ein Prinzip mehr
die Erscheinungen derselben unter Regeln zu bringen, wo die Gesetze
der Kausalitat nach dem bloflen Mechanismus derselben nicht zulassen‘‘1.
Nach dieser Auffassung ist also der Begriff der Teleologie in der Wissen-
schaft nichts anderes als ein konventionelles Prinzip zur bequemeren
Klassifizierung unserer Vorstellungen iiber die Naturerscheinungen. Da-
her ist es unstatthaft, den Begriff Teleologie den aprioristischen Grund-
lagen der Erkenntnis gleichzustellen und aus diesem Prinzip SchluB-
folgerungen beziiglich des Wesens der Dinge zu ziehen. Eine ausfiihrliche
Begriindung dieses Standpunktes ist bei KANT nachzusehen. Hier kann
diese Frage nicht weiter besprochen werden.

Der Vitalismus wirkte in verschiedenen Fillen hemmend auf die
experimentelle Forschung ein, aber wohl nicht infolge seines inneren In-
haltes, sondern wegen der Annahme unkontrollierbarer und angeblich
allméchtiger Krifte. Auf diese Kriafte werden nur zu oft verschiedene
unerklirte Erscheinungen zuriickgefithrt. Eine experimentelle Priifung
derartiger Annahmen ist freilich unausfithrbar, und somit findet eine
Belastung der Wissenschaft mit willkiirlichen SchlufBifolgerungen statt.

Es muf allerdings darauf hingewiesen werden, daf iiberhaupt die
Bedingungen der genauen experimentellen Methode nicht immer ein-
gehalten werden und unkontrollierbare Krifte unter Umstéanden auch
von den vermeintlichen Gegnern des Vitalismus herangezogen werden.

1 Kant: Kritik der Urteilskraft. Ges. Schriften. Ausgabe der PreuB. Akad.
d. Wissenschaften §, 360 (1908). Nach der Ansicht des Verfassers dieses Buches
hat H. DriescH, der hervorragende Vertreter des modernen Vitalismus, in seinen
Auseinandersetzungen mit Kaxt den hier zitierten Absatz ungeniigend beachtet.
Vgl. DriescH: Der Vitalismus als Geschichte und Lehre, S. 62 ff. 1905.
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So entstand z. B. die experimentell unbewiesene Lehre von den ,,leben-
digen* Eiweillstoffen, die sich sowohl durch Konstitution als durch che-
mische Figenschaften von den bisher bekannten ,,toten” Eiweilstoffen
erheblich unterscheiden sollen. Kein geringerer als PrrcER! hat sich
dahin ausgedriickt, dal die EiweiBistoffe des Zellplasmas lebendig seien.
Es ist ohne weiteres einleuchtend, daBl die Annahme einer lebendigen
chemischen Substanz nicht minder gefiahrlich ist als die Annahme einer
lebendigen Kraft, und zu denselben willkiirlichen unkontrollierbaren
SchluBfolgerungen fiihren kann. Uberall, wo ein bestimmter bioche-
mischer Begriff ungentigend definiert ist, koénnen dieselben Gefahren
entstehen. Der Verfasser dieses Buches wies in mehreren Schriften
ausdriicklich darauf hin, daBl der Begriff ,,Ferment* und namentlich
»Fermentwirkung® heutzutage ungeniigend klar ist. Hieraus konnen
dieselben unerwiinschten Folgen hervorgehen. Einige Forscher halten
in der Tat, ohne sich dessen bewufit zu sein, Fermente fiir gewissermafen
allméchtige Faktoren und glauben schlieffen zu diirfen, daB es einen Fort-
schritt bedeutet, wenn man eine biochemische Reaktion auf eine Fer-
mentwirkung zuriickfithrt, ohne eine allgemeine zuverlissige Charakteri-
stik der Fermentwirkungen zu besitzen. In Wirklichkeit bedeutet solch
ein Fall nicht einen Fortschritt, sondern eine neue Unsicherheit. Solange
keine allgemeinen Merkmale einer fermentativen Reaktion existieren,
droht der Begriff ,,Ferment‘’ ebenso gefahrlich zu werden als der Begriff
,,vitale Kraft”, indem er eine Verwirrung simtlicher chemischer Vor-
stellungen herbeiftihren kann. Es gentigt darauf hinzuweisen, daBl die
alkoholische Gdrung durch ein angebliches Ferment hervorgerufen wird,
dessen Eigenschaften sich von denjenigen der besser erforschten Fer-
mente in manchen Beziehungen scharf unterscheiden. Alle diese beach-
tenswerten Kigentiimlichkeiten waren aber bis zur letzten Zeit kein
Gegenstand 'der experimentellen Forschung, da die unbegriindete An-
nahme verbreitet war, daB die ,Erklirung* als Fermentreaktion er-
schopfend ist und keine weitere Ergriindung erheischt. Der offene Vitalis-
mus ist wohl weniger gefahrlich als eine derartige im Grunde genommen
ebenfalls vitalistische, aber scheinbar physikalisch-chemische Erklirung
einiger biochemischen Vorginge.

Zusammenfassend ist der SchluB zu ziehen, dafi der Begriff Teleologie
in den biologischen Wissenschaften zulissig ist und wir somit eine zweck-
méfBige Organisation der Lebewesen annehmen miissen. Selbstverstand-
lich kann eine derartige Organisation auch im Zellplasma existieren, und
es ist somit unsere nichste Aufgabe, die Zusammensetzung und die
Struktur des Protoplasmas niher zu betrachten.

Die chemische Zusammensetzung des Protoplasmas. REINKE u.
RopEwWALD? haben die ersten Analysen der protoplasmatischen Masse
der Plasmodien von Myxomyceten ausgefiihrt. Sie wahlten dieses Ob-
jekt aus dem Grunde, weil es die beste Gelegenheit zur Gewinnung einer

1 PrLUGER: Arch. f. Physiol. 10, 251, 641 (1875).
2 REINKE 1. RoDEWALD: Unters. bot. Inst. Gottingen 2, 1 (1881).
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erheblichen Menge des zellfreien Plasmas darbot. Die Resultate der
Analysen von REINEE und RopEwALD sind in folgender Tabelle zu-
sammengefait.

Gefunden in Prozenten der Trockensubstanz:
Phosphorproteide (Plastin und Nuclein, davon letzteres sehr wenig) 40

EiweiBl und Fermente (Pepsin) . . . . . . . . . . . . . .. 15
Nucleinbasen, Ammoniumcarbonat, Asparagin und Lecithin . . . 2
Kohlenhydrate . . . . . . . . . . . .. ..o L. 12
Fette . . . . . . . e e e e e e e e e e e e 12
Cholesterin . . . . . . . . . . . . . . ... 2
Harz . . . . . . . e 1,6
Calciumacetat, -formiat und -oxalat . . . . . . . . . . . . . 0,5
Anorganische Salze . . . . . . . . . . . L. Lo L. 6,5
Andere Substanzen . . . . . . . . . . . . . . ... ... 6,56

Es zeigte sich also, dafl phosphorhaltige Eiweilistoffe nur 40 vH der
Trockensubstanz des Plasmodiums ausmachen. Bereits die ersten Ana-
lysen ergaben, daB das Protoplasma nicht ,,zum gréfiten Teil” aus den
EiweiBstoffen besteht, wie man frither auf Grund vollkommen aprioristi-
scher Betrachtungen angenommen hatte. Der von REINKE und RoDz-
waLD eingefiihrte Begriff ,, Plastin‘ bedeutet nicht eine einheitliche Sub-
stanz. Sie enthalt nur 12 vH Stickstoff und wurde daher bereits von
O. Lorw! als ein Gemisch verschiedener Stoffe betrachtet. N. IwaNorr2
kommt auf indirektem Wege zum Schlufl, da Remwkes Plastin nur
38,5 vH Eiweil enthilt. Dieser Eiweillstoff ist nach IwANOTF denjenigen
der Hutpilze® vollkommen analog und enthilt eine bedeutende Menge
von Hexonbasen. Bereits im sechsten Kapitel (S.385) wurde darauf
hingewiesen, dal} die Eiweilistoffe des Zellplasmas scheinbar eine beson-
dere Gruppe bilden und mit anderen Stoffen labile Verbindungen ein-
gehen. Plastin enthélt nach IwaNOFF eine grofie Kohlenhydratgruppe.

LerPESCHKIN4 meint, dafl die genannte Kohlenhydratgruppe nicht so
erheblich ist, wie es IwaNoFF angibt, da ein grofer Teil des Kohlen-
hydrats in IwaNoFFs Versuchen nicht als chemischer Bestandteil, son-
dern nur als eine Verunreinigung des Plastins anzuseben wiire. Nach
LerpescHKINs Ansicht ist Plastin nichts anderes als eine Verbindung des
EiweiBstoffs mit Lipoiden, deren Menge in den Analysen von REINKE
und RODEWALD zu niedrig gefunden wurde. Auch H. WALTERS kommt
auf Grund indirekter Beobachtungen zum SchiuB, daB im lebenden
Plasma eine Verbindung von Eiweilistoffen mit Lipoiden enthalten ist.
Diese Verbindung diirfte aber nicht durch chemische Krifte, sondern
auf dem Wege der Adsorption bewerkstelligt werden. LEPESCHKIN gibt
die folgende Tabelle der Analysen des Plasmodiums von Fuligo va-
rians an.

1 Lomw, O.: Bot. Z. 42, 273 (1884).

2 IwaNoOFF, N. N.: Biochem. Z. 162, 441 (1925).

3 Twanor¥, N. N.: Ebenda 187, 331 (1923).

4 LepEscHKIN, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 41, 179 (1923); Biochem. Z. 171,
126 (1926).

5 WALTER, H.: Biochem. Z. 122, 86 (1921).



Die chemische Zusammensetzung des Protoplasmas. 9

Gefunden in Prozenten der Trockensubstanz:

Monosaccharide . . . . . . . . . . . . ... 14.2
Eiweifikorper (wasserlosliche) . . . . . . . . . 2,2
Aminosiduren und Purinbasen . . . . . . . . . 24,3
Nucleoproteide . . . . . . . . . ... ... 32,3
Freie Nucleinsduren . . . . . . . . . . . . . 2,5
Globulin . . . . . . . . . . ... ... 0,5
Lipoproteide . . . . . . . . . . . . .. .. 4,8
Neutrale Fette . . . . . . . . . . . . . ... 6,8
Phytosterin und Phosphatide . . . . . . . . . 4,5
Andere organische Stoffe . . . . . . . . . .. 3,5
Mineralstoffe . . . . . . . . . .. ... .. 3.4

Seine Annahme einer Verbindung von Eiweilstoffen mit Lipoiden
sucht LEPESCHKIN noch dadurch zu begriinden, dafl beim Tode der
Pflanzen (Hefezellen) ein positiver thermischer Effekt festgestellt werden
kann!. Derselbe konnte allerdings von verschiedenen Ursachen her-
rithren.

In groflen Ziigen zeigen die Analysenresultate von REINKE und LE-
PESCHKIN keine bedeutenden Diskrepanzen. Beide Forscher haben ein
und dasselbe Plasmodium analysiert.

Neuerdings hat KreseL? umfangreiche Untersuchungen iiber die che-
mische Zusammensetzung der Plasmodien verschiedener Myxomyceten
veroffentlicht. Beziiglich des Plasting kommt Kreser zum SchluB, daf
sowohl Iwaxorrals LEPESCHKIN mit unreinen Priparaten zu tun hatten,
und daB im Protoplasma keine Verbindungen der Eiweilistoffe mit Koh-
lenhydraten oder Lipoiden nachweisbar sind. Es 1aBt sich hingegen ohne
jede Schwierigkeit ein Nucleoproteid isolieren. Kr1msEr betrachtet Pla-
stin als einen mit Kohlenhydraten verunreinigten albuminoidartigen Ei-
weibstoff. KieseLs Analysen fiihren zur wichtigen SchluBifolgerung, da3
die Zusammensetzung verschiedener Plasmodien ungleich ist. Dies ist
z. B. aus der folgenden Tabelle zu ersehen.

KieseL hat auBerdem eine quantitative Hydrolyse von Plastin aus
verschiedenen Myxomyceten ausgefiihrt und erhielt die fiir Eiweilstoffe
iiblichen Zahlen. Die elementare Zusammensetzung verschiedener Pri-
parate war ungleich. Der N-Gehalt schwankte von 13,58 zu 15,22 vH,
der Phosphorgehalt von 0,11 zu 0,12 vH und der Schwefelgehalt von
0,15 zu 0,38 vH. Auch die Fette der Myxomyceten wurden von KIirsEL
eingehend untersucht.

Alle oben angefithrten Analysen beweisen, daBl EiweiBstoffe nicht
einmal die Hilfte der Trockensubstanz der Plasmodien ausmachen.
AuBerdem ist es wichtig hervorzuheben, dafl die chemische Zusammen-
setzung verschiedener Plasmodien ungleich ist, und zwar namentlich der
Gehalt an solchen Stoffen, welche einstimmig als wichtige Bestandteile

1 LEPESCHKIN, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 46, 591 (1928). Der thermische
Effekt ist nach LEPESCHKIN eine Folge der Spaltung der Verbindung Eiweill +
Lipoid. -

2 KIEsEL, A.: Hoppe-Seylers Z. 150, 102 (1925); ebenda, S. 149; 164, 103
(1927); 167, 141 (1927); 178, 169 (1928). — Planta (Berl.) 2, 44 (1926). — Proto-
plasma (Berl.) §, 332 (1929).
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Gefunden in Prozenten der Trockensubstanz:

Reticularia Lycogala Unreife

Plasmodlom | Plasmodnm | Truchtkorper
Eiwei (auBer Plastin) 20,65 18,37 18,19
Plastin 8,42 11,96 16,91
Nucleinséure (frei u. gebunden) 3,68 — —
N-haltige Extraktivstoffe 12,00 5,20 4,30
0l 17,85 37,51 31,22
Lecithine (nach P berechnet) 4,67 — 0,12
Cholesterine 0,58 1,16 1,31
Ol der Lipoproteide (?) 1,20 0,66 2,39
Ein polycyclischer Alkohol — 0,26 0,21
Harzartige Stoffe (z. T. Artefakte) — 4,29 9,04
Unbekannte Lipoide — 1,20 2,29
Fliichtige Siuren — 0,26 0,14
Reduzierende Kohlenhydrate 2,74 0,53 0,46
Nichtreduzierende Kohlenhydrate 5,32 1,06 1,06
Glykogen 15,24 13,10 5,98
My=xoglykosan 1,78 1,79 4,87
Unbekannte Substanzen 5,87 2,65 2,15

des Protoplasmas angesehen werden, groBen Schwankungen unterworfen
ist. Dies fithrt zur SchluBfolgerung, daf chemische Analysen fiir sich
uns kaum iiber die Eigenschaften des Protoplasmas unterrichten konnen.
Der Begriff Protoplasma ist denn auch kein chemischer, sondern eher
ein morphologischer. Esist in der Tat sehr schwer, sich vorzustellen,
daB die im Zellplasma stattfindenden Energieumwandlungen nicht durch
bestimmte organisierte Strukturen reguliert werden. Ist es aber der Fall,
so kénnen chemische Analysen keine ausschlaggebenden Resultate lie-
fern. Stellen wir uns vor, daB wir verschiedene Uhren im Mérser zer-
reiben und alsdann analysieren. Die Resultate der Analysen wiirden je
nach der Konstruktion einer Uhr verschiedenartig ausfallen. Bleiben
wir am Beispiel der Uhr, so ist es ebenso klar, dafl wir uns eine Uhr
denken konnen, welche aus ganz anderen Materialien hergestellt ist,
als sie bei der Uhrenfabrikation iiblich sind. Glas kénnte z. B. durch
Bergkrystall, Stahl durch Iridium usw. ersetzt werden. Es 1aft sich
nicht leugnen, daB eine derartige, allerdings duBlerst kostspielige Ubr
vielleicht besser funktioniert hitte als eine gewohnliche Uhr. Diese ein-
fache Betrachtung zeigt deutlich, daB die chemische Analyse keine An-
haltspunkte zur Beurteilung der Wirkung eines Apparats liefern kann.
Die auffallende Ahnlichkeit zwischen der Wirkung der Lebewesen und
der Apparate wurde aber bereits von DESCARTES hervorgehoben und
darf heutzutage kaum mehr bezweifelt werden.

Der kolloide Zustand des Protoplasmas. Aus der obigen Betrach-
tung ist einleuchtend, dafl namentlich die Struktur des Protoplasmas
bei allen Lebenserscheinungen eine wichtige Rolle spielt. Eine bestimmte
Struktur ist bereits durch die physikalisch -cheimischen Bedingungen der
Plasmaexistenz vorgeschrieben: Das Protoplasma besteht zum grofen
Teil aus kolloiden Stoffen und mufl also eine kolloide Beschaffenheit
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besitzen. Gamurov! hat als erster eine ultramikroskopische Untersu-
chung des Protoplasmas ausgefithrt. Es zeigte sich, daB die Grundmasse
des Protoplasmas zweifellos ein heterogenes Medium darstellt. Durch
die nachfolgenden Beobachtungen anderer Forscher wurde die kolloide
heterogene Natur des Zellplasmas bestétigt2. Da im Protoplasma ver-
schiedenartige kolloide Stoffe enthalten sind und das Protoplasma auch
bei Betrachtung mittels des gewodhnlichen Mikroskops als nicht homogen
erscheint und grob-disperse Phasen aufweist, so miissen wir annehmen,
daB hier ein #uBerst kompliziertes heterogenes System mit mehreren
dispersen Phasen von ungleicher Stabilitat vorliegt. In der Tat dndern
sich die physikalischen Eigenschaften des Protoplasmas unter dem Kin-
flusse von verhiltnisméBig schwachen Einwirkungen.

Bereits #ltere Autoren nahmen an, daB die Grundmasse des Proto-
plasmas flitssig ist3. Die Hauptgriinde zu dieser Annahme sind die fol-
genden: 1.In vielen Zellen gelingt es eine fliissige Bewegung des Zell-
plasmas zu beobachten, wobei zahlreiche Kornchen und die mit der
Grundmasse des Plasmas nicht mischbaren Tropfchen mitgeschleppt
werden. Auch die Plasmodien vieler Myxomyceten sind verhdltnismiBig
diinnfliissig®. 2. Wird das Protoplasma freigelegt, so bestrebt es sich
kugelige Gestalt anzunehmen. Auch die Vakuolen haben immer kuge-
lige Gestalt. Eine Ausnahme von dieser Regel machen Pflanzen und
Pflanzenteile, welche getrocknet und wieder aufbelebt werden kénnen,
ohne daB hierbei das Leben sistiert wird. In trockenem Zustande be-
sitzen sie freilich ein festes Plasma, welches auch auf den anfinglichen
Stufen der Quellung beim Aufsaugen von Wasser keine kugelige Form
aufnimmt.

Die Hauptmasse des Zellkerns stellt zweifellos ebenfalls eine Fliissig-
keit dar. Es sind zahlreiche Fille einer Kernwanderung durch die Poren
der Zellwandungen bekannts, die bei der Annahme einer festen, wenn
auch gallertartigen Konsistenz des Zellkernes schwer erklirbar sind.
Andere Forscher haben mehrmals Stromungen und BRowNsche Bewegung
im Kerninnern wahrgenommens®. Auch eine leichte Verschmelzung der
Kerne in mehrkernigen Zellen spricht fiir die fliissige Beschaffenheit des
Kerninhalts?. Besonders tberzeugend sind vielleicht die Versuche LE-
PESCHKINs?® {iber die Verschmelzung der Kernsubstanz mit dem Proto-
plasma.

1 Garpukov, N.: Die Dunkelfeldbeleuchtung in der Biologie und Medizin.
1910. — Kolloid-Z. 6, 267 (1910).

2 MarinEesco, G.: Kolloid-Z. 11, 209 (1912). — MEeYER, A.: Physiologische
und morphologische Analyse der Zelle, S.410. 1920. — LerescuxIinN: Kolloid-
chemie des Protoplasmas. 1924.

3 NaweELI u. CRAMER: Pflanzenphysiologische Untersuchungen 1 (1855) u.a.

4 CiENKOWSKI: Jb. Bot. 3, 400 (1863). -— HorMEISTER: Die Lehre von der
Pflanzenzelle, S. 17 ff. 1867.

5 Literatur bei NEM&c: Das Problem der Befruchtungsvorginge. 1910.

6 MaTrRUCHOT et MOLLIARD: Rev. gén. Bot. 14, 401 (1902). — Gross, R.:
Arch. Zellforschg 14, 320 (1917).

7 NEmgc, B.: Jb. Bot. 39, 645 (1904).

8 LepescEEIN, W.: Kolloidchemie des Protoplasmas, S. 72—75. 1924.



12  Die Grundlagen der Physiologie der Stoffaufnahme und Stoffwanderung.

Die pflanzlichen Chromatophoren wurden von verschiedenen For-
schern als feste Korper angesehen, und es wurden selbst in denselben
Hohlungen angenommen, welche mit olartigen Pigmenttropfchen er-
fullt sein sollent. Derartige Annahmen sind wohl nicht mehr stichhaltig.
Es liegen verschiedenartige Griinde vor zur Annahme einer fliissigen
Konsistenz der Grundmasse der Chromatophoren2. Interessant sind die
Beobachtungen PoNnomarEWsS, welche zur SchiuBfolgerung fiithren, daB
auch die groBen Chloroplasten von Spirogyra zweifellos flissig sind.
Es gelingt nadmlich die Chloroplasten von Spirogyra mit dem Proto-
plasma zu vermischen, wobei die Chloroplastensubstanz Tropfenform
einnimmt.

Die fliissige Grundmasse des Protoplasmas, der Zellkerne und der
Chromatophoren enthilt freilich verschiedene disperse Phasen, unter
denen einige fest sein konnen. AuBerdem sind selbstverstandlich ver-
schiedene Stoffe im Protoplasma molekular gelost. Das Vorhandensein
von grob-dispersen Phasen im Protoplasma haben GATDUROV, A. MEYER
u. LepescERIN® auf Grund ultramikroskopischer Beobachtungen auBer
Zweife] gestellt. Hingegen sollen keine kolloidal-dispersen Phasen im
Protoplasma vorhanden sein®, und auch die Verteilung von grob-dis-
persen Phasen ist ungleichmifBig. Man unterscheidet gewohnlich die
hyaline, kérnchenfreie AuBenschicht und die kérnige Innenschicht des
Plasmas. Es ist ausdriicklich davor zu warnen, dal man die duBere
Schicht mit der weiter unten zu besprechenden Hautschicht oder Plasma.-
membran verwechselt. Die hyaline Schicht kann unmittelbar unter dem
Mikroskop wahrgenommen werden, die Plasmamembran ist hingegen un-
sichtbar und wird ihre Existenz selbst von einigen Forschern in Zweifel
gezogen. LEPESCHKIN® kommt zum SchluB, daB die hyaline Schicht
nicht unbedingt notwendig ist, indem sie bei Hydrocharis und Elo-
dea vollkommen fehlt. Bei Spirogyra ist aber nach LEPESCHKIN die
hyaline Schicht mindestens doppelt so dick als die kérnige Masse.

Im Protoplasma sind nach den ultramikroskopischen Beobachtungen
von GAIDUKOV und LEPESCHKIN (siehe oben) sowohl fliissige als zweifellos
feste disperse Phasen vorhanden, desgleichen in Chromatophoren. Im
Zellkern konnten hingegen bisher keine festen dispersen Phasen ent-
deckt werden?.

Mit dem kolloiden Zustande der Grundmasse des Zellplasmas stehen
ibre elektrischen Eigenschaften und ihre erhebliche Viscositit im Zu-
sammenhange. Die Ladung des Protoplasmas kann je nach den Umstan-

1 PringsmEIM: Jb. Bot. 12, 288 (1879—1881). — Tscuirce: Untersuchun-
gen iiber das Chlorophyll, S.9. 1884,

2 KiustEeR, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 29, 369 (1911). — Scuerrer: Flora
(Jena), N. F. 7, 46 (1914). — SEn~: Z. Bot. 1919, 111 ff. u. a.

3 PoNOMAREW, A.: Ber. dtsch. bot. Ges. 32, 483 (1914).

4 (GaIDUROV, N. a. a. O.; LEpEscEKIN, W. a. a. O.; MEYER, A., a.a. O.

5 MAYER, A. u. ScHAFFER, G.: C. r. Soc. Biol. Paris 64, 681 (1908). —
FAvRE-FREMIET: Archives Anat. microsc. 11, 249 (1910) u. a.

¢ LepescEkIN, W.: Kolloidchemie des Protoplasmas, S.93—94 (1924).

7 MarINEsco, G.: Kolloid-Z. 11, 209 (1912). — LepEsceKIN, W. a. a. O.
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den entweder positiv oder negativ sein!. Sie hiingt offenbar von der
ungleichen Adsorption verschiedener Ionen durch die Plasmakolloide
{vgl. dazu Band I, S. 10—11) ab. Zur Bestimmung der Viscositit
des Protoplasmas wurden einige sinnreiche Methoden vorgeschlagen,
die von Fr. WEBER? zusammengefallt sind. Die empfehlenswerten Me-
thodensind diefolgenden: 1. Man bestimmt die Fallgeschwindigkeit fester
Kornchen, am besten Stiarkekérner im Protoplasma und im Wasser und
nimmt an, daB dieselbe der inneren Reibung umgekehrt proportional
ist: 2. Eine andere Methode, die vorliufig nur auf Plasmodien der Myxo-
myceten angewendet werden konnte, besteht darin, dafl man in Plasmo-
dien kleine Eisenkérnchen einfithrt und die Stromstéirke mit, die gerade
ausreicht, um dieselben im magnetischen Felde in Bewegung zu setzen.

Die Viscositdtsmessungen diirften von der grofBiten Bedeutung sein
fir die Beurteilung des Mechanismus der verschiedenen Lebensvorginge
im Protoplasma, doch sind leider bisher nur wenige diesbeziiglichen Ver-
suche ausgefiilhrt worden. Nach HrmsroNN? ist die Fallgeschwindig-
keit der Stiarkekérner im Plasma der Coleoptilen von Hafer und Bohne
etwa 24mal geringer als im reinen Wasser und im Zellsaft derselben
Objekte etwa zweimal geringer als im Wasser. Die von demselben For-
scher ausgefiihrten Bestimmungen ergaben an Hand der elektrometri-
schen Methode, daB die innere Reibung des Protoplasmas des Myxomy-
ceten Physarum mindestens 10-—11mal gréBer als diejenige des reinen
Wassers ist. Bei dem Myxomyceten Reticularia erwies sich die innere
Reibung gar 16—18mal groBer als diejenige des Wassers. HEILBRONN
teilt mit, daB auBere Plasmodiumschichten verschiedene Uberginge zwi-
schen dem flissigen und dem gallertartigen Zustande zeigen. Alle diese
Resultate beweisen, dafl das Protoplasma zum groé8ten Teil aus hydro
philen Kolloiden besteht, denn nur diese besitzen in Lisungen eine so
groBe innere Reibung.

Der Aggregatzustand des Protoplasmas verindert sich leicht unter
der Einwirkung verschiedener Umsténde, und diese leichte Verinder-
lichkeit des kolloiden Zustandes spielt wohl eine wichtige Rolle bei den
Regulationsvorgingen. Vor allem ist der Umstand zu betonen, dafl
wenigstens die duBere Schicht des Protoplasmas nicht selten zu einer
Gallerte erstarrt und also als ein fester Korper erscheint. Bei den Plas-
modien der Myxomyceten und den Foraminiferen ist dies eine verbreitete
Erscheinung. Orbitolites complanatus hebt z.B. sein ziemlich
schweres Kalkgehsuse an seinen Pseudopodien in die Hohe. Diese Pseu-
dopodien miissen also wohl fest sein. LEpESCHRIN (a. a. O.) beob-
achtete feste Protoplasmastringe in jungen Haaren der Brennessel und
in einigen Haarzellen von Primula obconica. Solche Faden kiénnen
nicht mit dem {ibrigen Protoplasma zusammenfliefen und werden beim
leichten Andriicken des Deckglases abgebrochen. Nach LEPESCHEIN

1 Harpy: J. of Physiol. 47, 108 (1914). — M=zI1Er: Bot. Gaz. 72, 113 (1921).
2 WEBER, F.: Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden von ABDER-
HALDEN, Liefg. 121 (1914).
3 HEILBRONN, A.: Jb. Bot. 53, 357 (1914).
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konnen also auch innere Protoplasmaschichten zu einer festen Gallerte
erstarren. DaB die Nerven- und die Muskelfibrillen der Tierzellen fest
sind, scheint allgemein anerkannt zu sein. Auf der Oberfliche des Plas-
mas bildet sich hiufig eine kolloide Haut, wie es in kolloiden Losungen
infolge Verminderung der Oberflichenspannung nicht selten der Fall
ist (vgl. Band I, S.7—9). Es geniigt aber diese Haut in das flissige
innere Plasma zu versenken, um dieselbe wieder aufzulésen!. Hieraus
ist ersichtlich, daB die genannte Haut tatsichlich durch eine Anhidufung
der dispersen Phasen an der Plasmaoberfliche entsteht. Genau ebenso
verfliissigt sich eine Gallerte beim Vermischen mit dem Dispersions-
mittel.

Durch Verbrauch der dispersen Phasen beim Hungern, schnellen
Wachstum sowie bei Temperatursteigerung wird die innere Reibung des
Protoplasmas vermindert, wobei unter Umsténden auch die etwa ent-
standene feste Oberflichenhaut wieder aufgelost wird. Die Plasmavis-
cositit der embryonalen und sehr jungen Zellen ist immer groBer als
diejenige der im Zustande schneller Streckung befindlichen Zellen. Durch
Temperaturerniedrigung kann die innere Reibung des Plasmas kiinstlich
gesteigert werden?; die umgekehrte Wirkung iibt eine Temperatursteige-
rung aus3, doch bewirkt die andauernd hohe Temperatur wiederum eine
Steigerung der Viscositat, wohl infolge der anfinglichen Koagulation der
Plasmakolloide. Sehr wichtig ist der Umstand, daB einige Reizwirkungen
auffallende Anderungen der Plasmaviscositit hervorzurufen scheinen.
So wirken Erschiitterung, geotropische Reizung?, elektrische Strémes,
Kohlendioxyds, Ather? und einige Elektrolyte. Besonders eigenartig
scheint in dieser Hinsicht die Wirkung der Aluminiumsalze zu seins.
In einigen Fillen scheint es hierbei gar zu einer Erstarrung des Plasmas
zu einer Gallerte zu kommen. Wenigstens hért in einigen Fallen der
auBlerordentlichen Viscosititssteigerung die BrRowNsche Bewegung auf
und ist es unmoglich, eine Plasmolyse der Zellen hervorzurufen. Sehr
interessant ist die folgende Beobachtung von NEmfic?: Beim Zentrifu-
gieren werden die Chromosomen in den sich teilenden Zellen gemeinsam
mit den Spindelfiden an die Zellwand geschleudert ohne Anderung der
gegenseitigen Anordnung und der Form der Spindel. Dies bedeutet
jedenfalls, dafl die genannten Zellbestandteile entweder eine feste Kon-
sistenz, oder mindestens einen sehr hohen Grad der Viscositat besitzen.

1 PreErFrER, W.: Zur Kenntnis der Plasmahaut und Vakuolen, S. 231 256,
1890. — REUMBLER: Z. Zool. 83, 1 (1905). — LEPESCHKIN, a. a. O.

2 WEBER, F.: Ber. dtsch. bot. Ges. 41, 198 (1923).

3 HELBRONN, A.: Jb. Bot. 54, 337 (1914); 61, 319 (1922).

4+ WEBER, F. u. G.: Jb. Bot. 57, 187 (1916). Vgl. jedoch ZOLLIKOFER, C.:
Beitr. allg. Bot. 4, 449 (1918).

5 Bayriss: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 91, 196 (1920). — WEBER, F. u. E.
BEersa: Ber. dtsch. bot. Ges. 40, 254 (1922).

6 Jacoss, M. H.: Amer. J. Physiol. 50, 451 (1922).

7 HEILBRONN, a. a. O. — WEBER, F.: Ber. dtsch. bot. Ges. 40, 212 (1922).

8 Szveks: Jb. Bot. 52, 269 (1913).

9 Nemfic, B.: Bull. internat. Acad. Sci. de Bohéme 1915, 1.
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Nach einigen Forschern sollen in der Tat die Chromosomen ein Ent-
mischungsprodukt sein!. Eine Koagulation unter dem Einflufl von Elek-
trolyten ist die allgemeine Eigenschaft der Kolloide (vgl. Kapitel I,
S. 16ff.). Hierbei muf} darauf aufmerksam gemacht werden, daBl Eiwei3-
stoffe und andere Zellkolloide leicht aus dem Zustande der hydrophilen
in denjenigen der hydrophoben Kolloide iibergehen und dann durch ganz
geringe Salzmengen ausgeflockt werden konnen. Im fiinften Kapitel
wurde darauf hingewiesen, daB die regulierende Wirkung der Mineral-
ionen auf das Zellplasma wahrscheinlich auf eine Anderung der Viscositit
und teilweise Ausflockung der Kolloide zuriickzufiihren ist. Es wurden
in der Tat Koagulationen im lebenden Plasma wahrgenommen, die durch
Mineralsalze bewirkt werden und allem Anschein nach keine schidliche
Wirkung ausiiben. Bei dauernder Wirkung koénnen allerdings die er-
wahnten reversiblen Zustandsinderungen in irreversible iibergehen?.

Derartige irreversible Zustandsinderungen kénnen auch unter nor-
malen Lebensverhéltnissen vorkommen. Viele Forscher neigen sich zur
Ansicht, dal Chondriosomen durch eine nicht umkehrbare Ausflockung
entstehen3. Eine nicht umkehrbare Zustandsinderung fithrt auch zur
Bildung von Fetttropfen und namentlich zur Bildung der Zellwand.
Nach STrASBURGER* bildet sich nach erfolgter Kernteilung vor der Ent-
stehung der eigentlichen Zellwand, die sogenannte primare Zellplatte,
die aus den in einer Ebene angehiuften Kérnchen besteht. Spater zeigte
NawascHin®, daf in jungen Zellen die Wandungen bei entsprechender
Bearbeitung als durch reihenweise gelagerte Chondriosomen besetzt
erscheinen. Es scheint also, dafl eine Anhdufung von Chondriosomen
der eigentlichen Membranbildung vorausgeht. Es bleibt vorlaufig dahin-
gestellt, ob die Zellwandbildung ein chemischer Vorgang oder eine Ent-
mischung darstellt.

Es ist schon lingst bekannt, dafl der Zellinhalt bei hohen Tempe-
raturen koaguliert wird. LEPESCHKIN® unterscheidet drei Stufen der
Hitzekoagulation. Die erste Stufe wird nur durch eine erhhte Permea-
bilitat fiir Wasser und geloste Stoffe gekennzeichnet. Auf der zweiten
Stufe wird eine sichtbare Koagulation der duBeren Protoplasmaschicht
wahrgenommen, wo gleichzeitig eine bedeutende Menge von Koérnchen
entsteht. Die dritte Stufe bedeutet eine vollstindige Koagulation des
Plasmas, wobei die Chloroplasten oft frither als die Grundsubstanz des
Plasmas erstarren. Merkwiirdig ist der Umstand, dal die beiden ersten
Stufen nach LEuPESCHKIN reversibel sind; nur die dritte Stufe ist mit

1 Vgl. J. SpEx: Arch. Entw.mechan. 46, 537 (1920).

2 (IERSBERG, H.: Arch. Entw.mechan. 42, 208 (1922). — SpEK, J.: Arch.
Protistenkde 46, 181 (1923).

3 SCHERRER: Ber. dtsch. bot. Ges. 81, 496 (1913). — Flora (Jena) 107, 10
(1914). — MEYER,A.: Morphologische und physiologische Analyse der Zelle, S.120.
1920. — HipEGARD, L.: Arch. Zellforschg 16, 70 (1921).

4 STRASBURGER, E.: Jb. Bot. 81, 511 (1898).

5 NawaAscHIN, S.: J. russ. bot. Ges. 1, 22 (1916).

¢ LepescEKIN, W.: Stud. from the Labor. of Plant Physiology of Charles
University. Prague, S.5—44 (1923).
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Absterben der Zelle verbunden. Die Koagulation des Zellplasmas unter
dem EinfluBl solcher Stoffe, die eine Ausflockung und Denaturierung
der EiweiBstoffe bewirken, ist allgemein bekannt und braucht hier nicht
besprochen zu werden.

LePEscHRIN? nimmt an, daBl die ununterbrochene Phase des Proto-
plasmas aus einer labilen Verbindung der EiweiBstoffe mit Lipoiden be-
steht. Oben wurde bereits darauf hingewiesen, daf diese Annahme bisher
rein hypothetisch bleibt. Nach LrprScHEIN ist die ununterbrochene
Phase des Plasmas nicht eine wisserige Losung; vielmehr soll Wasser
in der Eiwei-Lipoidverbindung gelost sein. Auch der Zellkern, die
Chromatophoren und die Chondriosomen sollen dieselbe chemische Zu-
sammensetzung, aber eine ungleiche physikalisch-chemische Beschaffen-
heit besitzen. Nach HaNSTEEN-CRANNER? besteht die ununterbrochene
Phase des Protoplasmas aus hydrophilen, aber wasserunléslichen Kollo-
iden, die disperse Phase aber aus wasserloslichen Phosphatiden. Diese
Losung soll auch die Zellwand imbibieren.

Sehr interessant wire es, eine zuverlassige Methode zur Bestlmmung
der Oberflaichenspannung des Protoplasmas zu erfinden. Die von
CzapPEK?® vorgeschlagene Methode besteht darin, daf man die Grenzkon-
zentrationen der Losungen einiger Stoffe ermittelt, die gerade noch dazu
ausreichen, um einige Bestandteile des Zellsaftes herausdiffundieren zu
lassen. Diese Methodeistnach den Angaben BaAraNoOVs* nicht zuverlassig.

Annahmen iiber die Struktur des Protoplasmas. Beziiglich der mi-
kroskopisch sichtbaren Struktur des Plasmas muB} auf das grundlegende
Werk A. MEYERs® verwiesen werden. Hier interessieren uns hauptséch-
lich solche Strukturen, welche die weiter unten zu besprechenden physio-
logischen Leistungen erklaren konnten. Es bedarf kaum der Erwéhnung,
daB die sichtbare Organisation der Zelle keine Anhaltspunkte zur Beur-
teilung der regulierenden Tatigkeit des Protoplasmas gibt. Auch die
merkwiirdigen, bei der Mitose stattfindenden Vorgange sind teleologisch
unerkldrbar, und man begniigt sich gewshnlich mit der Annahme, daf}
die genannten Vorgiange eine vollkommen gleichmaBige Verteilung des
Chromatins zwischen den Tochterzellen bezwecken.

Altere Forscher legten dem Protoplasma fibrillire, netzartige, waben-
artige und andere Strukturen zu. Alle diese Annahmen sind zur Zeit
so iiberholt, daB sie kaum Erwihnung verdienen. Sie beziehen sich ent-
weder auf den allgemeinen kolloiden Zustand, oder auf kiinstliche Er-
scheinungen, die in kolloiden Medien nach der Ausflockung hervortreten.
Hauptsache ist hierbei, daB alle dlteren Annahmen nur einzelne Falle

1 LEPESCHKIN, W.: Kolloidchemie des Protoplasmas. 1924, — Biochem. Z.
171, 126 (1926).

2 HANSTEEN-CRANNER: Meld. fra Norges Landbruckshogskola 2, 1 (1922).

3 (CzaPEK, F.: Uber eine Methode zur direkten Bestimmung der Oberflichen-
spannung der Plasmahaut von Pflanzenzellen. 1911. — Kiscr, B.: Biochem. Z.
40, 152 (1912).

4 Baranov, W.: Arb. Naturforscherges. Univ. Kazan 46, 1 (1914) (Arbeit
aus dem Laboratorium von W. LEPESCHKIN [russ.]).

5 MEYER, A.: Morphologische und physiologische Analyse der Zelle. 1920.
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des Zustandes des Zellplasmas beriicksichtigen. Sie sind gegenwirtig
aufgegeben, aber durch keine andere Annahme ersetzt.

Als lebende Bestandteile der Pflanzenzelle werden die Grundmasse
des Zellplasmas, der Zellkern, die Chromatophoren und die Chondrio-
somen betrachtet. Alles iibrige stellt leblose Einschliisse dar. Nun ist
aus der obigen Darstellung zu ersehen, daf die genannten lebenden Be-
standteile der Zelle meistens eine fliissige Konsistenz aufweisen. Dieser
Umstand erschwert auf den ersten Blick das Verstindnis einer Organisa-
tion des Plasmas. Namentlich aus diesem Grunde hatten #ltere Autoren
einen gallertartigen, das ist festen Zustand des Zellplasmas angenommen,
ungeachtet der schlagenden Beweisgriinde, die gegen eine derartige An-
nahme sprachen. In neuerer Zeit sucht z. B. ScArRTH! darzutun, daf
wenigstens ein Teil des Zellplasmas immer in einem gallertartigen Zu-
stande verbleibt. In diesem Zusammenhange ist der folgende inter-
essante Befund von GICKLEORN u. WEBER? zu erwihnen: Der Zell-
saft des Mesophylls der Blittenblitter von Echium und Anchusa
erwies sich als eine feste gallertartige Substanz.

Doch hat Jost in seiner Pflanzenphysiologie noch lange vor der
Entdeckung der Chondriosomen darauf hingewiesen, daf eine Organi-
sation des Protoplasmas auch bei deren fliissigem Zustande denkbar
ist. Hierbei kann natiirlich nicht von einer Struktur, sondern nament-
lich von einer Organisation die Rede sein. JosT machte darauf aufmerk-
sam, dafl eine Armee, die doch eine sehr vollkommene Organisation
besitzt, mit einer Flissigkeit in der Beziehung verglichen werden kann,
daB ihre einzelnen Bestandteile ohne Anderung der gesamten Konstitu-
tion sich leicht verschieben lassen. Es ist ohne weiteres einleuchtend,
daB Chondriosomen und andere méglicherweise unsichtbare Partikel-
chen, die in der fliissigen Masse des Protoplasmas leicht verschiebbar
gind, individuelle Funktionen besitzen konnen. Wollten wir eine innere
Organisation des Protoplasmas verneinen, so wiirde uns nichts anderes
iibrigbleiben, als eine Regulation der Lebensvorginge durch Krafte an-
zunehmen, die in der leblosen Natur ohne Analogien sind. Dies wire
aber eine vitalistische Betrachtungsweise gewesen.

Ubrigens ist die innere Reibung des Protoplasmas, besonders an
der Oberflache, haufig so gro, dafl eine Verschiebung der einzelnen
Teile beinahe unméglich ist, und in derartigen Fallen auch eine Struktur
im iiblichen Sinne bestehen kann. Dafiir spricht der Umstand, daB eine
mechanische Behandlung oft den Tod des Plasmas wohl infolge Zersts-
rung der normalen Struktur herbeifithrt. So konnen Pflanzenzellen und
selbst Schleimpilze durch Pressen, Anschneiden und analoge Einwir-
kungen, welche die raumliche Anordnung der Protoplasmabestandteile
verandern, schnell getétet werden. Im selben Sinne wirkt die Eisbildung
im Zellsafte. Nach den Resultaten von BARTETZEO3, MULLER-THURGAU %,

1 ScartH, G. W.: Protoplasma (Berl.) 2, 189 (1927).

2 (ICKLHORN, G. u. F. WEBER: Protoplasma (Berl.) 1, 427 (1926).
3 BarTeETZKO: Jb. Bot. 47, 55 (1909).

4 MULLER-THURGAU: Landw. Jb. 15, 453 (1886).

Kostytschew-Went, Pilanzenphysiologie II. 2
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Motziscr! und namentlich Maxmow? ist der Kaltetod der Zelle immer
eine Folge der Eisbildung. Geloste Stoffe, welche die Eisbildung ver-
hindern, sind nach Maxmow zugleich Schiitzstoffe gegen Erfrierung.
Auch der Hitzetod ist wobl eine Folge der Koagulation der Plasma-
kolloide und der damit zusammenhéngenden Verinderung der Organisa-
tion des Plasmas3. ILJiN¢ zeigte, daBl vegetative Pflanzenzellen beim
vorsichtigen Entwassern nicht getétet werden, falls die genuine Plasma.-
konstitution unverindert bleibt. Die Ursache des Todes ist somit nicht
der Wasserverlust an sich, sondern die damit verbundene Stérung der
normalen Organisation des Protoplasmas.

Auch die Plasmolyse fithrt hiufig zum Absterben des Plasmass, na-
mentlich wenn ein Teil der duBeren Plasmaschicht bei der Plasmolyse
an der Zellwand kleben bleibt und beim Zusammenballen der plasmati-
schen Masse in diinne Faden ausgezogen wird. Bleibt die Zelle nach
der Plasmolyse noch am Leben, so wird sie durch Wiederholung dieser
,Umrithrung* des Plasmas bei der Deplasmolyse immer getstet. In
diesen interessanten Beobachtungen erblicken wir eine schwerwiegende
Stiitze der Ansicht, daf eine gewisse Struktur des Protoplasmas fiir das
Leben unentbehrlich ist. Diejenigen, die eine morphologische Struktur
des fliissigen Protoplasmas ablehnen, beachten nicht den Umstand, daB3
ein Zusammenmischen des zweifellos fliissigen Zellkerns oder der eben-
falls fliissigen Chromatophoren mit der Grundmasse des Zellplasmas stets
den Tod herbeifithrt. Die mikroskopisch sichtbaren Strukturen im Proto-
plasma, denen einstimmig eine hervorragende Bedeutung im Zelleben
zugelegt wird, existieren also im fliissigen Medium.

GAIDTKOVE kommt aber in seinen letzten Schriften zum SchluB, daB
im Protoplasma gar keine Strukturen existieren, welche fiir das Leben
im allgemeinen Sinne des Wortes notwendig seien. Er betrachtet das
Protoplasma nicht als Ursache, sondern als Folge der Lebensvorginge.
Der Begriff des Protoplasmas ist nach GAIDUKOV ein dynamischer und
existieren nach diesem Forscher keine Merkmale, die allen Protoplasmen
gemeinsam seien. Hierbei wird allerdings wiederum die mikroskopische
Struktur und vor allem das allgemeine Vorfinden des Zellkerns nicht
in Betracht gezogen. Die priméare Ursache der maschinenartigen Tatig-
keit der Lebewesen und namentlich der Regulierung verschiedener ILe-
bensvorginge wird von GAIDUKOV nicht angegeben. Diese Anschauung
ist wohl als vitalistisch zu bezeichnen, da sie simtliche Regulationen

1 MoriscH, H.: Untersuchungen iiber das Erfrieren der Pflanzen (1897).

2 Maxmmow, N.: Ber. dtsch. bot. Ges. 30, 52, 293, 504 (1912). — Jb. Bot. 53,
327 (1914). — Erfrieren und Kilteresistenz der Pflanzen (russ.) (1913).

3 Literatur: LEPESCHEIN: Kolloidchemie des Protoplasmas (1924).

4 Jryin, W.: Jb. Bot. 66, 947 (1927). — Protoplasma (Berl.) 10, 379 (1930).

5 KUSTER, E.: Z. Bot. 2, 689 (1910). — HzcHT, K.: Beitr. Biol. Pflanz. 11,
137 (1912). — HANSTEEN-CRANNER, B.: Meld. Norges Landbruksh. 2, 1 (1922).
-— LEPESCHKIN, a.a.(0. — CrHOLODNY, N.: Biochem.Z. 147, 22 (1924). —
KaRrzEL, R.: Jb. Bot. 65, 551 (1926).

8 GaipUEOV, N.: Beitr. Biol. Pflanz. 15, 357 {1927). — Protoplasma (Berl.}
6, 162 (1929).
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auf Krafte zuriickfithrt, die mit keinen organisierten Strukturen im Zu-
sammenhange stehen und somit unerklarbar sind.

Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daB unsere Kenntnisse auf dem
Gebiete der Plasmastruktur sehr beschriankt sind. Die mikroskopisch
studierten Strukturen sind im Sinne der Vorrichtungen zur Regulation
des Stoff- und des Energiewechsels vorldufig unerkliarbar; andererseits
sind keine feineren Strukturen beschrieben worden, denen die soeben
erwiahnte Rolle zugeschrieben werden konnte.

Die Plasmahaut. Eine ausfithrlichere Besprechung verdient die
Frage der Existenz einer unsichtbaren Plasmahaut, welche nach der
Ansicht der meisten Forscher das Protoplasma allseitig umkleidet und
also sowohl von der Zellwand, als von den Vakuolen abtrennt. Diese
Plasmahaut ist nicht zu verwechseln mit der dufleren, sogenannten hya-
linen mikroskopisch deutlich sichtbaren Plasmaschicht. Nehmen wir
die Existenz einer unsichtbaren Plasmahaut an, so miissen wir bei der
Erklsrung der Stoffaufnahme durch das Plasma eine wichtige Rolle dem
Vorgang der Osmose zuschreiben. Wenn wir hingegen eine derartige
Annahme ablehnen, so kommt namentlich den Vorgingen der Quellung
und Adsorption (Bd. I, S. 6, 8ff.) eine hervorragende Bedeutung bei der
Erklirung der Stoffaufnahme zu.

Als PrerrEr! seine klassischen Untersuchungen iiber die Osmose
ausfithrte, hat er eine auffallende Ahnlichkeit zwischen dem Verhalten
des plasmatischen Wandbelegs der erwachsenen Pflanzenzellen und den
kiinstlich hergestellten semipermeablen Niederschlagsmembranen her-
vorgehoben. Weiter unten wird dargelegt werden, dal die osmotischen
Eigenschaften einer erwachsenen Pflanzenzelle mit diinnem plasmati-
schen Wandbeleg und einer Zentralvakuole in der Tat von diesem Stand-
punkte aus erklirt werden kionnen, aber ganz unabhéngig von der Exi-
stenz einer Plasmahaut; in diesem Falle verhdlt sich vielmehr der
gesamte Plasmaschlauch als eine semipermeable Membran. Dasselbe be-
trifft auch das Durchdringen verschiedener gelésten Stoffe in den Zell-
saft. Hinsichtlich des Hineindiffundierens verschiedener geldster Stoffe
in das Protoplasma selbst ist es hingegen nicht gleichgiiltig, ob wir die
Existenz einer semipermeablen Plasmahaut annehmen oder ablehnen.
Dieser grundlegende Unterschied zwischen Zellen mit einer Zentral-
vakuole und Zellen, welche mit dem Protoplasma vollstandig gefiillt sind
und also keinen Zellsaft enthalten, wurde lange Zeit ungeniigend be-
achtet und erst neuerdings von STILEs? betont.

Exakte Nachweise der Existenz einer Plasmahaut gibt es nicht, doch
wurden verschiedene mehr oder weniger wahrscheinliche Griinde zugun-
sten deren Annahme angefiithrt. Zuerst hat DE VriEs? die folgende Be-
obachtung gemacht: Wenn man Spirogyrazellen mit einer durch Eosin
gefirbten Salpetersiurelosung plasmolysiert und allmahlich totet, so

1 PFEFFER, W.: Osmotische Untersuchungen (1877).
2 StiLEs, W.: Permeability (1924). .
3 pE Vries, H.: Jb. Bot. 16, 465 (1885).
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wird das Protoplasma rot gefirbt, die Vakuolen bleiben aber ungefirbt
und treten als weifle Kugeln aus dem rotgefiirbten Zellinhalte deutlich
hervor (Abb. 1). Erst nach lingerer Zeit firbt sich auch der Inhalt der
Vakuolen. In diesem Falle ist die Existenz einer semipermeablen Mem-
bran an der Grenze der Vakuolen zwar zweifellos, doch handelt es sich
hier nach LEPESCHKIN® um eine postmortale Erscheinung. Zu derselben
SchluBfolgerung gelangt auch Bavriss?. LEPESCHKIN (a.a. O.) behaup-
tet, dafl die Hautschicht des Plasmas ebenso wie die Kernhaut, welche
die Hauptmasse des Zellkerns vom Protoplasma abtrennen soll, bei vielen
Pflanzen und einzelnen Pflanzenzellen iiberhaupt fehlt. Ist aber eine
derartige Plasmahaut vorhanden, so stellt sie nichts anderes dar, als
diejenige feste Schicht, die an der Oberfliche der kolloiden, besonders
aber eiweiBhaltiger Losungen dadurch ent-
steht, daB die Oberflichenspannung der kol-
loiden Losung herabsetzende Stoffe sich an
der Oberfliche anhiufen (vgl. Bd.I, S.T7if.).
LrpescHRIN wehrt sich besonders gegen die
Annahme einer sich vom iibrigen Plasma
scharf unterscheidenden semipermeablen Haut,
welche nach Prrerrer eine allgemeine Be-
schaffenheit des Protoplasmas darstellt. Diese
Annahme steht LEPESCHRINs Meinung nach
im Widerspruche mit der folgenden Tatsache:
Wird die Plasmahaut in die Grundmasse des
Protoplasmas versenkt, so lost sie sich voll-
kommen. Auch LAPicQuE3 duBert sich scharf
gegen die Annahme einer semipermeablen Plas-
Abb.1. Eine gefirbte Spiro- Mmahaut.

iyﬁz(ﬁ;‘l;ff,ﬂ;{arg“‘é%ﬁlogﬁ’;ﬁ)’ Die meisten Forscher neigen sich aber zur
”J;&;}“;}g“%i%ﬁ Annahme der Existenz einer bestandigen Plas-
) mahaut, die auch beim Heraustreten des nackten
Protoplasten aus einer Zelle sich schnell bilden soll. Die wichtigsten

Griinde zugunsten einer solchen Annalme sind die folgenden.

Die ultramikroskopischen Beobachtungen von GAIDUROV4 und na-
mentlich von PrIcE? zeigen, dafl die dulerste Plasmaschicht sich von
der Grundmasse deutlich unterscheidet. Diese duBlere diinne Schicht
wird laut der Aussage von PRICE nach aullen gespannt an den Stellen,
wo Plasmafiden, welche die Zentralvakuole durchsetzen, mit der Grund-
masse des Plasmas verschmelzen. PRICE nimmt an, daB eine Haut-

1 LerescHKIN, W.: Kolloidchemie des Protoplasmas (1924). — Ber. dtsch.
bot. Ges. 44, 7 (1926). — Science (N.Y.) 68, 45 (1928).

2 Bavriss, W. M.: Principles of General Physiology (1920). — Vgl. auch
Kirr, G. L.: Biol. Bull. Mar. biol. Labor. Wood’s Hole 25, 1 (1913). — Amer. J.
Physiol. 82, 146 (1913); 37, 282 (1915).

3 LAPIOQUE, L.: Ann. de Physiol. 1, 85 (1925).

¢ GAIDUKOY, N.: Dunkelfeldbeleuchtung und Ultramikroskopie in der Bio-
logie und Medizin (1910).

5 PRrICE, S. R.: Ann. of Bot. 28, 601 (1914).
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schicht schon aus dem Grunde postuliert werden mufl, weil nach der
Plasmolyse die kolloiden Partikelchen bei der Plasmabewegung in die
umgebende Fliissigkeit nicht {ibergehen.

Serrr1z! kommt auf Grund seiner Versuche iiber Mikrosektion zum
SchluB, daB eine Hautschicht des Plasmas wohl existiert, und zwar aus
einem hydrophilen Kolloid von sehr grofler inneren Reibung besteht.
Diese Substanz befindet sich im Zustande eines Gels, wird aber gelost
bei der Plasmabewegung. Hort dieselbe auf, so entsteht wieder eine
feste Hautschicht. Laut dieser Auffassung hat die Hautschicht mit der
besténdigen Plasmahaut von PFEFFER und DE VERIES nichts gemeinsam.
Es ist einleuchtend, daB eine Plasmahaut im Sinne Serrrizs und LEe-
PESCHRINS sich weder in chemischer Zusammensetzung noch in kolloi-
daler Beschaffenheit von der Grundmasse des Protoplasmas unterschei-
den kann. Ist es aber der Fall, so sind wir nicht berechtigt, prinzipielle
Unterschiede der Durchlissigkeit zwischen dem Grundplasma und der
Hautschicht anzunehmen. Wir diirfen nur voraussetzen, daf die dulBlerste
Plasmaschicht konzentrierter ist und eine groBere innere Reibung besitzt
als die Grundmasse des Protoplasmas. Infolgedessen konnte die Haut-
schicht groBere Widerstande der Diffusion der gelosten Stoffe leisten. Der
Unterschied mit dem Grundplasma bleibtaberhierbeinur ein quantitativer.

Als die zuverlassigsten Nachweise der Existenz der Plasmahaut wer-
den gewdhnlich die Resultate der elektrometrischen Bestimmungen an-
gesehen. So haben verschiedene Forscher gefunden, dafl lebende Zellen
dem elektrischen Strome einen groBen Widerstand entgegensetzten2.
Dieser Widerstand wird unmittelbar nach dem Tode erheblich herab-
gesetzt, was auf eine Zerstérung der Hautschicht zuriickgefithrt wird.
Es bedarf kaum der Erwahnung, daB die genannte Erscheinung auch
anders erklart werden kénnte. Spiaterhin berichteten OstErRHOUT, DoO-
MON u. JacQUEs3 dariiber, dafl die Vakuolenschicht des Plasmas der Alge
Valonia gegeniiber der duBleren Plasmaschicht positiv geladen ist. Die
maximale Potentialdifferenz betrug in Versuchen der genannten For-
scher 38 Millivolt. Diese Beobachtung soll beweisen, dafli die beiden
Hautschichten ungleich sind und also nicht auf allgemeine Eigenschaften
der Kolloide zuriickgefithrt werden diirfen. Demgegeniiber ist darauf
zu verweisen, daf} die Eigenschaft der Haut auf der Oberfliche der kolloi-
den Losungen nicht nur von der Zusammensetzung der kolloiden Lisung
selbst, sondern auch von der Zusammensetzung der angrenzenden Phase
abhangt. Nun ist die Zusammensetzung des Zellsaftes mit derjenigen
des Seewagsers nicht identisch. WEist kommt auf Grund seiner Beobach-
tungen iiber Kataphorese zum Schluf, dafl eine Hautschicht des Plasmas
wohl existiert, und zwar aus dem Grunde, weil eine Hautschicht bei der

1 SerFriz, W.: Ann. of Bot. 85, 269 (1921).

2 SrEwaRrT, G. N.: Zbl. Physiol. 11, 332 (1897). — McCLENDON: Amer. J.
Physiol. 27, 240 (1910). — OstErHOUT, W. J. V.: Science (N. Y.) 36, 350 (1912).
— St1Les, W. a. I. JORGENSEN: New Phytologist 13, 226 (1914).

8 OstErHOUT, W.J.V., DoMoN, E.B. u. A.J.Jacquses: J. gen. Physiol. 11,
193 (1927).

4 Weis, A.: Planta (Berl.) 1, 145 (1925).
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Kataphorese nur an der Vakuolengrenze, nicht aber an der dufleren
Obertliche des Protoplasmas entsteht. WErs weist auBerdem darauf hin,
daB Plasmafiden, die wohl eine groBere Menge der Substanz der Plasma-
haut enthalten, gegeniiber Temperaturinderungen und Wirkung der pro-
teolytischen Fermente resistenter als die Grundmasse des Plasmas sind.

Fassen wir das oben Erorterte zusammen, so sehen wir, dafl die
Existenz der Plasmahaut durch keinerlei direkte Beweise bekriftigt
wird. Fiir das Verstindnis des Wesens der osmotischen Vorgange
in den Pflanzenzellen ist dieser Umstand allerdings belanglos, da
wir den gesamten plasmatischen Wandbeleg der erwachsenen Zellen als
eine gewissermaBen semipermeable Membran betrachten diirfen, indem
die vorhandenen Messungen des osmotischen Druckes am Zellsaft aus-
gefiihrt worden sind. Dasselbe gilt fiir die Diffusion verschiedener Stoffe
aus dem AuBenmedium in den Zellsaft. Bei der Beschreibung der dies-
beziiglichen Vorginge wird also die ¥rage der Existenz der Plasmahaut
iiberhaupt nicht diskutiert werden. Was nun die Aufnahme verschie-
dener Stoffe durch das Protoplasma selbst anbelangt, so miissen alle
Theorien der Stoffaufnahme der Existenz oder Nichtexistenz einer selb-
stindigen Plasmahaut Rechnung tragen. Bisher haben fast alle Forscher
leider keine scharfe Grenze gezogen zwischen dem Eintritt verschiedener
gelosten Stoffe in das Plasma und in den Zellsaft, was zu manchen MiB-
verstandnissen gefiihrt hat.

Diffusion. Tine allgemeine Eigenschaft der Gase besteht darin, daf
ihre Molekiile sich in gleichem Abstande voneinander befinden. Wird
dieses Gleichgewicht gestort, so stellt es sich nach einiger Zeit spontan
wieder her. Lassen wir z. B. einen mit bestdndigem Gas gefiillten Be-
hilter mit einem anderen ganz leeren Behilter kommunizieren, so wird
das Gas in den leeren Raum so lange einstrémen, bis eine vollkommen
gleichmiBige Verteilung der Gasmolekiile in den beiden miteinander ver-
bundenen Behiltern zustande kommt. Genau dasselbe Verhalten zeigen
zwei verschiedene (Gase, wenn sie zuerst in gesonderten Behiltern ver-
schlossen sind und alsdann eine Verbindung zwischen den beiden Behal-
tern hergestellt wird. Die beiden Gase verteilen sich ganz unabhéngig
voneinander (natiirlich wenn sie miteinander chemisch nicht reagieren)
gleichmiBig in gesamtem Raume der beiden Behilter. Dieser Vorgang
heit Diffusion.

Derselbe Vorgang findet auch in Fliissigkeiten statt. Auch die in
fliissigen Medien gelésten Stoffe verhalten sich wie Gase, nur ist die
Diffusion in diesem Falle wegen der inneren Reibung eine erheblich
langsamere. Uberhaupt ist die Geschwindigkeit der Diffusion geloster
Stoffe von der physikalisch-chemischen Natur derselben, der Konzen-
tration und der Temperatur abbingig!. Nach Fick2 kann die Diffusions-
geschwindigkeit durch die folgende Gleichung ausgedriickt werden:

de

dC= —D% dt.

1 Gramawm, T.: Philosophic. Trans. roy. Soc. Lond. 140, 1 (1850).
2 Fick: Poggend. Ann. 94, 59 (1855).
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Hier ist C die Menge des geltsten Stoffes, welche in einem Punkt z,
wo das Konzentrationsgefille gleich 3; ist, in der Zeit dt eine lineare

Einheit durchwandert. D ist die Diffusionskonstante; sie bedeutet die
Substanzmenge, die beim Konzentrationsgefille gleich 11 in der Zeit-
einheit eine lineare Einheit durchwandert.

Die Diffusionskonstante verschiedener Stoffe ist sebr ungleich. Sie
verindert sich auerdem sehr stark in Abhéngigkeit von der Temperatur
und der Konzentration der Losung. Sie ist gewthnlich groB bei Elektro-
lyten und Stoffen von niedrigem Molekulargewicht. Bei Zuckerarten
und namentlich bei kolloiden Stoffen ist die Diffusionskonstante sehr
gering. Fiir Gase hat man schon langst die Abhingigkeit der Diffusions-
konstante vom Molekulargewicht durch die folgende Gleichung ausge-
driickt :2

D-Ym=K,

wo m das Molekulargewicht des Gases ist. Fiir geloste Nichtelektrolyte
hat Herzoa?® die folgende Gleichung vorgeschlagen:

D.y-}mv=K,

wo 7 die innere Reibung des Losungsmittels und v das spezifische Vo-
lumen ist. In diesem Falle mufl also der inneren Reibung Rechnung
getragen werden. Obige Gleichung wurde fiir verschiedene Stoffe als
zutreffend gefundens.

Findet eine Diffusion in heterogenen Medien statt, so gilt die fol-
gende Regel: Bleibt die MolekiilgroBe eines bestimmten Stoffes in beiden
angrenzenden Phasen eine und dieselbe, so besteht beim eingetretenen
Gleichgewicht ein konstantes Verhiltnis zwischen den Konzentrationen
des in Frage kommenden Stoffes in den beiden Phasen:

g,

C,

Diese GroBe heildt ,,Verteilungskoeffizient®. Sie verindert sich nicht
in Gegenwart von anderweitigen Stoffen.

Findet hingegen in einer bestimmten Phase Polymerisation des ge-
losten Stoffes statt, so verindert sich die obige Gleichung in:

¢
o =%

wo n die Anzahl der zu einem Komplex assoziierten Molekiile des ge-

1 Dies ist der Fall wenn zwei Flissigkeitsebenen (im Durchschnitt um eine
lineare Einheit voneinander entfernt) ein Konzentrationsgefille von 1 aufweisen.

2 ExXNER, F.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 70, 465
(1874); 75, 263 (1877).

8 HErzo@, R. O.: Z. Elektrochem. 16, 1003 (1910).

4 Papoa, M. e F. Corsint: Atti Accad. Lincei, Rendic., ser. 5, 24,461 (1915).
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losten Stoffes bedeutet. Beachtenswert ist die Ahnlichkeit dieser Glei-
chung mit derjenigen der Adsorption:

3;_ — Kol/n
m s

wo 7—nx— die Menge der adsorbierten Substanz auf der Oberflicheneinheit

des Adsorbens bedeutet und also durch C, ausgedriickt werden kann.
Dann haben wir genau dieselbe Gleichung, wie im Falle einer mit Poly-

merisation kombinierten Diffusion.
Der Temperaturkoeffizient der Diffusion ist niedrig und schwankt

von 1,2 zu 1,3. '

Der Diffusionskoeffizient der Elektrolyte wird haufig durch verschie-
dene Nichtelektrolyte erheblich herabgedriickt. Dies ist z. B. aus dem
folgenden Beispiel zu ersehent:

Diffusion von KCl in Zucker- und Glycerinlésungen.

Konzentration
Substanz (Grammolekiile im | Diffusionskoeffizient
Liter)

Keine ! — i 1,53
Rohrzucker 1,5 0,49
- 2,0 0,25
Glycerin ‘ 5,0 0,50
" ‘ 7,5 0,20

Diese michtige Einwirkung der Nichtelektrolyte auf die Diffusion
der Elektrolyte hat eine grofe physiologische Bedeutung, wurde aber
bisher ungeniigend beachtet.

In diesem Zusammenhange ist auch der folgende Umstand zu er-
wihnen: Altere Autoren behaupteten, daB die Diffusionsgeschwindigkeit
in Gelatine und anderen Gelen dieselbe ist wie in reinem Wasser. Diese
Annahme wurde jedoch durch die neueren Untersuchungen nicht be-
statigt; es zeigte sich vielmehr, dafi Kolloide die Diffusionsgeschwindig-
keit der Salze ebenso wie Zuckerarten und andere Nichtelektrolyte
herabsetzen2. Noch stirker wird die Diffusion der Kolloide selbst durch
die Gegenwart von anderen Gelen gehemmt; dieselbe kommt meistens
praktisch iiberhaupt nicht zustande.

Die Methoden der quantitativen Bestimmung der Diffusion sind
in den Handbiichern der allgemeinen Physik beschrieben. Meistens be-
nutzt man folgende Verfahren: 1. Eine direkte chemische Analyse ver-
schiedener Losungsschichten nach bestimmten Zeitintervallen. 2. Eine
Leitfahigkeitshestimmung verschiedener Losungsschichten (bei der Dif-
fusion der Elektrolyte). 3. Eine Bestimmung der Farbenverinderung
von geeigneten Indicatoren, die mit der Diffusionsgeschwindigkeit der
die Farbenverdnderung hervorrufenden Substanz gleichen Schritt halt.

1 OmHOLM, L. W.: Meddel. Vetenskapsakad. Nobelinst. 2, Nr 22/23 (1912).

2 CoLEMAN, J. J.: Proc. Roy. Soc. Edinburgh 15, 249 (1888). — H. BEc=-
HOLD, u. J. ZIEGLER: Z. physik. Chem. §6, 105 (1906). — StirEs, W. a. G. S.
ApaIN: Biochem. J. 15, 620 (1921).
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Osmose. Als Osmose bezeichnet man eine Diffusion durch Mem-
branen. Dieselben sind fiir verschiedene Stoffe in sehr ungleichem Grade
durchlassig. Schon lingst unterscheidet man mit Gramam® Kolloide,
welche durch solche Membranen wie Pergamentpapier, Tierblase,
Kollodiumhaut praktisch nicht diffundieren, von den Krystalloiden,
welche durch die genannten Membranen verhdltnism#Big leicht ein-
dringen. Ubrigens permeieren auch verschiedene Krystalloide sehr un-
gleich und zwar meistens schwerer als reines Wasser. Es ist also ohne
weiteres klar, daf3 eine und dieselbe Losung sich bei der Diffusion anders
als bei der Osmose verhilt.

Stellen wir uns zundchst vor, daBl eine konzentrierte Zuckerlosung
vom reinen Wasser durch eine der oben erwahnten Membranen getrennt
ist. Dem Bestreben der Zuckermolekiile,
in gleiche Abstéinde voneinander zu ge-
langen, wird zunichst in einem gréBeren
MaBe durch Diffusion des reinen Was- Ly
sers durch die Membran als durch die
Diffusion der Zuckermolekiile selbst
Folge geleistet, da die Membran reines
Wasser bedeutend schneller als Zucker
durchlafit. Doch wird schlieBlich ein
Konzentrationsausgleich des Zuckers zu
den beiden Seiten der Membran herge-
stellt, da die Zuckermolekiile durch die
Membran ebenfalls eindringen. Dieser
Sachverhalt wird im sogenannten Os-
mometer von DUTROCHET (Abb. 2) ver- _
anschaulicht. Der genannte Forscher =
hat als Erster die osmotischen Vor- -
gange regelmifig studiert?. Aus der Ab-
bildung ist zu ersehen, da das Du- = -
TROCHETsche Osmometer aus einem um- "> % fEmometer von Duwocmst.
gekehrt gestellten Trichter mit Steigrohr
besteht. Die breite Seite des Trichters ist mit Tierblase oder Pergament-
papier verschlossen und in eine Schale mit reinem Wasser versenkt.
Im Innern des Trichters befindet sich eine konzentrierte Zuckerlsung.
Anfanglich erfolgt die Endosmose des Wassers in den Trichter mit
einer groferen Geschwindigkeit als die umgekehrte Exosmose des Zuckers
in die Schale; infolgedessen vergréBert sich das Flissigkeitsvolumen im
Trichter, die Losung steigt im Rohr und es entsteht zunichst ein erheb-
licher hydrostatischer Druck im Trichter. Da aber auch Zucker langsam
aber unaufhérlich ins sullere Wasser gelangt, so wird das Konzentra-
tionsgefille und mithin auch der hydrostatische Druck zu den beiden
Seiten der Membran allmihlich ausgeglichen. In diesem Moment ist

1 GramAM, T.: Liebigs Ann. 121, 1 (1861).
2 DuTrOCHET, R.: Ann. Chim. et Phys., sér. 2, 35, 393 (1827); 87, 191 (1828);
49, 411 (1832); 51, 159 (1832).
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auch kein Unterschied im Fliissigkeitsniveau innerhalb und auferhalb
des Trichters bemerkbar.

Dieser einfache Versuch zeigt, daB bei der ungleichen Permeabilitit
der Membran fiir Wasser und die darin gelosten Stoffe ein hydrostatischer
Druck entsteht. Derselbe ist zwar voriibergehend, aber nur deswegen,
weil das Konzentrationsgefalle sich allmihlich ausgleicht. Ware die
Membran fiir den in Wasser gelosten Stoff vollkommen impermeabel, so
sollte ein andauernder Druck entstehen. Oben wurde bereits erwéhnt,
daB Kolloide durch Tierblase und Pergamentpapier praktisch nicht
diffundieren, doch sind die durch kolloide Losungen hervorgerufenen
Drucke aus den weiter unten zu erdrternden Griinden sehr gering und
entsprechen durchaus nicht denjenigen hydrostatischen Drucken, die
in Pflanzenzellen gemessen werden.

Es existieren aber Membranen, welche nicht nur ftir Kolloide, sondern
auch fiir krystallinische Stoffe, darunter auch fiir Elektrolyte, so wenig
permeabel sind, daB die durch Losungen dieser Stoffe bewirkten hydro-
statischen Drucke sehr lange Zeit fortbestehen und also gemessen werden
konnen. Es sind dies die sogenannten semipermeablen Membranen. Als
semipermeabel werden theoretisch solche Membranen bezeichnet, welche
nur das Losungsmittel, aber keinerlei geloste Stoffe durchlassen. In der
Praxis sind jedoch derartige Membranen bisher unbekannt: die experi-
mentell erforschten ,,semipermeablen Membranen unterscheiden sich
von den permeablen (wie Tierblase, Pergamentpapier u. a.) nicht quali-
tativ sondern nur quantitativ, indem sie geléste krystallinische Stoffe
viel weniger durchlassen. Doch ist dieser Unterschied sehr bedeutend
und praktisch bleibt hiaufig das Konzentrationsgefille tagelang unver-
andert, wodurch eine genaue Messung des entstandenen Drucks ermog-
licht wird.

Die Eigenschaften der semipermeablen Membranen (unter obiger
Einschrankung) besitzen in erster Linie die sogenannten Niederschlags-
membranen, die durch Ionenumtausch aus Kupfersalzen und Ferro-
cyankalium, Chlorcalcium und Dinatriumphosphat, Eisensalzen und
Ferrocyankalium u. a. entstehenl. Tréigt man in Ferrocyankalium-
l6sung einen kleinen Krystall von einem loslichen Kupfersalz ein, so be-
merkt man alsbald an Stelle des Krystalls einen mit der Losung des ver-
wendeten Kupfersalzes gefiillten Beutel. Die Membran des Beutels be-
steht aus unléslichem Ferrocyankupfer und bildet sich auf folgende
Weise. Als der Krystall sich aufzulésen beginnt und allseitig von einer
Losung des Kupfersalzes umgeben wird, bildet sich an der Grenze dieser
Losung und der duBeren Ferrocyankaliumlésung ein Niederschlag von
Ferrocyankupfer. Die entstandene Membran ist sowohl fiir Kupfersalz,
als fiir Ferrocyankalium schwer, fiir Wasser hingegen leichter permeabel.
Das Wasser dringt demnach ins Innere des Beutels ein und es entsteht
also ein Druck im Beutel. Die sehr diinne und nicht elastische Membran
birst an Stelle des geringsten Widerstandes und die Kupfersalzlosung

1 TraUBE, M.: Zbl. Med. Wiss. 1864, 609; 1866, 97, 113. — Arch. f. Physiol.
87,129 (1867).



Osmose. 27

flieBt aus dem entstandenen Loch heraus. Doch tritt diese Losung so-
fort mit der Ferrocyankaliumlésung in Kontakt, und es bildet sich an
dieser Stelle wiederum eine semipermeable Membran, welche die ent-
standene Spalte verschlieBt. Der Schlauch hat sich infolgedessen etwas
vergroBert. Der gesamte Vorgang wiederholt sich; der Schlauch wichst
ruckweise und nimmt je nach den Bedingungen des AuBenmilieus ver-
schiedenartige Formen ein. Es sind dies die sogenannten TrAUBEschen
Zellmodelle, die nach der Ansicht einiger Forscher das Wachstum der
Zelle erliutern sollen.

Fir gquantitative osmotische Untersu-
chungen sind die in obiger Weise entstan-
denen Membranen wegen ihrer Labilitat
unbrauchbar, und direlkte Messungen des os-
motischen Drucks wurden erst durch die
klassischen Untersuchungen PFrEFFERs! er-
moglicht. An Hand der folgenden sinn-
reichen Versuchsanordnung hat Prerrer die
TrauBEsche Niederschlagsmembran gegen
eine feste aber .leicht permeable Widerlage
gelegt (Abb. 3). Er benutzte Cylinder aus
pordosem Ton, welche zu Elementen benutzt
werden. Diese Cylinder wurden zunichst mit
Wasser injiziert und dann in eine Losung von
Kupfersulfat gestellt, wihrend in das Innere
der Zylinder sogleich oder nach einiger Zeit
Ferrocyankaliumlosung  gebracht wurde.
Unter diesen Verhiltnissen dringen die bei-
den Membranogene in die sie trennende
Tonscheidewand ein und bilden innerhalb
der Poren eine Niederschlagsmembran aus
Ferrocyankupfer. Noch besser bewihren sich
nach PrerrFER Toncylinder mit Membranen,
die der Innenfliche aufgelagert sind. Zu die-
sem Zwecke imbibiert man zunichst die po-
rosen Toncylinder allseitig mit Kupfersulfat, ﬁbﬁ;ﬁge{f:f“f;f“zfei aon FEEPREL.
wischt sie mit Wasser aus und fillb mit o O erre Bstilok.
Ferrocyankaliumlosung.

Nachdem sich die Niederschlagsmembran gebildet hat, wischt man
den Cylinder griindlich aus, um die letzten Spuren der zur Membran-
bildung verwendeten Salze zu entfernen, fiillt ihn mit der zu unter-
suchenden Losung, verbindet ihn mittels des auf der Abbildung dar-
gestellten Ansatzes mit einem Quecksilbermanometer und stellt ihn in
reines Wasser. Nach mehreren Stunden erreicht der innere hydrosta-
tische Druck eine bestimmte Hohe, die dann tagelang unveréndert bleibt
und in verschiedenen Osmometern eine und dieselbe ist. Diesen Druck

A

! PFEFFER, W.: Osmotische Untersuchungen (1877).
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bezeichnet man als osmotischen Druck der betreffenden Losung. Der
osmotische Druck der krystallinischen Stoffe kann folglich im PFEFFER-
schen Osmometer direkt gemessen werden, und zwar deshalb, weil die
Niederschlagsmembran im Verlaufe langer Zeit nur ganz unbedeutende,
praktisch belanglose Mengen der gelosten Stoffe durchlaBt. Das Mano-
meterrohr muf} capillar sein, sonst wiirde die Druckmessung ungenau
ausfallen. Ist das Manometerrohr weit, so kann es sich teilweise mit
Wasser fiillen; infolgedessen wird das Volumen der inneren Ljsung ver-
groBert und ihre Konzentration herabgesetzt.

Osmotischer Druck und van 'T Horrsche Theorie der Lisungen.
Bereits die ersten PrEFFERschen Versuche ergaben das folgende iiber-
raschende Resultat: Ganz geringe Konzentrationen verschiedener
wasserloslichen Stoffe besitzen einen hohen osmotischen Druck, der im
direkten Verhaltnis zur Konzentration wachst. Dies ist z. B. aus der
folgenden Tabelle PrerrERs zu ersehen:

Rohzuckerlésungen bei 13,70—14,7°.

i
| Xonzentration Druckhéhe in em
Nr. des Osmometers | 4y Gew.-Proz. t Quecksilber

|

j 53,8

53.2
’ 10L,6
| 208.2
| 307.5
| 53.5

O UL GO DD
Rt OO H DD et e

Eine 2proz. Zuckerlosung, die in Pflanzenzellen oft vorkommt, be-
sitzt also einen osmotischen Druck von iiber 1 Atm. Die hier nicht
zitierten Daten beweisen, daB eine lproz. Traubenzuckerlosung den
osmotischen Druck von 1,25 Atm. und eine 1proz. NaCl-Losung gar den
osmotischen Druck von 7 Atm. ausiibt. Zweitens ist es ersichtlich, daf
der osmotische Druck der Konzentration der Losung direkt proportional
ist; die vorhandenen Abweichungen von dieser Regel liegen innerhalb
der Grenzen der Versuchsfehler.

Es war dem groBen Chemiker vaxN 't HoFr vorbehalten, aus den
PrerrERschen Resultaten wichtige SchluBfolgerungen hinsichtlich der
Natur der Losungen zu ziehen. Obiger Zusammenhang zwischen Druck
und Konzentration der Losung erinnert an das Gesetz von Boyre und
MarrorrE. Nachdem van 't Horr andere Resultate PFEFFERs auf mo-
lare Konzentrationen umrechnet hat, zeigte es sich, dafl der osmotische
Druck auch den Gesetzen von GAY Lussac, Avocapro und des Partial-
drucks gehorcht. Hieraus zog vaN 't Horr den SchluBl, daf geléste und
gasformige Stoffe sich in einem und demselben molekularen Zustande
befinden. Um sich dies zu vergegenwirtigen, mu man sich an die
Formulierung der wichtigsten Gasgesetze erinnern.

1. Das Gesetz von BoyrLe und Marrorre. Bei konstanter Temperatur
ist der Gasdruck p einer bestimmten Gasmasse dem Volumen » umgekehrt pro-
portional:

pr = K.
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2. Das Gesetz von Gay-Lussac. Bei konstantem Volumen steigt der
Druck p einer bestimmten Gasmasse bei Temperaturerh6hung um einen von der
Natur des Gases unabhingigen Betrag, der bei jeder Temperatur konstant ist.
Dasselbe gilt fiir die VolumenvergréBerung des Gases beim konstanten Druck.
Der genannte Betrag hat den Wert 0,00367 = 1/273 fiir Anderung der Tempe-
ratur um 1°, Dies 148t sich durch folgende Gleichungen ausdriicken:

P =P, (1 +0,0367t) oder p; =p, (I +1/273 t),
v =0, (1 + 0,00367 t), oder v; =v, (1 + 1/273 1),

wo pt und v¢ den Druck und das Volumen bei der Temperatur ¢, p, und v, den
Druck und das Volumen bei der Ausgangstemperatur bedeuten.

Die beiden Gleichungen lassen sich in allgemeiner Form auf folgende Weise
zusammenfassen :

pv=pov, (1+1/2731) = 2% (973 4 1),
273
MiBt man die Temperatur vom absoluten Null, das ist von —2730 ab, so ver-
wandelt sich 273 +¢in 7 und die gesamte Gleichung in

_ Do
Pv="org T

{3. Das Gesetzvon Avoeapro. Die Massen der Gase, die bei gleicher Tem-
peratur und gleichem Druck das gleiche Volumen einnehmen, verhalten sich wie
ihre Molekulargewichte. Mit anderen Worten, nimmt das Grammolekiil eines
bestandigen Gases bei 0° und 760 mm immer einen und denselben Raum ein.
Dieser Raum ist gleich 22,42 Liter. Umgekehrt ist der Druck eines Grammolekiils
des auf 1 Liter bei 0° zusammengepreften Gases gleich 22,42 Atm. Fiihren wir

diese Gro8e in die obige Gleichung pv = ?;‘,’7%" - T ein, so erhalten wir die GréBe

pvin Zahlen:
Bei 0° und p=1 Atm.
PV, 122,42
273 273
R ist die Gaskonstante, erhalten durch Kombination der Gasgesetzte.

= 0,0821 =R und pv=RT=0,0821T.

Aus den PrerrERschen Versuchsdaten beziiglich des Einflusses der
Konzentration und der Temperatur auf den osmotischen Druck hat
vAN ‘T Horr berechnet: R = 0,0817.

Diese GroBe stimmt mit derjenigen der Gaskonstante innerhalb der
Grenzen der Versuchsfehler iiberein. Somit wird bewiesen, daB die ge-
losten Stoffe den Gasgesetzen gehorchen. Hieraus zog vaN 't Horr den
folgenden Schlul3: ,,Der osmotische Druck einer Losung entspricht dem
Druck, den die geloste Substanz bei gleicher Molekularbeschaffenheit
als Gas oder Dampf im gleichen Volumen und bei gleicher Temperatur
ausiiben wiirde*t. KEs zeigte sich in der Tat, daf} alle Nichtelektrolyte
in einer Konzentration von 1 Mol. in 1 Liter den osmotischen Druck
von 22,4 Atm. ausitben. Lost man dagegen 1 Mol. irgendeiner Substanz
in 22,4 Liter Wasser, so erhilt man den osmotischen Druck gleich 1 Atm.
unabhéngig von der chemischen Natur des Nichtelektrolyts.

In diesem Zusammenhange ist noch der folgende Umstand zu er-
wihnen: Auch das den Gasdruck beherrschende Gesetz des Partial-

1 vax r HoFF: Z. physik. Chem. 1, 488 (1887).
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drucks behalt seine Giiltigkeit fiir geloste Stoffe. Der osmotische Druck
ist immer so groB, wie die Summe der osmotischen Partialdrucke, die
jeder geloste Stoff fiir sich ausiiben wiirde, wenn er allein im gegebenen
Volumen des Losungsmittels verteilt wire. Wir sehen also, daf die ge-
Issten Stoffe sich den gasformigen wirklich in jeder Beziehung analog
verhalten.

Es ist dies ein beachtenswerter Fall in der Geschichte der exakten
Wissenschaften: eine neue wichtige Theorie der Losungen wurde auf
Grund von Untersuchungen festgestellt, welche ausschlieBlich biclogische
Zwecke verfolgten: PFEFFER hatte ndmlich vorerst nur die Absicht, ein
Modell der Pflanzenzelle zur Messung des hydrostatischen Drucks des
Zellsaftes aufzubauen. Die porose feste Tonwand seines Osmometers
sollte der Cellulosewand der Pflanzenzelle entsprechen, die mit Poren
versetzt und als Regel fiir allerlei geloste Stoffe leicht permeabel ist.
Die semipermeable Niederschlagsmembran des PrEFFERschen Osmo-
meters sollte dem protoplasmatischen Wand-
belag der erwachsenen Zellen und die innere
Losung der Zentralvakuole, die mit Zellsaft,
d. i. mit einer Losung verschiedener Stoffe
gefiillt ist, entsprechen.

Der osmotische Druck ist eine wichtige
physikalisch chemische Konstante der Lo-
sungen, die mit anderen Konstanten unmittel-
bar zusammenhidngt. Dartiber wird noch
weiter unten die Rede sein. Hier sei nur der
w Umstand erwihnt, daB der osmotische Druck

\bb. 4. Schema des osmotischen SCDAU dieselbe Arbeit leisten kann, wie der
“Drucks. (Erklirung im Text.)  entsprechende Gasdruck bei gleicher Tem-
(Nach VAN T HOwF,) peratur. Diese Arbeit wird in lebenden
Pflanzenzellen in der Tat geleistet; sie

duBert sich im Turgordruck, Dehnung der Gewebe, Uberwinden der
Schwerkraft durch Aufheben verschiedener Pflanzenorgane (z. B. bei
Reizwirkungen) usw. Eine Steigerung des osmotischen Drucks durch
Konzentrieren der Losung verbraucht umgekehrt ebenso viel Arbeit, wie
die Kompression einer entsprechenden Gasmenge. Dies kann durch ein
einfaches Modell illustriert werden (Abb.4). Denken wir uns einen
Cylinder C, der an seinem unteren Ende mit einer semipermeablen Mem-
bran verschlossen und mit einer Lésung L gefiillt ist. Der Cylinder
taucht ins Wasser W und als oberer Deckel dient ein luftdichter Stempel.
Ubt man nun auf den Stempel einen Druck, der groSer ist als der os-
motische Druck der Lésung, so wird reines Wasser durch die semiper-
meable Membran herausgepreBt, das Volumen der Losung im Cylinder
vermindert sich, die Konzentration steigt und ein Gleichgewicht stellt
sich schlieBlich ein als der osmotische Druck, der bei Konzentrations-
steigerung natiirlich ebenfalls steigt, dem mechanischen Druck des
Stempels gleich geworden ist. Die verbrauchte Arbeit verwandelt sich
in Warme und die Analogie mit der Gaskompression ist also eine voll-
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kommene. Es bedarf kaum der Erwihnung, dafl die Verdiinnung der
Losung umgekehrt mit einer Warmeaufnahme verbunden ist.

Theorien des osmotischen Drucks. Die einfachste Erklirung des
osmotischen Drucks ist identisch mit derjenigen des Gasdrucks. Die
kinetische Gastheorie erklirt den Gasdruck als eine Summe der Sto8e,
welche die nach allen Richtungen fliegenden Gasmolekiile den Wan-
dungen des GefiBes versetzen. Da die gelosten Molekiile sich mit den
Gasmolekiilen vollkommen analog verhalten, so kdonnen wir uns vor-
stellen, dafi auch die Wande des mit einer Losung gefilllten Gefsafes
Stofe von den nach allen Richtungen schnellenden Molekiilen der ge-
losten Stoffe erhalten. Die Anzahl dieser St68e wichst mit Konzen-
trationssteigerung und die von ihnen geleistete Arbeit vergréBert sich
bei Temperaturzunahme laut den oben dargelegten Gesetzen.

Ein Gasdruck kann nur in einem geschlossenen Raume zustande-
kommen. Der osmotische Druck soll aber auf Grund der kinetischen
Theorie auch in offenen Gefaflen existieren. Auf den ersten Blick er-
scheint es als unbegreiflich, daf} ein Druck auch auf die Oberfliache einer
Losung ausgeiibt wird. Es wird aber angenommen, da8 dies tatsichlich
der Fallist. Es existiert nimlich in Flissigkeiten ein einwirts gerichteter
Binnendruck, der Tausende von Atmosphiren betragt; dieser Druck
wirkt also dem osmotischen Druck entgegen. Der Binnendruck ist selbst-
verstiandlich noch groBer an der Oberfliche des reinen Wassers, wo ihm
kein osmotischer Druck entgegenwirkt. Unter diesem Uberdruck wird
Wasser durch die semipermeable Membran eines oben nicht verschlosse-
nen Osmometers hineingepre3t. Es mul} hieraus eine Volumenzunahme
im Osmometer erfolgen, deren GroBe vom auBeren Uberdruck abhingt.
Dies ist denn auch in einem oben nicht verschlossenen Osmometer der
Fall. Eine andere Erklirung des osmotischen Druckes besteht darin, daf3
‘Wasser ins Osmometer aktiv einstromt, da es einen Konzentrations-
ausgleich zu bewirken strebt. Analoge Erscheinungen wurden auch bei
Gasen wahrgenommen. Sind z. B. zwei Gase durch eine Scheidewand
getrennt, die nur fiir das eine Gas durchlissig ist, so strémt das nim-
liche Gas so lange durch die Wand, bis sein Druck zu den beiden Seiten
der Scheidewand gleich geworden ist.

Die sogenannte Hydrattheorie der Losungen erklirt den osmotischen
Druck durch die Affinitiat der gelésten Stoffe zum Wasser. Dieses ,,Was-
seranziehungsvermogen™ bewirkt den osmotischen Druck, falls eine
weitere Endosmose des Wassers durch die semipermeable Membran in
das Osmometer ausgeschlossen ist. Die Hydrattheorie wird im zwolften
Kapitel, bei der Besprechung der Saftbewegung in den Siebrohren, aus-
fithrlicher erlautert werden. In diesem Kapitel werden wir uns vor-
laufig an die kinetische Theorie halten, weil dieselbe das anschaulichste
Bild der osmotischen Vorginge ermdoglicht.

Osmotischer Druck der Elektrolyte und Kolloide. Die oben
geschilderten RegelmiBigkeiten beziehen sich auf die Nichtelektro-
Iyte. Die Elektrolyte lieferten sowohl in Versuchen von PrEFFER, als in
denjenigen seiner Nachfolger solche Resultate, die der van T Horrschen
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Theorie scheinbar widersprachen. Auch bei einem und demselben Elek-
trolyten wurde kein konstantes Verhaltnis zwischen Konzentration und
osmotischem Druck gefunden. Dieser scheinbare Widerspruch wurde
durch ARRHENTUS! nicht nur aufgeklirt, sondern zur Unterstiitzung
seiner Theorie der elektrolytischen Dissoziation verwertet. Diese Theo-
rie besteht bekanntlich darin, da8 nur ein bestimmter Teil der Gesamt-
menge eines gelosten Elektrolyten als Stromleiter fungiert. Dieser
aktive Teil des Elektrolyten entsteht durch Spaltung seiner Molekiile.
Letztere geht bei der Auflosung der Substanz spontan vor sich und
ihre Produkte sind nichts anderes als die Tonen von Farapay. Nur
Tonen tragen eine elektrische Ladung und sind an der Stromleitung be-
teiligt. Darum ist es méglich, den Dissoziationsgrad eines Elektrolyten
durch direkte Messung der Leitfahigkeit seiner Losung zu ermitteln.
Der Dissoziationsgrad ist von der Konzentration der Losung abhingig
und zwar vergroBert sich die Dissoziation bei der Verdiinnung der Losung
(vgl. dazu Bd.1, S. 72 ). Der Dissoziationsgrad « wird durch die folgende
Gleichung ausgedriickt:
t—1
T n—1’

wo 4 der Dissoziationsfaktor ist, d. i. die Summe von undissoziierten
Molekiilen und Ionen, falls man die Anzahl der Molekiile vor der Disso-
ziation gleich 1 setzt. # ist die Anzahl von Ionen, die aus einem Molekiil
der in Frage kommenden Substanz entstehen.

Infolge der elektrolytischen Dissoziation muB der osmotische Druck
der Elektrolyte groBer sein, als der auf Grund der Gasgesetze be-
rechnete. Dasselbe Verhalten zeigen auch die ganz oder teilweise disso-
ziierten Gase. Nach der kinetischen Theorie muf3 der osmotische Druck
proportional dem Dissoziationsgrad zunehmen, da der mechanische
Effekt von StoBen, welche der GefaBwand versetzt werden, in weit
grofierem Grade von der auBerordentlichen Bewegungsgeschwindigkeit
als von der winzigen Masse der bombardierenden Partikelchen abhiangt;
auf diese Weise ist der Unterschied zwischen den Massen der ganzen
Molekiile und der einzelnen Tonen praktisch belanglos. Da nun der
Dissoziationsgrad von der Verdiinnung der Losung abhéingt, so muB die
durch Dissoziation bewirkte Zunahme des osmotischen Drucks der
Elektrolyte bei ungleichen Konzentrationen verschieden sein.

Diese Theorie vermochte ARRHENIUS auf folgende Weise zu bekraf-
tigen. Der Dissoziationsgrad eines Elektrolyts kann entweder auf Grund
der direkten Bestimmung der Leitfahigkeit oder durch Ermittelung
seines osmotischen Drucks bestimmt werden (weiter unten wird dar-
gelegt, daBl der osmotische Druck am besten indirekt auf kryoskopischem
Wege bestimmt wird; namentlich dieses Verfahren hat auch ARREENIUS
benutzt). Beide Methoden lieferten iibereinstimmende Resultate, wo-
durch bewiesen wurde, daf} die elektrische Leitfahigkeit der Tonenanzahl
quantitativ entspricht. Andererseits lieferten Untersuchungen iiber das

1 ARREENIUS, S.: Z. physik. Chem. 1, 631 (1887).
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Verhalten der Elektrolyte eine neue Stiitze fiir die vaw ’t Howwssche
Theorie der Losungen.

DaB Kolloide bei der Berechnung auf Gewichtsprozente einen sehr
niedrigen osmotischen Druck besitzen, erscheint als theoretisch begreif-
lich: aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daf der Druck von der Anzahl
der Molekiile in der Einheit der Fliissigkeit, aber nicht von der GroBe
der einzelnen Molekiile abhingt. Es zeigte sich!, daB der osmotische
Druck der Kolloide ihrem Molekulargewicht durchaus entspricht und
also auf Gewichtseinheit sehr niedrig ist.

Physikalische Methoden zur Bestimmung des osmotischen Drucks.
Die zuerst von PFEFFER (a. a. O.) ausgearbeitete Methode der direkten
Bestimmung des osmotischen Drucks ist sehr umsténdlich und
schwierig. Es war allerdings notwendig, an Hand dieser Methode
die Grundlagen der Osmose zu erforschen; spéterhin wurden .aber
andere indirekte, aber bequemere Methoden vorgeschlagen. Die
Herstellung der Prerrerschen Osmometer erfordert grofe Miithe; oft
gelingt sie {iberhaupt nicht, da die Poren der Tongeféle so angeordnet
sein konnen, dafBl eine ununterbrochene Niederschlagsmembran nicht
entsteht. Durch elektrischen Strom wird die Reaktion zwischen Kupfer-
salz und Ferrocyankalium zwar gefordert?, doch fiithrt auch diese Me-
thode nicht immer zum Ziele. Die Bestimmung der Osmose im PFEFFER-
schen Osmometer ist zeitraubend und erfordert allergrofite Vorsicht.
Daher wird die direkte Methode nur selten verwendet und zwar meistens
in solchen Fallen, wo die bequemeren indirekten Methoden versagen.

Oben wurde gezeigt, daB der osmotische Druck eine Funktion der
molaren Konzentration ist. Er steht daher mit anderen Konstanten der
Losungen im Zusammenhange und kann aus denselben berechnet
werden.

Folgende indirekte physikalische Methoden sind gebrauchlich.

1. Bestimmung des osmotischen Drucks auf Grund des
Dampfdrucks der Loésung. KEs ist bekannt, daB die in Wasser ge-
Iosten Stoffe den Dampfdruck des Wassers erniedrigen. Der Dampi-
druck ist also ebenso wie der osmotische Druck eine Funktion der Mole-
kiilzahl der gelosten Stoffe, und es besteht ein quantitatives Verhaltnis
zwischen den beiden Konstanten, das von ArRrREHENIUS? auf folgende
Weise dargestellt wird:

p_P=p, 1000 SRT
A M ’

worin P der osmotische Druck, p der Dampfdruck des Losungs-
mittels, p; der Dampfdruck der Losung, S das spezifische Gewicht
der Losung, R die Gaskonstante und 7 die absolute Temperatur

1 HUFNER, G. u. E. GaNssER: Arch. f. Physiol. 1907, 205. — REip, E. W.:
J. of Physiol. 83, 12 (1905).

2 Morsg, H. N. a. D. W. HorN: Amer. chem. J. 26, 80 (1901). — Mozsz,
H.N. a. J. C. W. Frazer: Ebenda 28, 1 (1902); 34, 1 (1905).

3 ABRRHENIUS, S.: Z. physik. Chem. 3, 115 (1889).

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie IT. 3
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ist. Die Begriindung dieser Gleichung ist im Original nachzusehen. Fiir
praktische Zwecke geniigt die folgende vereinfachte Gleichung!:
8

P= Vg log, % ,
worin P der osmotische Druck, S das spezifische Volumen des
Dampfes, p der Dampfdruck des Ldjsungsmittels, p, der Dampi-
druck der Losung und Vs die Volumenzunahme einer grofien Losungs-
menge nach Zusatz einer Einheit des Losungsmittels ist. Der Dampf-
druck wird meistens dadurch bestimmt, dal man einen Strom von einem
inerten Gas durch die Flussigkeit leitet und dabei annimmt, daf die
vom Gas mitgerissene Dampfmenge dem Dampfdruck proportional ist.
Die Schattenseite dieser Methode besteht darin, daB die in der Versuchs-
losung bereits gelosten Gase die Bestimmung etwas beeintréchtigen.

2. Ermittelung des osmotischen Drucks durch Siede-
punktsbestimmung. Der Dampfdruck des Wassers ist bei 1000
gleich 1 Atm. Fiir wisserige Losungen ist der Dampfdruck bei 1000
geringer als 1 Atm.; mit anderen Worten, eine wisserige Losung
siedet mnicht bei 100°, sondern bei einer hotheren Temperatur und
zwar erhoht 1 Mol irgendeiner in 1 Liter Wasser gelosten undisso-
ziierten Substanz den Siedepunkt um 0,520, Fiir andere Losungsmittel
ist freilich die molekulare Siedepunktserhohung eine andere, in Ab-
hingigkeit von der Verdampiungswiarme des jeweiligen Losungsmittels.
Nun ist es leicht zu berechnen, daf, wenn eine Siedepunktserhéhung um
0,52° dem osmotischen Druck von 22,4 Atm. entspricht, ein Bruchteil
von 0,52° mit einem proportional geringeren molekularen Gehalte der
gelosten Substanz und dem entsprechenden osmotischen Druck zu-
sammenhingt. Auf die Einzelheiten kann hier nicht eingegangen wer-
den, weil die Siedepunktsmethode fiir die meisten physiologischen Unter-
suchungen ungeeignet ist. Die osmotisch wirksamen Stoffe miissen nam-
lich nicht fliichtig, bei der Siedetemperatur der Losung bestandig und
nicht koagulierbar sein. Namentlich letztere Forderung wird selten er-
fiillt, wenn man mit Pflanzensiften zu tun hat.

3. Ermittelung des osmotischen Drucks durch Gefrier-
punktsbestimmung. Dies ist diejenige physikalische Methode,
welche bei osmotischen Untersuchungen fast ausschlieBlich Verwendung
findet. Sie fuBt auf demselben Prinzip wie die Siedepunktsbestim-
mungsmethode, ist aber frei von deren hauptséchlichsten Mangeln. Die
gelosten Stoffe erniedrigen den Gefrierpunkt des Losungsmittels. Die
molekulare Gefrierpunktserniedrigung fiir Wasser ist /\ = 1,85%; sie
entspricht also einem osmotischen Druck von 22,4 Atm.; Bruchteile von
1,859 sind Bruchteilen von 22,4 Atm. proportional. Die Bestimmung des
Gefrierpunkts der Losung wird im allgemein bekannten BEckMANschen
Apparate ausgefithrt und ist der kryoskopischen Molekulargewichts-
bestimmung vollkommen analog. Die Genauigkeit der Methode betrigt
durchschnittlich 0,02 Atm., wihrend fiir .physiologische Zwecke eine

1 Spewns, W.: Proc. roy. Soc. Lond. (A) 77, 234 (1906).
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Genauigkeit von 0,1 Atm. ausreicht. Es existieren Methoden, welche
eine Kryoskopie von 1—1,5 ccm mit einer Genauigkeit von 0,0050 er-
moglichen. Nach einem anderen Mikroverfahren, das der Schmelz-
punktbestimmung analog ist, wird die zu untersuchende Losung in einer
Capillare am Thermometer befestigt, zuerst zum Gefrieren gebracht
und dann im Kiihlbad langsam aufgetaut. Auf diese Weise gelingt es,
den Gefrierpunkt von 0,005 cem Losung mit einer Genauigkeit von
0,010 (0,1 Atm.) zu ermitteln2.

Die kryoskopische Methode besitzt eine fiir physiologische Zwecke
mehr als ausreichende Genauigkeit, erfordert aber ein Arbeiten mit aus-
gepreBten Siften. Erstens wird hierbei nur der durchschnittliche os-
motische Druck von mehreren Tausenden von Zellen ermittelt, zweitens
bleibt es dahingestellt, ob beim Vermischen der Zellsifte verschiedener
Zellen nicht chemische Stoffumwandlungen stattfinden, welche den os-
motischen Wert des PreBsaftes etwas verindern kénnten. Ist es aber
erwiinscht, den durchschnittlichen osmotischen Wert einer Pflanze zu er-
mitteln, was hiufig von Belang ist, so mufl man nur die kryoskopische
Methode benutzen. Es existiert andererseits eine physiologische Methode,
welche einen Einblick in die osmotischen Verhaltnisse einzelner Zellen
gestattet.

Die plasmolytische Methode zur Bestimmung des osmotischen
Drucks. Oben wurde bereits erwahnt, dafl eine erwachsene Pflanzen-
zelle gewissermaflen ein Osmometer darstellt. Sie ist von einer festen,
elastischen, meistens porosen Cellulosewand umgeben, welche der Diffu-
sion verschiedener Stoffe gewothnlich keinen Widerstand entgegenstellt.
Der innere Wandbeleg einer erwachsenen Pflanzenzelle besteht aus
lebendem Protoplasma, das in einigen Beziehungen der semipermeablen
Membran analog ist. Der Zellraum ist mit dem Zellsaft d. i. mit einer
wasserigen Losung verschiedener Stoffe gefiillt. Bei normalen Lebens-
verhiltnissen befindet sich eine Pflanzenzelle gewohnlich im Zustande
des Turgors: der protoplasmatische Wandbeleg ist fest an die Zellwand
gepreBt und diese mehr oder weniger elastisch gespannt. Die Ursache
des Turgors ist der osmotische Druck des Zellsaftes. Dieser osmotische
Druck kann auf folgende Weise bestimmt werdens. Man bereitet eine
Serie von Losungen eines bestimmten Stoffes. Samtliche Losungen
miissen ungleich konzentriert sein und der Konzentrationsunterschied
zwischen zwei benachbarten Loésungen einen konstanten Wert, z. B.
0,1 m darstellen. Man legt Schnitte aus dem zu untersuchenden Pflanzen-
gewebe in die verschiedenen Losungen und beobachtet sie unter dem
Mikroskop. Diejenigen Losungen, deren molare Konzentration niedriger
ist als diejenige des Zellsaftes, rufen keine merkbaren Anderungen in
den Zellen hervor; man nennt sie hypotonisch; hingegen bewirken Lo-
sungen, welche konzentrierter als der Zellsaft sind, die sogenannte Plas-
molyse der Zellen. Dem Zellsaft wird Wasser entzogen, die Zentral-

1 BuriaN u. DrRuckER: Zbl. Physiol. 23 (1910) u. a.
2 DRUCKER u. SCHREINER: Biol. Zbl. 88, 99 (1913).
3 pE VRIES, H.: Jb. Bot. 14, 427 (1884).
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vakuole vermindert sich und der protoplasmatische Schlauch zieht sich
zusammen, indem er sich von der Zellwand ablést. Losungen, welche
Plasmolyse hervorrufen, nennt man hypertonisch. Zwischen beiden
KonzentrationsgréBen findet sich jedoch eine solche, die eben nur den
Beginn der Plasmolyse und zwar, ein Ablésen des Protoplasmas von den
Zellwandungen in den Zellecken bewirkt (Abb. 5). Diesen Zustand be-
zeichnet man als Grenzplasmolyse. Wir sind berechtigt anzunehmen,
daB der osmotische Druck dieser Losung demjenigen des Zellsaftes an-
nihernd gleich ist, und zwar denselben nur um einen winzigen Wert
tbertrifft. Diese Losung nennt man isotonisch. Auf diese Weise hat man
den Saftdruck des untersuchten Pflanzengewebes ermittelt und kann
alsdann das namliche Gewebe als Muster zum Vergleich verschiedener
Losungen verwerten.

Abb. 5. Verschiedene Stufen der Plasmolyse. Zelle 3 zeigt den Zustand der Grenzplasmolyse an.
s Zellsaft, p Protoplasma, k Zellkern, » Zellhaut, e Zellecken. (Nach DE VRIES.)

Diese von pE VRIES (a. a. 0.) ausgearbeitete sinnreiche Methode wird
am meisten verwendet, ihre Fehlerquellen sind jedoch nicht zu vernach-
lassigen. Erstens diffundieren die meisten plasmolysierenden Stoffe zum
Teil durch das Protoplasma, gelangen in den Zellsaft und vergréfern
dessen osmotischen Wert. Zweitens ist die Zellwand im Zustande des Tur-
gors elastisch gespannt und wirkt dem osmotischen Druck entgegen.
Wird die Zelle in eine nur wenig hypertonische Losung gelegt, so wird
die elastische Spannung der Zellwand beseitigt und das Volumen der
Zelle nimmt ab, indem Wasser aus der Vakuole heraustritt; wir miissen
somit, annehmen, daf in diesem Falle der osmotische Druck der AuBen-
losung groBer ist, als derjenige des Zellsaftes, obgleich es zu keiner Ab-
hebung des protoplasmatischen Wandbelegs von der sich zusammen-
ziehenden Zellwand kommt (Abb. 5,2). Erst nachdem die elastische
Zellwand vollkommen entspannt worden ist, kann Plasmolyse eintreten.
Auf diese Weise liefert die Bestimmung des osmotischen Drucks bei
Zellen mit gespannter Zellwand zu hohe Werte. Es zeigte sich, dafl die
Zellwandungen des Mesophylls von Helianthus annuus und Sola-
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num tuberosum auBerordentlich elastisch sind: es gelingt 30 vH Was-
ser dem Zellsaft zu entnehmen, ohne dafl der Turgorzustand aufhort.
In diesem Falle kénnte also die plasmolytische Methode in ihrer ur-
gpriinglichen Form erhebliche Fehler liefern:.

Drittens klebt der protoplasmatische Wandbeleg hiufig so fest der
Zellwand an, daf er durch schwach hypertonische Losungen nicht ab-
gelost wird; zum Erzielen der Plasmolyse bedarf es in diesem Falle kon-
zentrierterer Losungen, und der osmotische Wert solcher Zellen wird
daher ebenfalls zu hoch gemessen.

Neuerdings bestrebt man sich, die genannten Fehlerquellen durch
entsprechende Kunstgriffe zu beseitigen. Als Plasmolytikum verwendet
man nicht den von DE VRIES urspriinglich bevorzugten Kalisalpeter,
sondern den Rohrzucker, der auch nach tagelangem Stehenlassen in den
Zellsaft praktisch nicht eindringt. Rohrzucker ist auch deshalb empfeh-
lenswert, weil die osmotischen Werte seiner Losungen bei verschiedenen
Temperaturen von MoRSE und dessen Mitarbeitern? mit grofler Genauig-
keit ermittelt worden sind. Eine kleine Tabelle von Mogrsk iiber die
bei osmotischen Untersuchungen hiufig verwendeten Zuckerkonzentra-
tionen bei Temperaturen 0—300 ist hier angegeben.

Osmotischer Druck der wisserigen Rohrzuckerlésungen.

Konzentra- Osmotischer Druck bei Temperaturen:
tion 00 100 200 | 300
0,1n 2,462 2,498 2,590 2,474
0.2n 4723 4,803 5,064 5,044
0.3n 7.085 7.335 7,605 7,647
0d4n | 9443 ‘ 9,790 10137 | 10,295
0.5n 11895 | 12,297 12,748 | 12,978
0.6n 14381 | 14855 15.388 } 15,713
070 16,886 | 17.503 18128 | 18,499
0.8n 19476 | 20,161 20.005 | 21375
0.9n 22118 | 22,884 23717 . 24.226
1.0n 24826 | 25.693 26638 | 27223

Bei Anwendung von Rohrzuckerlosungen wird der durch Endosmose
des Plasmolytikums bewirkte Fehler so gut wie ausgeschlossen.

HOrLER? hat an Stengelzellen von Majanthemum bifolium, wel-
che langsam plasmolysiert werden, die Geschwindigkeit der Plasmolyse
gemessen. Es zeigte sich, dal dieselbe fortwahrend abnimmt und durch
die folgende Gleichung ausgedriickt wird:

dg 0"
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1 KrasNOsSsELSKY-Maximow, T.: Ber. dtsch. bot. Ges. 43, 527 (1925).

2 MorsE, H.N. a. J.S. W. FrRASER: Amer. chem. J. 34, 1 (1905). — MozsE,
H.N., J.S. W. FrasEr, a. W. W. HoLLAND: Ebenda 37, 425 (1907). — MORSE,
H.N. a. H. V. MorsE: Ebenda 39, 667 (1908). — Morsg, H. N. a. B. MEARS:
Ebenda 40, 194 (1908). — Morsg, H. N.a. W. W. HorLraND: Ebenda 41, 1 (1909).
— Mogrsg, H.N., W. W., HorLaxp, C.N., Myers, G.CasH, a. J. B. ZiNN:
Ebenda 48, 29 (1912). — Vgl. besonders die zusammenfassende Mitteilung von
MozrsE in Publ. Carnegie Inst. Washington 198 (1914).

3 HOFLER, K.: Jb. Bot. 73, 350 (1930).
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worin g die MaBzahl des Plasmolysegrades, d. h. des jeweiligen Proto-
plasmavolumens, bezogen auf den Zellraum als Einheit ist, ¢ die Zeit,
C die Konzentration des Plasmolyticums, ¢ die variable Konzentration
des Zellsaftes, O den osmotischen Wert der Zelle bedeutet. Durch Inte-
gration gelangt man zur Gleichung:

&)

al’

1 g~
K:——~—{ +g,+Gn T
Ot —~1t,) g1 42 g2 —

worin G’:E-

MaBgebend fiir die Geschwindigkeit ist nicht der Widerstand der
Zellwand fiir den Durchtritt geloster Stoffe, sondern in allererster Linie
der Widerstand des Plasmas gegen den Durchtritt von Wasser. Die Kon-
stante K aus obiger Gleichung kann daher ein MaB fiir die Wasser-
permeabilitit des Protoplasmas liefern.

Den durch die elastische Dehnung der Zellwand und das zihe An-
haften des Protoplasmas verursachten Fehler sucht HorLER! auf fol-
gende Weise zu beseitigen: Er schlagt vor, zuerst das Volumen der Zelle
zu messen, dann mit einer stark hypertonischen Lésung zu plasmoly-
sieren und das Volumen des protoplasmatischen Schlauches wieder zu
ermitteln. Aus der Abnahme des Volumens 148t sich die urspriingliche
Konzentration des Zellsaftes berechnen. Ist z. B. das Protoplasma auf
3/, seines Volumens reduziert, so ist die Konzentration des Zellsaftes
dementsprechend gestiegen und die isotonische Konzentration fiir den
urspriinglichen Zellsaft betrigt 3/, der verwendeten hypertonischen Kon-
zentration. Es wird also die Voraussetzung gemacht, daff die Volumen-
abnahme des Plasmaschlauches der Konzentrationssteigerung propor-
tional ist. Doch ist es nicht immer méglich, das Volumen des Proto-
plasmas genau zu messen; dies laft sich bequem ausfithren nur bei
regelmafBigen Zellformen, die tibrigens h4ufig vorkommen.

Obige Annahme ist von vornherein berechtigt und wird durch fol-
gende Messungen bestétigt, in denen die isotonische Konzentration aus
der Gleichung berechnet wird:

Isot. Konz. = ¢.v,

worin ¢ die Konzentration der plasmolysierenden Losung und » das rela-
tive Volumen der plasmolysierten Zellen bedeutet.

[ v Isot. Konz.
0,30 0,585 0,175
0,35 0,494 0,173
0,45 0,382 0,172
0,60 0,287 0,172

Auf eine analoge Weise wird der osmotische Wert der Hefezellen

1 HO6¥LER, K.: Ber. dtsch. bot. Ges. 35, 706 (1917). — Sitzgsber. Akad. Wiss.
Wien, Math.-naturwiss. K1. 95, 99 (1918).
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ermittelt!. Es wird die Anzahl der Hefezellen in 1 g vor und nach dem
Verweilen in hypertonischen Losungen bestimmt. Dann berechnet man
den osmotischen Wert nach HOFLER, indem man anstatt des Volumens,
das Gewicht der Hefezelle in Rechnung zieht. Auf diese Weise wurde
fiir PreBhefe der recht ansehnliche osmotische Wert, gleich demjenigen
einer 0,75—0,85 n NaCl-Losung gefunden. Die Methode ist freilich zu
Untersuchungen iiber verschiedene einzellige Organismen brauchbar.

Ungeachtet der oben angezeigten Fehlerquellen liefert die plasmolyti-
sche Methode in geiibten Handen zuverlissige Resultate. DaB3 sie nicht
nur zu physiologischen, sondern auch, gleich anderen Methoden, zu physi-
kalisch-chemischen Zwecken brauchbar ist, ersieht man aus Folgendem.
An Hand dieser Methode hat e VRIiES als erster das Molekulargewicht
der Raffinose ermittelt2. DE VRIES hat auf Grund der plasmolytischen
Versuche mit Epidermiszellen von Tradescantia discolor gefunden,
daB eine 3,42 proz. Rohrzuckerldosung mit einer 5,96 proz. Raffinose-
Isung isotonisch ist. Da nun die isotonischen Konzentrationen sich offen-
bar wie die Molekulargewichte verhalten, so ergab sich fiir Raffinose das-
Molekulargewicht 596, indem das Molekulargewicht des Rohrzuckers
gleich 342 ist. Das gefundene Molekulargewicht 596 stimmt mit dem
berechneten Molekulargewicht 594 innerhalb der tiblichen Fehler der
Molekulargewichtsbestimmung tiberein.

Osmotischer Druck konzentrierter Lésungen. Die Analogie zwischen
dem gelosten und dem gasformigen Zustand der Stoffe ist eine weit-
gehende. Wie bekannt versagen die Gasgesetze, wenn die Gase unter
sehr hohen Drucken stehen. Noch mehr versagen die Gasgesetze fiir
geloste Stoffe in sehr hohen Konzentrationen. Dies hingt allerdings zum
groBen Teil von der Art der Konzentrationsberechnung ab. Will man
eine vollkommene Analogie mit Gasen beibehalten, so mull man die
Konzentration nicht auf Einheit der Losung, sondern auf Einheit des
reinen Losungsmittels berechnen. Bei niedrigen Konzentrationen ist der.
Unterschied zwischen den beiden Berechnungsarten ziemlich belanglos,
bei hohen Konzentrationen fillt er aber schwer ins Gewicht, denn hier
wird meistens das Volumen 1 Liter mit viel weniger, als 1 Liter Losungs-
mittel erreicht. Nach Analogie mit Gasen miissen wir uns aber die mole-
kularen Konzentrationen in 1 Liter Losungsmittel gelost denken. Ande-
rerseits ist der osmotische Druck auch vom spezifischen Gewicht der
Losungen abhéngig, was nur zu oft auller Acht gelassen wird. Bei nied-
rigen Konzentrationen steht das spezifische Gewicht verschiedener Lo-
sungen demjenigen des Losungsmittels nahe, bei hohen Konzentrationen
ist dies aber nicht der Fall. Der wichtigste Umstand besteht aber darin,
daf bei hohen Konzentrationen der osmotische Druck allm#hlich in

1 SELIBER, G.et R. 8. KatzNELSON: C. r. Soc. Biol. Paris 97, 347 (1927). —
Bull. Inst. Lesshaft 14, 49 (1928).

2 pE VrIES: Bot. Ztg 46, 393 (1888). Zu jener Zeit war es unentschieden, ob
Raffinose die Zusammensetzung C;,H,,0,; +3H,0 (Molekulargewicht 396)
Ci1sH320:6 +5H,0 (Molekulargewicht 594) oder CyqHgaOss +10H,O (Molekular-
gewicht 1188) besitzt.
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den Quellungsdruck iibergeht, der wie bekannt (Bd. I, S. 18) einen viel
hsheren Wert erreichen kann. Deshalb erhilt man bei sehr hohen Kon-
zentrationen auch bei deren Berechnung auf Einheit des Lésungsmittels
erhebliche Abweichungen von den theoretischen Gré8en und zwar im
Sinne eines iibermifig hohen Druckes. Diesemm Umstande wurde bis
auf die letzte Zeit hin wohl ungeniigend Rechnung getragen. Im Zell-
safte wird es selten zu einer Quellung kommen, das Protoplasma selbst
kann aber haufig eine so konzentrierte Losung verschiedener Stoffe sein,
daB Quellungsvorginge hierbei in den Vordergrund treten. Diesen wich-
tigen Umstand hat neuerdings H. WArTER! hervorgehoben. Es ist in
der. Tat einleuchtend, daB3 der osmotische Druck des Zellsaftes besonders
fiir den Wasserhaushalt der Pflanze von Belang sein kann; die Ernahrung
im engeren Sinne des Wortes, das ist die Aufnahme und Assimilation
verschiedener Stoffe vollzieht sich aber im Zellplasma, wo den Quel-
lungsvorgéngen, speziell dem Quellungsdruck, eine wichtige Rolle zu-
kommt. Inwiefern dieser michtige Druck bei den katalytischen Vor-
gangen in lebenden Zellen eine Rolle spielt, bleibt einstweilen dahin-
gestellt. Aus den Darlegungen H. WALTERs geht aulerdem hervor, daf3
das Protoplasma sein Volumen bei Quellung und Entquellung fortwih-
rend &ndert, was bei den Bestimmungen des osmotischen Wertes der
Zellen nicht zu vernachlissigen wire.

Negative Osmose. Bereits DuTrOCHET? wies ausdriicklich darauf
hin, daf in einigen Fallen die Osmose in umgekehrter Richtung ver-
lauft, das ist die Stromung durch die Membran von der Losung eines
Stoffes ins reine Wasser geht. Nachdem vanx ’r Horr seine Theorie
der Losungen vorgeschlagen hat, wurden die alten Angaben von DuTRO-
oHET und anderen Forschern vergessen, da dieselben der so iiberzeugend
dargelegten Theorie auf den ersten Blick widersprachen. In neuerer Zeit
haben jedoch verschiedene Forscher die Existenz der negativen Osmose
wiederum aufler Zweifel gestellt und dieselbe auch theoretisch zu er-
klaren versucht.

Die Fliissigkeitsbewegung vollzieht sich z. B. von einer Oxalsiure-
bzw. Weinsidurelésung von bestimmter Konzentration durch
Schweinsblase ins Wasser, oder von einer Rohrzuckerlésung vom osmoti-
schen Druck gleich 3 Atm. in eine Natriumcarbonatlosung von 1,3 Atm.
hinein. In anderen Fillen verliuft i Gegenteil die Osmose in Richtung
auf die héhere Konzentration, ist aber dabei abnorm stark. BaRTELL3
GirarD4, J.LoeB5s und andere Forscher haben die negative Osmose

1 WALTER, H.: Jb. Bot. 62, 146 (1923).

2 DuTrocHET: Ann. Chim. et Phys. sér. 2, 35, 393 (1827).

3 BarTELL, F. E.: J. amer. chem. Soc. 86, 646 (1914). — BagrTELL, F. E. a.
C.D. HockEr: Ebenda 387, 1029, 1036 (1916). — BarreLr, F. E. a. O. E. Map1-
SON: J. physic. Chem. 24, 444, 593 (1920).

4 GIraRD, P.: C.r. Acad. Sci. Paris 146, 927 (1908); 148, 1047, 1186 (1909);
150, 1446 (1910). 151, 99 (1910); 158, 401 (1911); — J. Chim. physique 17, 383
(1919). — C. . Acad. Sci. Paris 168, 1335 (1919); 169, 94 (1919). — GIRARD, P.
et V. Morax: Ebenda 170, 821 (1920).

5 LoEB, J.: J.gen. Physiol. 1, 717 (1920); 2, 173, 255, 273, 387, 577, 659, 673 ;
4, 213 (1921).
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durch elektrostatische Krifte erklirt. Es wurden solche Membranen ver-
wendet, die durch Adsorption der Elektrolyte eine bestimmte Ladung
annehmen konnen, wie z. B. Schweinsblase, unglasiertes Porzellan, Gold-
schligerhaut und die namentlich von LoEB bevorzugte mit Gelatine-
film iiberzogene Collodiummembran (nicht iiberzogene Collediummem-
bran zeigt nach Loes keine Erscheinungen der negativen Osmose, indes
Barrern und MapisoN behaupten, dall negative Osmose unter geeig-
neten Bedingungen bei

7un,
K/

allen Membranen zum X |
Vorschein kommt. Es

ist allerdings zweifellos,  *¥ : Tk
daB in dieser Beziehung ¥ ¥
quantitative  Unter- 360 N R
schiede zwischen ein- %% Q/ ‘§
zelnen Membranen be- — 92 (‘:]A <
stehen). 300 N /

Die mit diesen Mem- 280 N X ]
branen erhaltenen Ab- 260 7 \ ] ]
weichungen von den 2% f / I
allgemeinen Gesetzen 227 X \ I
der Osmose sind zwar 200 N -
recht betrachtlich, aber 720 7 % f5 l\\}\,—
voriitbergehend, da die 760 / N cp\: N
ndmlichen = Membranen 740 / \ N il
nicht  semipermeabel, 7z v ; N\ a.
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in mehr oder weniger 0| A A &
hohem Grade durchlis- sof—L 5 N // \\4\«/
sig sind. TInfolgedessen w I//_’_/‘ At 4
kommt es schlieflich zu .z il e SR - =
einem  Konzentrations- 0 -1
ausgleich zu beiden Sei- _,, 1
ten der Membran, wie P e s s of 52 76 4 % 2 T

es auch bei der normalen - a ] . en 0
. 6. Kurven der normalen und anomalen Osmose. Auf der
Osmose unter denselben ipgisse sing die Logarithmen der Konzentrationen, auf ‘det

: 3 Ordinate die SteighShen in Millimeter nach 20 Minuten Ver-
Bedmgungen der Fall ist. suchsdauer aufgetragen. Die Kurven fiir Rohrzucker und MgCl,

Obige Membranen _ielgen 11111‘l die normale Osmose, weil die Membran in diesen
. . osungen ladungstrei ist. Die Kurven fiir Natriumsalze zeigen
werden nicht nur in al- Yo m/250 bis m/16 die negative Osmose. (Nach J. LOEB.)

kalischen Losungen, son-
dern auch in Losungen der neutralen Alkalisalze elektronegativ; sie er-
halten hingegen elektropositive Ladung in Loésungen von Siuren und
Salzen der drei- und vierwertigen Metalle. In Losungen der Erdalkali-
salze sind diese Membranen entweder elektroneutral oder negativ.
Fiir das Zustandekommen der anomalen Osmose ist die Konzentra-
tion der obigen Stoffe mafigebend. Nach Lorss Ergebnissen liegt die
optimale Konzentration meistens zwischen m/300 und m/16 oder m/8.
Wenn man den Vorgang graphisch darstellt, und zwar auf der Abszisse
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die Logarithmen der Konzentrationen, auf der Ordinate aber die Steig-
hohen abtragt, so erhélt man eigenartige Kurven, die auf der Abb. 6
dargestellt sind. Wahrend Rohrzucker und andere elektroneutrale Stoffe
sich ganz normal verhalten, offenbart sich die anomale Osmose bei den
Natriumsalzen dadurch, dafl die Wasserstrémung bei sehr niedrigen Salz-
konzentrationen normal ist, von der Konzentration n/300—m/250 ab
beginnt aber der osmotische Druck bei Zunahme der Konzentration
iiberraschend schnell zu fallen; er steigt wiederum und zwar entgiltig
von der Konzentration m/16 oder m/8 ab. Es ist somit begreiflich, daf}
die negative Osmose bei hohen Konzentrationen immer vermifit wird.
Der osmotische Druck konnte bei der negativen Osmose nur auf in-
direktem Wege bestimmt werden, und zwar hat J. Lors das folgende
Verfahren verwendet: Er ermittelte diejenige Rohrzuckerkonzentration,
welche die anfiangliche Osmose gerade verhinderte. Einige Ergebnisse
dieser Messungen sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt:

| .

Substanz ‘ Konzentration Anonleulzi [;il[t;);}rlrslfiher
Kaliumeitrat | m/256 etwa 16,8
LaCl, 1 m/256 . 84
Na,S0, 1 m/192 . 56
KOH , m/128 5,6
NaCl ! m/128 ! 2.4
HCl ; m/128 0,7

CaCl, | m/192 0

Eine Erklirung dieser Resultate wird auf Grund der elektrokineti-
schen Vorginge gegeben (Bd. I, S.10). Die sogenannte Elektroosmose
ist im Prinzip dieselbe Erscheinung wie die Kataphorese. Versuche iiber
anomale Osmose zeigen, da wenn die Membran negativ geladen ist,
das in den Membranporen befindliche Wasser eine positive Ladung er-
halt. Infolgedessen wird es von den Anionen angezogen und von den
Kationen abgestoBen. Bei umgekehrter Ladung der Membran und des
Wassers wirken Anionen und Kationen auf das Wasser selbstverstand-
lich im entgegengesetzten Sinne ein. Von diesem Standpunkte aus
erscheinen die folgenden von LokB mit Collodium-Gelatinemembran
erhaltenen Resultate als begreiflich:

1. Natriumcitrat, Natriumchlorid, Natriumsulfat. Ladungen der Po-
renwandungen und der Membran an der Seite der Losung negativ, La-
dung des Wassers positiv. Das Wasser wird daher in die Losung hinein-
gesogen; die normale und die anomale Osmose wirken im gleichen Sinne;
Steighohe und Druck der Losung abnorm groB3.

2. CeCl;. Ladung der Porenwandungen und der Membran positiv,
Ladung des Wassers negativ. Dasselbe Resultat.

3. Phosphorsiure, Citronensidure. Ladung der Porenwandungen und
der Membran positiv, Ladung des Wassers negativ. Das Wasser wird
von der Saurelosung abgestoBen; die anomale und die normale Osmose
wirken in entgegengesetztem Sinne und bei bestimmten Konzen-
trationen, welche der Membranladung besonders giinstig sind (iiber-
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wiegende Adsorption bestimmter Ionen bei geniigender Ionenkonzen-
tration) ist die anomale Osmose stirker als die normale.

4. Ca(OH),. Ladung der Porenwandungen und der Membran nega-
tiv, Ladung des Wassers positiv. Dasselbe Resultat wie im Fall 3.

5. Mg(NQj3),, SrCl,, Alluminiumecitrat. Keine Ladung der Membran
und der Porenwandungen. Keine anomale Osmose.

DaB die Erklarung der negativen Osmose als Elektroosmose plau-
sibel ist, erhellt daraus, daB3 beim Anlegen einer dufleren elektromotori-
schen Kraft genau dieselben Erscheinungen wie bei der anomalen Os-
mose hervorgerufen werden. Nun fragt es sich, auf welche Weise die
zur anomalen Osmose notwendigen Potentialdifferenzen zustande kom-
men. Hierbei muB man bedenken?, dafi eine Spannungsdifferenz an sich
noch nicht geniigt, um eine anhaltende Strémung zu bewirken; es
muf} vielmehr in der Membran eine Energiequelle, wie z. B. eine Konzen-
trationskette, entstehen. GIRARD (a.a.0.), sowie BARTELL und seine
Mitarbeiter (a.a. Q:) nehmen in der Tat die Existenz einer Konzentra-
tionskette an, welche durch die Potentialdifferenz an den beiden Mem-
branseiten und durch andere Ursachen, auf die wir hier nicht niher
einzugehen brauchen, bedingt ist. Zusammenfassend ist der Schlufi zu
ziehen, daBl der Ursprung der die negative Osmose hervorrufenden elek-
tromotorischen Kraft zwar experimentell noch nicht festgestellt, die
Analogie der negativen Osmose mit der Elektroosmose aber eine so weit-
gehende ist, daB die Anteilnahme einer elektromotorischen Kraft am
ersteren Vorgang als naheliegend erscheint.

Zur Erklarung der osmotischen Vorgange in lebenden Pflanzenzellen,
wurde die negative Osmose nur in der letzten Zeit herangezogen?. Es
ist indes hochstwahrscheinlich, daf der genannte Vorgang in Pflanzen-
zellen ziemlich verbreitet ist, da er namentlich solche Konzentrationen
der Elektrolyte erheischt, die in lebenden Zellen haufig zustande kom-
men, und elektromotorische Krifte kénnen in lebenden Geweben leicht
entstehen; jedenfalls sind sie hier leichter erklsrbar als in einer Collo-
diummembran. Mit einer semipermeablen Membran kénnte aulerdem
eine dauernde negative Osmose erreicht werden.

Die Bedeutung der Osmose fiir lebende Pflanzenzellen. Der
osmotische Druck des Zellsaftes ist die Ursache des Turgors der
lebenden Pflanzenzellen. Der Turgor bewirkt den steifen und straffen
Zustand der aus zarten Zellen bestehenden Organe. Die gespannten
Zellwandungen sind im Zustande des Turgors fest aneinander geprefit
und das ganze Gebilde ist also einem mit Luft gefiillten Gummischlauch
dhnlich, der in gespanntem Zustande straff und fest, bei Abwesenheit
des inneren Druckes aber schlaff und weich ist. Diese Bedeutung der
Osmose fiir die Erhaltung des Turgors hat DE VRiEs? durch folgenden
Versuch illustriert (Abb. 7). Spaltet man die hohlen Bliitenschéfte des

1 FrevnpLicH: Kolloid-Z. 18, 11 (1916).
2 BracrmaN, V. N.: New Phytologist 20, 106 (1921).
3 pE VRIES, H.: Jb. Bot. 14, 427 (1884).
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Lowenzahns der Lange nach in schmale Streifen, so rollen sie sich zu-
sammen, wobei die innere Fliche des Hohlcylinders auf der konvexen
Seite gelegen ist. Dies wird dadurch verursacht, da die freigelegten
inneren Zellen durch den Turgordruck noch weiter gedehnt werden, wih-
rend die Zellen der &ufleren Fliche durch das dort entwickelte mechani-
sche Gewebe an der Dehnung gehindert werden. Legt man den zerspal-
tenen Bliitenschaft in reines, Wasser, so nimmt die Kritmmung noch zu,
weil die freigelegten Zellen der inneren Fliche Wasser aufnehmen und
sich dadurch noch stirker spannen. Legt man aber den Bliitenschaft
in eine hypertonische Losung, so entrollen sich die Streifen, indem sie
den Turgor verlieren und dabei schlaff wer-
den. Ein anderer anschaulicher Versuch be-
steht darin, daB man ein saftiges turgeszentes
Organ, z. B. einen Blattstiel von Rheum
oder Petasites der Linge nach in zwei
Teile spaltet und alsdann den einen Teil in
reines Wasser, den anderen Teil aber in eine
hypertonische Losung taucht. Nach einiger
Zeit kann man sich davon vergewissern, dal3
der in hypertonischer Losung belassene Teil
sich bedeutend verkiirzt hat. Auflerdem ist
er infolge Turgorverlustes weich und schlaff
geworden, wihrend der in Wasser versenkte
Teil fest und straff geblieben ist. Der Tur-
gor ist aber nicht nur zur Erhaltung der
Abb. 7. Gewebespanmungen bei  normalen Form weicher Pflanzenteile not-
g oty o vansey ¢ wendig; er spielt auBerdem eine wichtige
Rolle beim Wachstum und bei den Bewe-

gungen der Pflanzen. Der osmotische Druck bildet auch die Grundlage
der Wasserversorgung der Pflanzen und der Bewegung organischer
Stoffe in der Pflanze. DaB durch Osmose die mechanische Arbeit beim
Wachstum und Bewegungen geleistet wird, wurde bereits oben erwéhnt.
Isotonische Koeffizienten. Die plasmolytische Methode von DE
Vrres hat der Wissenschaft unschitzbare Dienste geleistet. Sie bildet
auch die Grundlage verschiedener Methoden zur Bestimmung sowohl
der Permeabilitat des Plasmas fiir verschiedene Stoffe, als der Saug-
kraft, welche das Wasser in die Zellen hineintreibt. Es ist also ersicht-
lich, daB die plasmolytische Methode bei Untersuchungen tber den
Wasserhaushalt der Pflanze vielseitig benutzt wird. Sie ist auBerdem
eine der wenigen Methoden, welche einen Einblick in die Lebensver-
hiltnisse der einzelnen Zellen gestatten. Die Methode lieferte in den
Hinden ihres Erfinders mit den Nichtelektrolyten sehr genaue Resul-
tate. Mit Elektrolyten erhielt hingegen pE VRIES abweichende Resul-
tate. Da die Theorie der elektrolytischen Dissoziation zu jener Zeit
noch nicht ausgearbeitet worden war, so konnte sie von DE VRIES nicht
benutzt werden; der genannte Forscher hat vielmehr angenommen, daf3
die geringen Diskrepanzen der einzelnen Bestimmungen durch die unver-
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meidlichen Fehlerquellen der Methode bedingt sind und dal man z. B.
fiir Kalisalpeter annehmen kann, daf dessen osmotischer Wert 13/,-
mal so grof} ist, wie derjenige des Robrzuckers bei gleicher molarer Kon-
zentration. Fiir andere Elektrolyte wurden andere abgerundete Zahlen
angenommen. Die osmotische Wirkung des Rohrzuckers setzte DE VRIES
gleich 2 und glaubte schliefen zu diirfen, daB der osmotische Wert ver-
schiedener Elektrolyte durch 3, 4 oder 5 ausgedriickt werden kénne.
Diese Zahlen bezeichnete DE VRiEs als isotonische Koeffizienten; die-
selben sollen bedeuten, in welchem Verhiltnis zueinander die durch
gleiche molare Konzentrationen verschiedener Stoffe erzeugten osmoti-
schen Drucke stehen.

Gegenwirtig wissen wir, dafl DE VRIES nicht berechtigt war, die mit
verschiedenen Elektrolyten erhaltenen Zahlen abzurunden, da der iso-
tonische Koeffizient eines jeden Elektrolyten vom jeweiligen Grad der
elektrolytischen Dissoziation abhingt und der Sachverhalt noch dadurch
verwickelt wird, dal der protoplasmatische Wandbeleg keine echte semi-
permeable Membran darstellt und zwar verschiedene Elektrolyte in un-
gleichem Grade durchlafit. Die abgerundeten isotonischen Koeffizienten
bieten also zur Zeit nur ein geschichtliches Interesse dar.

In neuverer Zeit hat F1rTiNe?! die isotonischen Koeffizienten verschie-
dener Stoffe noch einmal mit grofler Sorgfalt an demselben Versuchs-
objekt (Epidermis von Tradescantia discolor) bestimmt, den auch
DE VRIES benutzt hatte. Es zeigte sich, daB die isotonischen Koeffi-
zienten keineswegs durch einfache Zahlen ausgedriickt werden konnen.
Es stellte sich vielmehr heraus, daB die nach der plasmolytischen Me-
thode ermittelten Koeffizienten durchwegs niedriger sind, als die nach
der kryoskopischen Methode gefundenen, was wohl wenigstens zum Teil
darauf zuriickzufiithren ist, daB die meisten Elektrolyte wihrend des
Versuchs in den Zellsaft eindringen und zwar in sehr ungleichem Grade,
wahrend Rohrzucker praktisch nicht eindringt. Doch sollen noch andere
Faktoren existieren, welche die an Hand der plasmolytischen Methode
bestimmten Koeffizienten beeinflussen2?; so ist z. B. der isotonische
Koeffizient des Glycerins bei verschiedenen Pflanzen ungleich und diese
Differenzen sollen nicht durch ungleiche Permeabilitit verschiedener
Gewebe gegeniiber Glycerin erklirbar sein. Da aber die meisten bisher
ausgefithrten quantitativen Messungen der Permeabilitit nicht sehr ge-
nau sind, so scheint obige SchluBfolgerung doch nicht geniigend fest-
gestellt zu sein. Auch andere Forscher? erhielten an Hand der kryo-
skopischen Methode Resultate, welche sich von den nach der plasmolyti-
schen Methode gewonnenen wesentlich. unterscheident. Nach WALTER
ist es bei kryoskopischen Bestimmungen notwendig, das Pflanzenmate-
rial zur Zerstorung der Zellstruktur bei 100® am Wasserbade zu téten,

1 Frrtine, H.: Jb. Bot. 57, 553 (1917); 59, 1 (1920).

2 Frrtive, H. a. a. 0. — StopPEL: Z. Bot. 12, 256 (1922).

3 Harris a. LAWRENCE: Bot. Gaz. 64 (1917). — KuNDsON a. GINSBURG:
Amer. J. Bot. 8, 164 (1921). — SPRECHEER: Rev. gén. Bot. 38, 11 (1921) u. a.

4 WALTER, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 46, 536 (1928).
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und erst nachher abzupressen, sonst erhilt man unrichtige Resultate.
Diese Vorsichtsmalregel wurde von den meisten fritheren Forschern
auBer acht gelassen. Dixow u. ATKINS! empfehlen zur Zerstérung der
Zellstruktur das Pflanzenmaterial in flissiger Luft zu erfrieren. Dieselbe
Methode verwendeten GORTNER, LAWRENCE u. HARRIS?.

Die osmotischen Werte der Pflanzen. Bereits die grundlegen-
den Untersuchungen PrEFFERs lehrten, daB der osmotische Druck
in Pflanzenzellen mehrere Atmosphéren erreichen kann. Dieses iiber-
raschende Resultat wurde durch die nachfolgenden Untersuchungen be-
stiatigt und erweitert. Nach PrErFERs Angaben erreicht der durch-
schnittliche osmotische Wert der Pflanzenzellen 5—11 Atm. Die neueren
Untersuchungen® lieferten erheblich hohere Werte: es wurden selten
Drucke unter 11 Atm. gefunden. Die osmotischen Werte sind sehr un-
gleich selbst in einzelnen Geweben einer und derselben Pflanze; noch
groBer sind die Differenzen zwischen verschiedenen Pflanzen an ver-
schiedenen Standorten. So ist z. B. der durchschnittliche osmotische
Wert der Blitter desto hoher, je héher das Blatt am Stamme inseriert
ist4. Die folgende Tabelle von UrsPRUNG u. BLum? enthilt die osmoti-
schen Werte verschiedener Gewebe von Fagus sylvatica. Leider sind
diese Werte nicht in Atmosphiren, sondern in molaren Konzentra-
tionen des Kalisalpeters angegeben. 1 Mol Kalisalpeter in 1 Liter
entspricht dem osmotischen Druck von etwa 37 Atm.

Blattepidermis. . . . . . . 0,371 Leptomparenchym des Stammes . 0,562
Palisaden -. . . . . . . . 1,017 Cambium . . . . . .. . . . . 0,638
Schwammparenchym . . . . 0,571 Holzparenchym . . . . . . . . 0,963
Rinde des Stammes . . . . 0,606 Markstrahlen in der Rinde . . . 0,924

Markstrablen im Holzzylinder . . 0,921

Auffallend sind sowohl die durchschnittlich sehr hohen Werte, als
die bedeutenden Schwankungen des osmotischen Druckes innerhalb eines
Laubblattes. IrJIN® wies nach, daB der osmotische Wert der SchlieB-
zellen der Spaltéffnungen sich bei deren Bewegungen ungemein stark
verdndert. Derselbe soll bei geschlossenen Spalten demjenigen einer
0,15 molaren NaCl-Losung gleich sein. Die Epidermiszellen zeigen durch-
schnittlich denselben Druck wie die SchlieBzellen bei geschlossenen Spal-
ten. In Blittern der Schmarotzerpflanzen ist der osmotische Druck ge-

1 Dixow, H. H. a. W. R. G. Atrins: Sci. Proc. roy. Dublin Soc., N. s., 13,
422 (1913).

2 (RORTNER, R. A., J. V. LAWRENCE, a. J. A. HARRIS: Biochem. Bull. 5, 139
(1916). .

3 Dixox, H. H. a. W. R. G. Arins: Sci. Proc. roy. Dublin Soc., N.s. 13,
434 (1913). — LAMBRECHT, E.: Cohns Beitr. Biol. Pflanz. 17, 87 (1929) u. a.

4 ZALENSKI, W.: Mitt. Versuchsstat. Saratow 1,1 (1918 russ.) — Harris,J. A,
R. A. GORTNER, a. J. V. LAWRENCE: Bull. Torrey bot. Club 44, 267 (1917). —
BLAGOWESTSCHENSKI, A.: Jb. Bot. 69, 191 (1928). — LamerecHT, E.: Cohns
Beitr. Biol. Pflanz. 17, 87 (1929).

5 URSPRUNG, A. u. G. BLum: Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 88 (1916).

6 TryiN, W.: Beih. z. Bot. Zbl. (I) 82, 15, 36 (1915). — Vgl. auch WicaanNs:
Amer. J. Bot. 8, 30 (1921). — STEINBERGER: Biol. Zbl. 42, 405 (1922).
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wohnlich hoher als in Blattern der Wirtspflanze®; hingegen besitzen die
Epiphyten einen auffallend niedrigen osmotischen Druck?.

Frrrine3 hat zuerst darauf hingewiesen, daB der osmotische Wert
einiger Wiistenpflanzen enorm hoch sein kann. Derselbe war groSer,
als derjenige einer 3-molaren KNO;-Losung (also groBer als 100 Atm.)
bei Traganum undatum, Zygophyllum cornutum, Haloxylon
scoparium, Mesembryanthemum nodiflorum und vielen anderen
Pflanzen der Sabara: Selbst Phoenix dactylifera zeigte hiufig einen
osmotischen Wert von 55 Atm.

Analoge Beobachtungen wurden seitdem mehrmals gemacht4. Wii-
stenpflanzen, besonders aber die Bewohner der salzhaltigen Boden, be-
sitzen héufig auBerordentlich hohe Drucke. Dies ist fiir die genannten
Pflanzen deshalb notwendig, weil die Bodenlsung in trockenen Gegenden
sehr konzentriert ist, also einen hohen osmotischen Wert besitzt und bei
einem niedrigeren osmotischen Werte der Pflanzenzellen deren Plasmo-
lyse hervorrufen kénnte. KELLER® hat bei Salicornia herbacea auf
stark salzhaltigen Boden ebenfalls einen osmotischen Wert von etwa
100 Atm. festgestellt. Beachtenswert ist der Umstand, daf dieser Wert
von demjenigen der Bodenlésung in hohem Grade abhingt und an einigen
Standorten viermal kleiner sein kann. Unter natiirlichen Verhaltnissen
ist der hochste osmotische Wert wahrscheinlich bei Atriplex conferti-
folia in Nordamerika gefunden®. Derselbe war gleich 153 Atm. Unter
kiinstlich hergestellten Bedingungen gelang es allerdings noch hohere
osmotische Werte hervorzubringen. So hat z. B. RUHELAND Statice in
10 proz. NaCl-Losung geziichtet und hierdurch den osmotischen Wert
der Zellen mindestens auf 165 Atm. gebracht. Niedere Organismen be-
sitzen im allgemeinen einen ziemlich niedrigen osmotischen Wert, doch
gelang es Schimmelypilze auf sehr konzentrierten Zuckerlésungen zu kul-
tivieren, wobei sich in denselben ein osmotischer Druck von etwa
200 Atm. entwickelt hat?. Wenn man den Pilz von der konzentrierten
Losung, auf welcher er einen so starken Turgordruck besitzt, auf reines
Wasser ‘iibertrigt, so platzen die Zellen unter der Einwirkung des ein-
seitigen Turgordruckes, wihrend dieser Druck in der Zuckerlésung durch
den osmotischen Druck der AuBenldsung kompensiert worden war.

Der Verfasser dieses Buches beobachtete eine Entwicklung verschie-
dener Bodenbakterien in der Lehmwiiste von Buchara, wo der osmoti-

1 HARRIS, J. A. a. J. V. LAWRENCE: Amer. J. Bot. 3, 438 (1916). — HARRI1s,
J. A. a. A. T. VALENTINE: Proc. Soc. exper. Biol. a. Med. 18, 95 (1920).

2 Hagris, J. A.: Amer. J. Bot. 5, 490 (1918).

3 Frrring, H.: Z. Bot. 3, 209 (1911).

4+ Harris, J. A., J. V. LAWRENCE, a. R. A. GORTNER: Physiologic. Res. 2, 1
(1916). — Hexrict, M.: Reports of the Direktor of Veterin. Educat. and Res.
Rep. 11/12, Part. I, 619 (1927) u. a.

5 KELLER, B.: Bodenkunde Nr 4 (1913); Nr 1/2 (1914). — Mém. Inst. Agro-
nomique & Voroneje 2, 1 (1916). — J. russ. bot. Ges. §, 84 (1920) (russ.).

6 HARRIS, J. A., R. A. GorTNER, W. F. HOFMAN, a. A. T. VALENTINIE: Proc.
Soc. exper. Biol. a. Med. 18, 106 (1921).

7 ESCHENHAGEN: Diss. Leipzig 1898. — PanTangLrr, E.: Jb. Bot. 40, 303
(1904) u. a.
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sche Wert der mit NaCl und KNO,; iibersittigten Bodenlosung etwa
200 Atm. betrug?.

DafB die Konzentration der Bodenlosung den osmotischen Wert der
Pflanzen direkt beeinfluBt, ist kaum zweifelhaft. AuBer den oben an-
gefithrten Tatsachen sind noch folgende Angaben verschiedener Forscher
von Interesse. Der durchschnittliche osmotische Wert der in feuchten
Gegenden wachsenden Pflanzen ist erheblich niedriger, als bei Pflanzen
der trockenen Standorte2.

T1.J1% 3 betont aber den von ihm bereits frither4 erwihnten Umstand,
daB der Grad der Bodenfeuchtigkeit nur den osmotischen Wert der Wur-
zel, nicht aber denjenigen der Blatter beeinflufit.

In einer Reihe ausfiibrlicher Untersuchungen sucht BLAGOWEST-
SCHENSKIS darzutun, dafl die Hohe des osmotischen Wertes ein syste-
matisches Merkmal bildet, also fiir eine jede Pflanzenart charakteri-
stisch ist. Schwankungen des osmotischen Wertes liegen bei simtlichen
Pflanzen innerhalb bestimmter Grenzen, wobei die untere Grenze ,,die-
jenige ist, die bei optimalen Feuchtigkeitsverhiltnissen des Bodens beob-
achtet wird. Diese untere Grenze kann eben als ein charakteristisches
Merkmal der Pflanze gelten . .. Der Unterschied zwischen verschiede-
nen Pflanzentypen besteht nach BLAGOWESTSCHENSKI darin, daf einige
Pflanzenarten ihren osmotischen Wert den Bodenverhiltnissen an-
passen, andere aber dies nicht tun. Beachtenswert ist BLAGOWEST-
scEENSKIS Kritik der Resultate Frrrines, KeLLERs und anderer beziig-
lich der auBerordentlich hohen osmotischen Werte einiger Pflanzen,
die 100 Atm. und dariiber erreichen sollen. BLAGOWESTSCHENSKI erklart
alle diese Zahlen fiir ungenau; sie wurden seiner Ansicht nach erhalten
durch Verwendung von sehr konzentrierten Lisungen eines einzigen
Salzes, welche das Protoplasma schiadigen, in den Zellsaft eindringen,
und dessen osmotischen Wert vortiuschen. Solche osmotische Werte
wurden in der Tat an Hand der kryoskopischen Methode niemals erhal-
ten. Auch HENRICI (a. a. O.), die mit Rohzuckerlgsungen arbeitete, ver-
mochte in der siidafrikanischen Wiiste nur geringere osmotische Werte
zu erhalten (hochster Wert 59 Atm.). Eigene Versuche BLAcowesTt-
SCHENSKIs, die gleichzeitig an demselben Objekt sowohl mit Losungen
eines einzigen Salzes, als mit isotonischen Lésungen ausgeglichener Salz-
gemische (vgl. Bd. 1, S. 256) ausgefithrt wurden, lieferten ganz ein-

1 KoSTYTSCHEW, S. u. W. CHOLRIN: Mitt. Inst. Landw. Mikrobiol. u. Gérun-
gen 4, 71 (1930) (russ. u. engl.).

2 TN, V., P. Nazarova, u. M. OstrovskaJa: J. Ecology 4, 160 (1916). —
McCoor, M. M. a. C. E. MiLLER: Soil Sci. 3, 113 (1917). — Harris, J. A., J. V.
LAWRENCE, a. R. A. GorrNER: Physiologic. Res. 2, 1 (1916). — Hagris, J. A.
a. J. V. LAWRENCE: Bot. Gaz. 64, 285 (1917). — Amer. J. Bot. 4, 268 (1917) und
viele andere.

3 Troix, W.: Planta (Berl.) 71, 45 (1929).

4 TnyiN, NAZAROVA a. OSTROVSKAJA: a. a. O.

5 BLAGOWESTSCHENSKI, A. W.: J. russ. bot. Ges. 10, 71 (1925). (russ,) —
BLAGOWESTSCHENSKI, A., V. A. BogoriuBowa u. T. A. TscHERNOWA : Bull. Univ.
Asie Centr. 14, 3 (1926) (russ.). — Jb. Bot. 65, 279 (1926); 69, 191 (1928).
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deutige Resultate: der mittels des Salzgemisches bestimmte osmotische
Wert war stets bedeutend niedriger, als der mittels eines einzigen Salzes
erhaltene. H. WALTER! und GEBHARDT? haben sich gegen die Existenz
von bestimmten, den einzelnen Pflanzen eigenen osmotischen Werte
ausgesprochen. Spiter hat aber WALTERS seinen Standpunkt insofern
verdndert, als er bei jeder Pflanze einen minimalen, einen optima-
len und einén maximalen osmotischen Wert unterscheidet. Jede Er-
hohung iiber den optimalen Wert hinaus bedeutet nach WALTER fiir die
Pflanze eine Hemmung ihrer Entwicklung. Die Uberschreitung des
maximalen Wertes fithrt zum Tode. H. und E. WALTER betonen auller-
dem den Umstand, daB bei okologischen Untersuchungen die kryo-
skopische Methode der plasmolytischen entschieden vorzuziehen ist,
indem erstere den durchschnittlichen osmotischen Wert der gesamten
Pflanze, nicht aber der willkiirlich gewahlten Zellgruppen ergibt und
namentlich bei hohen Drucken frei von den oben erwadhnten Fehler-
quellen der plasmolytischen Methode ist. Freilich hat man hierbei dafiir
zu sorgen, dal wirklich der durchschnittliche Zellsaft der Pflanze unter-
sucht wird; dies erreicht man am besten durch Erwirmen der Pflanze
auf 1000 vor der Saftbereitung (in fritheren Untersuchungen wurde diese
gulerst wichtige VorsichtsmaBregel oft vernachléssigt). Mit diesen Aus-
fithrungen ist auch der Verfasser dieses Buches einverstanden.

Die neueste Arbeit von LAMBRECHT* bestatigt die Tatsache, dafl be-
stimmte osmotische Werte als systematische Merkmale dienen kénnten.

Licht steigert im allgemeinen den osmotischen Drucks. URSPRUNG
und Brom® haben auch eine tégliche und jéhrliche Periodizitat der
GréBe der osmotischen Werte bei verschiedenen Pflanzen beobachtet;
hingegen haben sowohl H. und E. WALTER (a. a. O.) als LAMBRECHT (a.
a. 0.) keine nennenswerten periodischen Anderungen des osmotischen
Wertes wahrgenommen. Auch sollen betrichtliche Unterschiede zwi-
schen dem osmotischen Werte der jungen und alten Pflanzen bzw.
Pflanzenorgane existieren’. Nach LAMBRECHT (a.a.0.) haben ganz
junge Blatter auBerordentlich hohe osmotische Werte; iiberhaupt soll
beim schnellen Wachstum der osmotische Wert und somit der Turgor-
druck besonders hoch sein.

Anpassungen zur Regulation des osmotischen Drucks. Nach dem
oben erorterten miissen wir annehmen, dafl eine jede Pflanze ihren
Turgor und also den osmotischen Wert ihrer Zellen innerhalb bestimmter
Grenzen konstant zu erhalten strebt. Es kommt in der Tat nie zu einem
vollstindigen Konzentrationsausgleich zwischen dem Zellsaft und dem

1 WALTER, H.: Die Anpassungen der Pflanzen an Wassermangel, (1926).

2 GEBHARDT, A. G.: Bull. Inst. rech. biol. Univ. Perm. 4, 77 (1928) (russ.).

3 WALTER, H. u. E. WaLTER: Planta (Berl.) 8, 571 (1928).

4 LamBrECHT, E.: Cohns Beitr. Biol. Pflanz. 17, 87 (1929).

5 BucEHEIM: Diss. Bern 1915. — MEYER, J.: Diss. Freiburg 1915. — Ur-
SPRUNG, A. u. G. BLum: Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 123 (1916). — LAaMBRECHT, E.:
a.a. O., u.a.

6 URSPRUNG, A. u. G. BLum: Ber. dtsch. bot. Ges. 84, 105 (1916).

7 O=GA, J.: Botanic. Mag. Tokyo 40, 587 (1926).
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umgebenden Medium; weiter unten wird dargelegt werden, daB die
Pflanzen zwar auch unter natiirlichen Verhéltnissen den Turgor ver-
lieren konnen, aber nur fiir kurze Zeit. Normalerweise mu8l der Turgor
erhalten bleiben und zu diesem Zwecke existiert eine Reihe von An-
passungen. Unter diesen ist der Ubergang der lsslichen Zuckerarten in
unlgsliche Kohlenhydrate (Stirke und andere) sowie der umgekehrte
Vorgang sehr verbreitetl. Auch hat vAN RYSSELBERGHE? in Zellen, wo
Oxalsdure an der Erzeugung des Turgordrucks beteiligt ist, eine Aus-
fallung von Calciumoxalat unter solchen Verhiltnissen beobachtet,
unter denen eine Herabsetzung des Turgors von Belang ist. Dieser Vor-
gang heillt Katatonose. Die umgekehrten Stoffumwandlungen, bei
denen der Turgor gesteigert wird, heien Anatonose; dieselbe tritt ein,
wenn z. B. Starke zu loslichen Zuckerarten hydrolysiert wird. Diesist nach
ILJIN2 namentlich in SchlieBzellen der Spaltoffnungen beim Offnen der
Spalte (siche oben) der Fall. Anatonose kommt auch in hypertoni-
schen Losungen zustande und wirkt dem Eintritt der Plasmolyse ent-
gegen. Eine andere Anpassung gegen Turgorverlust in hypertonischen
Losungen besteht darin, dafl die osmotisch wirksamen Stoffe der AuBlen-
losung in erheblicher Menge vom Protoplasma aufgenommen und in
den Zellsaft eingefithrt werden. Hierdurch gleicht sich das Konzen-
trationsgefille wesentlich aus. Die beiden letztgenannten Vorginge d. i.
Anatonose und Einwanderung der plasmolysierenden Substanz haben
bei Bestimmungen des osmotischen Wertes mehrmals schwere Fehler
verursacht, woriiber zum Teil bereits oben die Rede war.

Osmotisch wirksame Stoffe im Zellsaft der Pflanzen. Bereits
DE VRIES hat in seiner grundlegenden Arbeit¢ die Frage aufgeworfen
nach der chemischen Natur der Stoffe, welche zur Erhaltung des
Turgors dienen. Um der Losung dieser Frage nidher zu kommen, hat
DE VRIES Prefisifte aus verschiedenen Pflanzen analysiert. Diese Ana-
lysen fithren zum Schluf}, daBl in den meisten Fallen Zuckerarten, or-
ganische Carbonsauren bzw. deren Salze, oder mineralische Salze den
osmotischen Wert der Zellsifte bedingen. Einige DE VrIEsschen Re-
sultate sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt.

Osmotische Werte verschiedener Bestandteile der Zellsiafte.

Pflanzenmaterial . deren Saize “ Traeker | Kalivm | natrium | phosphat.
Heracleumspondilinm Blattstiel 0,033 ’ 0,152 — 0,014 —
Gunnera Scabra, Blattstiel 0,032 0,021 |0,090 — 0,003
Rheum officinale, Stengel 0,075 l 0,085 — — 0,012
Rheum hybridum, Blattstiel 0,137 0,052 — — 0,007
Rochea falcata, Blatt 0,059 0,030 — 0,016 |, —
Rosa hybrida, Kronenblatt ’ 0,035 0,218 —_ — J‘ —

1 BENDER: Diss. Miinster 1916 u. a.

2 vAN RYSSELBERGHE: Mém. Acad. Belg. 58, 1 (1899).
8 Toyix, W.: Biochem. Z. 132, 494 (1922).

¢ DpE VRiEs, H.: Jb. Bot. 14, 427 (1884).
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Dafl die in der Tabelle angegebenen Stoffe in den untersuchten
Pflanzenorganen tatsichlich den grofiten Teil des osmotischen Wertes
bedingen, ist aus der folgenden pE VRiEsschen Berechnung zu ersehen:
er verglich den plasmolytisch bestimmten osmotischen Wert der von
ihm untersuchten Pflanzenteile mit dem osmotischen Wert, der sich
als Summe der osmotischen Werte der in seiner Tabelle angegebenen
Stoffmengen ergibt. Er erhielt folgende Resultate.

Osmot. Wert Osmot. Wert

Pflanzenmaterial plasmolytisch | Perechnet aus

gefunden den Analysen-

resultaten

Heracleum spondilium, Blattstiel 0,22 0,20
Gunnera scabra, Blattstiel 0,16 0,15
Rheum officianle, Stengel 0,20 0,17
Rheum hybridum, Blattstiel 0,22 0,20
Rochea falcata, Blatt 0,13 0,10
Rosa hybrida, Blumenblitter 0,27 0,25

Es ist aber klar, daf obiges Pflanzenmaterial keine Vorstellung von
der allgemeinen Bedeutung bestimmter osmotisch wirksamen Stoffe
geben kann. DE VRIES hat vielmehr meistens siurefiihrende Pflanzen
gewahlt und nur bestimmte Pflanzenteile analysiert. Im allgemeinen
sollten 14sliche Zuckerarten, wenigstens in Blittern, die verbreitetsten os-
motisch wirksamen Substanzen sein. In Pflanzen der salzhaltigen Stand-
orte stellen haufig anorganische Salze, besonders aber Chlornatrium und
Kalisalpeter turgorerhaltende Stoffe dar. In diesem Zusammenhange
ist jedoch der Umstand zu erwahnen, dafl FABER? bei vielen Mangrove-
pflanzen Chlornatrium nicht als den hauptsichlichsten Turgorerreger
gefunden hat. Dieselbe Beobachtung hat A. RicHTER? mit den Pflanzen
der salzhaltigen Béden gemacht.

Zusammenfassend ist also der SchluB zu ziehen, daB die osmotisch
wirksamen Stoffe verschiedenartig sind. In Zellen mit hohem Turgor-
druck kann letzterer jedoch nur von solchen Stoffen herriihren, die im
Zellsaft in groBlen Mengen vorkommen. Als die verbreitetsten osmotisch
wirksamen Stoffe sind demnach Zuckerarten, organische Siuren sowie
deren Salze und (namentlich auf salzhaltigen B6éden) Mineralstoffe an-
zusehen.

Der allgemeine Begriff der Permeabilitit. Oben wurde darauf
hingewiesen, daf man im Verhalten der Elektrolyte zunichst Un-
stimmigkeiten mit den allgemeinen Gesetzen der Osmose erblickte; die
genannten Stoffe schienen einen iiberm#fig hohen osmotischen Druck
zu besitzen. Spéater wurde dieser Umstand durch die elektrolytische
Dissoziation in befriedigender Weise aufgehellt. Doch existieren auch
andere Stoffe, welche zunichst in der Beziehung rétselhaft waren, daB3
sie in plasmolytischen Versuchen einen scheinbar zu niedrigen osmoti-

1 v, FaBER, F. C.: Ber. dtsch. bot. Ges. 31, 277 (1913).
2 RICHTER, A.: Arb. landw. Versuchsstat. Saratow, Nr 38 (1926) (russ.).
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schen Druck hervorriefen. Diese Beobachtung haben bereits DE VRiEs
und seine nichsten Nachfolger gemacht. Eine richtige Erklirung des
Sachverhalts wurde aber erst von OvERTON! geliefert.

In erster Linie zeigte es sich, daB} einige Stoffe, wie z. B. Glycerin
und Harnstoff keine dauernde Plasmolyse zu bewirken vermégen: nach
einiger Zeit erfolgt immer Deplasmolyse und der Turgordruck wird von
neuem hergestellt. OvERTON wies nach, da diese Erscheinung auf ein
Eindringen der genannten Stoffe in den Zellsaft zuriickzufiihren ist:
die Pflanzenzelle ist also in derartigen Fillen nicht einem PreFFERschen,
sondern einem DuTROCHETschen Osmometer analog: oben wurde dar-
gelegt, daB der osmotische Druck oder das Fliissigkeitsvolumen in einem
Osmometer von DUTROCHET zunichst zunimmt, nach einiger Zeit aber
infolge des Konzentrationsausgleichs zu den beiden Seiten der Membran
wieder abnimmt. Die Richtigkeit dieser Annahme hat OvEmrToN fiir
Glycerin auf folgende Weise dargetan: wenn man Pflanzenzellen in eine
hypotonische Glycerinlosung hineinbringt und dann durch lang-
sames Verdunsten des Wassers die Glycerinlosung allmghlich konzen-
triert, so tritt niemals Plasmolyse ein, auch wenn die Glycerinlésung
suBerst konzentriert geworden ist. Legt man aber nachher die Zellen in
reines Wasser, so platzen die Zellwinde infolge des hohen inneren
Drucks; derselbe wird durch das eingedrungene Glycerin verursacht,
das nur allmahlich wieder herausdiffundieren kann.

Gegen diese Versuche kénnte man einwenden, daB der hohe osmo-
tische Druck hierbei durch Anatonose (sieche oben) entsteht; diese Er-
klarung ist aber deshalb unwahrscheinlich, weil Zucker eine dauernde
Plasmolyse hervorruft, die von keiner erheblichen Steigerung des os-
motischen Wertes begleitet wird. AuBerdem zeigte OvErTON, daf} einige
Stoffe wie z. B. Athylalkohol mit solcher Geschwindigkeit eindringen,
daf} sie tiberhaupt keine Plasmolyse bewirken. Dies ist nicht einem
plotzlichen Tode der Zelle zuzuschreiben, denn setzt man derselben
Alkoholl6sung eine entsprechende Zuckermenge hinzu, so erfolgt die
normale Plasmolyse.

Zwischen den augenblicklich und den langsam eindringenden Stoffen
existieren verschiedene Zwischenstufen. So dringen nach OvVERTON
Glykol, Azetamid, Succinimid nach wenigen Minuten in die Spirogyra-
zellen ein; Glycerin verlangt 2 Stunden, Harnstoff 5 Stunden, Ery-
thrit 20 Stunden. Auch Athylather, Chloralhydrat, Sulfonal, Coffein,
Antipyrin und einige andere Stoffe dringen nach OVERTON leicht in den
Zellsaft ein. SchlieBlich zeigte OverTOoN, dafl ein Durchdringen ver-
schiedener Alkaloide in den Zellsaft direkt unter dem Mikroskop sicht-
bar ist, falls der Zellsaft. Gerbstoffe enthilt; diese bilden mit Alkaloiden
charakteristische Niederschldge. In Form von gerbsauren Salzen sind
einige Alkaloide praktisch unschadlich ; sie haufen sich daher in betréacht-
lichen Mengen im Zellsaftraum an. Spaterhin wurde eine andere analoge

1 OverTON, E.: Vjschr. naturforsch. Ges. Ziirich 40,159 (1895);41, 383 (1896);
44, 88 (1899). — Z. physik. Chem. 22, 189 (1897).
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Methode vorgeschlagen!. In den Blattzellen des Mooses Fontinalis
antipyretica ist Fett in Form von fadenférmigen Gebilden im Zell-
saftraum enthalten. Beim Eindringen von verschiedenen Basen, Al-
koholen und Phenolen werden die genannten Gebilde zu feinen Tropfchen
emulgiert. ‘

Auf diese Weise entstand der Begriff der Permeabilitit. Es zeigte
sich, daB eine Pflanzenzelle meistens doch nicht direkt mit einem
PrerFFERschen Osmometer verglichen werden darf; eine derartige Ana-
logie konnte denn auch zu verschiedenen irrigen SchluBfolgerungen
fihren. OveErTON hat einige allgemeine Regeln der Permeabilitéat
gegeben. Das Vermégen in den Zellsaft einzudringen verringert sich nach
OverTON mit wachsender Zahl der Hydroxylgruppen im Molekiil: so
dringen einwertige Alkohole schnell ein, zweiwertige schon etwas lang-
samer. Noch langsamer permeiert das dreiwertige Glycerin. Das vier-
wertige Erythrit dringt sehr langsam ein. In gleichem Sinne wirkt eine
Anhiufung von Aminogruppen. Hingegen soll das Eindringen durch
Halogensubstition befordert werden, desgleichen durch Alkylierung und
Acetylierung an den Hydroxyl- oder Aminogruppen. Im einzelnen sind
aber manche Ausnahmen von den obigen Regeln zu verzeichnen, denn
spaterhin zeigte es sich, daBl verschiedene Pflanzen beziiglich der Perme-
abilitdt eigenartige Merkmale aufweisenz. Auch die neueren Angaben
von SCHONFELDERS? stimmen mit denjenigen OVERTONS nicht ganz iiber-
ein.

Methoden zur Bestimmung der Permeabilitit. Bevor wir zu
einer Besprechung der Einzelheiten des Permeabilitdtproblems schrei-
ten, empfiehlt es sich, die vorhandenen Methoden zur Bestimmung
der Permeabilitit darzulegen, denn nur nach der Beurteilung des Ge-
nauigkeitsgrades der vorhandenen :Permeabilitdtsmessungen ist eine
Schiatzung der Zuverlissigkeit der erhaltenen Resultate moglich. Es
muf} sogleich bemerkt werden, daf3 die Methoden der Permeabilitéts-
messung zwar zahlreich, aber nicht einwandfrei sind, somit die quanti-
tativen Permeabilititsmessungen eher als Schiatzungen erscheinen. Vor
allem ist aber der folgende Umstand zu betonen, weil derselbe in den
meisten Untersuchungen iiber Permeabilitéit nicht geniigend hervor-
gehoben worden war. OVERTON und seine néchsten Nachfolger behan del-
ten das Permeabilitatsproblem zu dem Zwecke, eine Erklarung der Ab-
weichungen von den allgemeinen Gesetzen der Osmose zu geben. Es
wurde nur das Eindringen verschiedener Stoffe aus der AuBenlésung
durch das Plasma in den Zellsaft studiert und das gesamte Pro-
blem stand namentlich mit den Fragen des Turgordrucks und der Wasser-
bilanz der Pflanzenzelle im Zusammenhange. Spiter hat man jedoch
das Permeabilitatsproblem mit demjenigen der Aufnahme verschiedener
Stoffe bei der Erndhrung der Zelle verbunden, ohne die Untersuchungs-
methoden zu #ndern. Hieraus entstand eine ganze Reihe von Un-

1 'BorEscH: Biochem. Z. 101, 146 (1919).
2 Frrring, H.: Jb. Bot. 59, 1 (1920).
3 SCHONFELDER, S.: Planta (Berl.) 12, 414 (1930).
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genauigkeiten: es ist denn klar, dafl ein Eindringen verschiedener Stoffe
durch das Plasma direkt in den Zellsaft mit der Erndhrung der Zelle, d. i.
mit der Assimilation der ndmlichen Stoffe nichts zu tun hat. Es wurde
jedoch z. B. die Frage aufgeworfen, wie es zu erklaren wire, daB} einige
Zuckerarten, die als notwendige Nahrstoffe gelten, in den Zellsaft
aullerordentlich langsam gelangen. Dies brauchen sie aber normaler
Weise nicht zu tun, denn als Nahrstoffe miissen sie im protoplasmatischen
Wandbeleg bleiben und dort assimiliert werden.

Dieses Miverstindnis entstand wohl dadurch, daf die Lehre von
einer Plasmahaut als selbstdndigem Zellbestandteil, die von PFEFFER
nur als eine Hypothese ausgesprochen worden war, spiterhin als die
Grundlage simtlicher Betrachtungen iiber die Osmose und Permeabilitat
erschien. Oben wurde jedoch dargetan, daf die Richtigkeit der Plasma.-
hauttheorie problematisch ist, indem dieselbe durch keine beweis-
kraftigen Tatsachen unterstiitzt wird; vielmehr mit verschiedenen Be-
obachtungen im Widerspruche steht.

Jedenfalls ist es vollkommen unstatthaft, den Zellinhalt, d.i. das
Protoplasma samt dem Zellsaft gegen die Auflenwelt aus dem Grunde
abzugrenzen, weil dasselbe von einer hypothetischen Zellhaut um-
geben sein soll. Auch von diesem Standpunkte aus mufBl man aber
dem Umstande Rechnung tragen, daBl simtliche Anhinger der Zell-
haut die Existenz derselben auch zwischen dem Protoplasma und dem
Zellsaft annehmen und somit sich das Protoplasma als beiderseits
abgegrenzt denken. Selbst auf Grund der alten Ansichten erscheint
also eine Diffusion der Bestandteile der Aulenlosung direkt in'den Zell-
saft als ein pathologischer Vorgang. Vorsichtiger wire also wohl eine
solche Erklirung der Permeabilitit, die auf rein sachlicher Grundlage
fuBt und die Existenz einer Plasmahaut iiberhaupt nicht berticksichtigt.

Aus der nachfolgenden Beschreibung der Methoden der Permeabili-
tatsbestimmung wird ersichtlich werden, daf einige Methoden zur Er-
mittelung des Eindringens der gelésten Stoffe in den Zellsaft dienen,
wahrend andere Methoden ein Eindringen der namlichen Stoffe sowohl
ins Protoplasma als in den Zellsaft beriicksichtigen. Er ist also ein-
leuchtend, dafBl die mit verschiedenen Methoden erhaltenen Resultate
miteinander nicht immer vergleichbar sind.

1. Methode der direkten Beobachtung der in der Zelle
stattfindenden Vorgange. Diese Methode kann verwendet werden,
wenn die zu untersuchende Substanz bei ihrem Eintritt in die Zelle sicht-
bare Verinderungen im Zellinhalt hervorruft. Sie kam zuerst fiir ver-
schiedene Farbstoffe in Anwendung. Bereits PFEFFER! zeigte, daf} einige
Farbstoffe von den lebenden Pflanzenzellen aufgenommen und auf-
gespeichert werden. Thre Konzentration wird nach der Farbungsinten-
sitdt beurteilt und ist hiufig bedeutend hoher im Zellinnern, als in der
AuBenlssung. Dies ist namentlich der Fall, wenn der Farbstoff von irgend-
welchen Bestandteilen des Zellinhalts chemisch gebunden, bzw. ad-

1 PrerrER, W.: Unters. bot. Inst. Tiibingen 2, 179 (1886).
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sorbiert wird. Methylenblau bewirkt hierbei gar keine Farbung des
Protoplasmas; die Gesamtmenge des Farbstoffs befindet sich im Zell-
saft. Rosolsiure wird im Gegenteil nur im Zellplasma aufgespeichert, der
Zellsaft bleibt aber farblos. Andere permeierende Farbstoffe werden
sowohl im Protoplasma, als im Zellsaft aufgespeichert. Auch OvErTON
(a. a. 0.) benutzte Farbstoffe zum Nachweis der Permeabilitiat des Zell-
plasmas. CoLrANDER! suchte sogar die Farbstoffmethode auf colori-
metrischem Wege zu quantitativen Bestimmungen zu verwenden. Als
qualitative Probe ist diese Methode freilich das einzige unanfechtbare
Verfahren, die Existenz der Permeabilitit des Zellplasmas nachzuweisen
und den wesentlichen Unterschied zwischen diesem und den semiper-
meablen Membranen sensu stricto zu erldutern.

In einigen Fillen konnen Farbenverinderungen der AuBlenlosung zur
Beurteilung der Aufnahme einiger gefarbter Stoffe benutzt werden?; im
allgemeinen ist aber dieses Verfahren weniger bequem, als die Farben-
verinderung des Zellinhaltes.

Auch die Endosmose von Siuren und Alkalien kann bequem beob-
achtet werden, falls der Zellsaft Farbstoffe enthalt, welche als Indica-
toren dienen3. Bereits frither haben andere Forscher versucht, auch
Zellen mit farblosem Zellsaft mit Neutralrot zu farben und dann wie die
natiirlich gefiarbten Zellen zu untersuchen, wobei Neutralrot als Indi-
cator diente.

Der Eintritt von Neutralsalzen in die Zelle kann in analoger Weise
studiert werden, falls hierbei Farbenumschlag oder Fallung entsteht,
wie z. B. beim Eintritt von einem Kalksalz in Zellen, deren Saft 16s-
liche Oxalate enthalt4, beim Eintritt von Eisensalzen in tanninhaltige
Zellens, oder bei der Aufspeicherung von Gold in Zellwandungen®. v

In anderen Fillen kann das Permeieren durch nachfolgende Behand-
lung der Zellen mit entsprechenden Reagenzien dargetan werden. Die
Endosmose der Nitrate wird z. B. dadurch dargetan, daf3 Pflanzengewebe
nach einem Verweilen in Nitratlosungen und nachfolgendem Auswaschen
mit Diphenylamin und starker Mineralsiure bearbeitet werden, wobei
Tiefblaufarbung entsteht. Auf analoge Weise kann die Endosmose vieler
Stoffe durch mikrochemische Proben verfolgt werden, allerdings nur in
qualitativer Form.

Samtliche obenerwahnten Methoden sind als qualitative Proben
vollkommen zuverlissig, kénnen aber zu quantitativen Messungen oder
gar Schitzungen nur selten benutzt werden. Eine Vervollkommnung in
dieser Richtung ist wohl erwiinscht, da andere quantitative Schatzungen
qualitativ nicht immer sicher sind.

1 COLLANDER, R.: Jb. Bot. 60, 354 (1921).

2 REDFERN, G. M.: Ann. of Bot. 36, 511 (1922).

3 Haas, A. R.: J. of biol. Chem. 27, 225 (1916). — BRENNER, W.: Ofversigt
Finska Vetensk.-Soc. Forh. 60 (1918).

4 OstErHOUT, W. J. V.: Z. physik. Chem. 70, 408 (1910).

5 WiLLiaMS, M.: Ann. of Bot. 32, 591 (1918).

6 WILLIAMS, M.: Ann. of Bot. 32, 531 (1918).
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2. Plasmolytische Methoden der Permeabilititsbestim-
mung. Oben wurde erwéhnt, daf die permeierenden Stoffe sich durch
eine scheinbar anomale Osmose kennzeichnen: die Grenzplasmolyse der
Zellen erfolgt durch Losungen dieser Stoffe bei solchen Konzentrationen,
welche nach der Berechnung auf Grund der allgemeinen Gesetze als zu
hoch erscheinen. Dies rithrt davon her, dafl ein Teil des Plasmolytikums
wahrend des Versuchsin die Zellen eindringt. Darauf haben LEPESCHEIN
und TRONDLE? eine quantitative Messung der Permeabilitdt begriindet.

Als ,,Permeabilititsfaktor wird hierbei die folgende GréBe be-
zeichnet: nehmen wir an, da8 P° der osmotische Druck einer nicht
permeierenden und P derjenige einer permeierenden Substanz bei der
Grenzplasmolyse ist. P ist freilich grofler als P° und zwar im selben
MaBe, wie der experimentell ermittelte isotonische Koeffizient der perme-
ierenden Substanz groBer als der theoretisch berechnete ist. Wenn wir
den auf Grund der physikalisch-chemischen Daten berechneten iso-
tonischen Koeffizienten mit 7 und den experimentell gefundenen mit '
bezeichnen, so ergibt sich die folgende Gleichung:

u 1—7

D . b

13

wo p der Permeabilititsfaktor ist, der zum Vergleich des Permeabili-
tétsvermogens verschiedener Stoffe dienen kann. Hierbei ist allerdings zu
bedenken, daB die GréBe von 7* leider von der Versuchsdauer abhingt.

Die Bestimmung selbst wird auf folgende Weise ausgefithrt. Zu-
nichst wird das zu untersuchende Gewebe mit Rohrzuckerlosungen ver-
schiedener Konzentration behandelt und auf diese Weise die moleku-
lare Zuckerkonzentration C, ermittelt, welche die Grenzplasmolyse
hervorruft. Nach 1 Stunde wird das Volumen der Zellen ( V;) gemessen.
Dann iibertrigt man die Zellen in die theoretisch isotonische Losung C
der zu untersuchenden Substanz und mift die Zellvolumina zuerst nach
30 Minuten (V.), dann nach 2 Stunden (V). In einer Stunde hat also
die Volumenzunahme

V:; - Vz
2

stattgefunden. Somit ist das Zellvolumen unmittelbar nach dem Ein-
legen in die zu untersuchende Losung gleich
VoV,

4
und die Konzentration C, der nimlichen Substanz, die mit derjenigen
der Rohrzuckerlosung scheinbar isotonisch ist, 148t sich so berechnen:
Va - Vz

4
o v,

1 LEPESCHKIN, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 26 a, 198 (1908); 27, 129 (1909).

2 TrRONDLE, A.: Ber. dtsch. bot. Ges. 27, 71 (1909). — Jb. Bot. 48, 171 (1910).
— Biochem. Z. 112, 259 (1920). .

V,—

V,-
C,=Cy
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Da 1,88 der isotonische Koeffizient des Rohrzuckers ist, so erhalten
wir die GroBe des isotonischen Koeffizienten der zu untersuchenden

Substanz:
C

! A [
7 =1,88. Z’: .

Diese Berechnung wird dadurch ermoglicht, daB Rohrzucker in den
Zellsaft der Pflanzenzellen praktisch nicht eindringt.

Gegen obige Methode wurden verschiedene Einwinde gemacht; vor
allem weist Frrrina! darauf hin, daB die Lrpescarinsche Methode sich
auf die isotonischen Koeffizienten griindet, letztere aber durch ver-
schiedene Faktoren beeinflufit sind. FrrTiNes eigene Methode der Per-
meabilitdtsmessung besteht darin, daB man die zur Deplasmolyse not-
wendige Zeit bestimmt. Ist z. B. eine durch 0,1 Mol. Kaliumnitratlosung
hervorgerufene Grenzplasmolyse nach 15 Minuten zuriickgegangen und
wird nun eine neue Grenzplasmolyse nur durch 0,1025 Mol. Kalium-
nitrat bewirkt, so sei der Schlufl zu ziehen, dafl in 15 Minuten 0,0025 Mol.
Kaliumnitrat hereindiffundiert ist.

Auch gegen diese Methode wurden verschiedene Einwénde gemacht?,
worauf wir hier nicht naher einzugehen brauchen, weil alle in denselben
hervorgehobenen Ungenauigkeiten nach der Ansicht des Verfassers
dieses Buches unwesentlich sind gegeniiber demjenigen Hauptmangel,
der simtlichen plasmolytischen Methoden eigen ist: in hypertonischen
und isotonischen Konzentrationen verschiedener Stoffe, namentlich
aber der Elektrolyte; wird die Durchlassigkeit des Plasmas so stark
verdndert, daB eine genaue Messung der Permeabilitit kaum mog-
lich ist. Dieser Umstand wird weiter unten ausfiithrlicher besprochen
werden. Die plasmolytische Methode liefert zwar zuverlissige Resultate
bei Bestimmungen des osmotischen Wertes der Pflanzenzellen, ist aber
zu Permeabilitdtsmessungen weniger zu empfehlen; jedenfalls sollten die
nach der genannten Methode erhaltenen Resultate mit Vorsicht ver-
wendet werden. Diese Bemerkung betrifft freilich auch die plasmo-
metrische Methode von HOFLER2. Der genannte Forscher sucht die
FrrTinesche Methode dadurch zu verbessern, dafl er die Zellen unter
Volumenmessung durch stark hypertonische Losungen plasmolysiert.
Man mifit das Protoplasmavolumen vor der Plasmolyse und zweimal
nach der Plasmolyse. Das Zeitintervall zwischen den beiden letzten
Messungen sei gleich ¢, die molare Konzentration der Aulenlésung gleich
C, die osmotischen Werte der Zelle nach der Plasmolyse gleich €y und
C,, der Grad der Plasmolyse bei der ersten Messung gleich p, und.bei
der zweiten Messung gleich p,. Nun ist

C,=Cp, und C,=Cp,
C,~0,=Clp,—py) -

1 FrrTive, H.: Jb. Bot. 56, 1 (1915); 57, 533 (1917); 59, 1 (1919).
2 STiLEs, W.: Permeability, S. 176 (1924).
3 HOFLER, K.: Ber. dtsch. bot. Ges. 86, 414, 423 (1918); 37, 314 (1919).
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Die Verinderung des osmotischen Wertes in der Zeiteinheit ist somit
ein Maf} der Aufnahme der zu untersuchenden Substanz. Hierbei bleibt
freilich der Geschwindigkeitsfaktor, der seinerseits von dem Konzen-
trationsgefalle abhéngt, unbestimmt. Bei samtlichen plasmolytischen
Methoden bleibt auBerdem die etwa vorhandene Exosmose nicht beriick-
sichtigt.

Zusammenfassend ist der SchluBl zu ziehen, daf plasmolytische Me-
thoden nicht sehr zuverlissig sind und kiinftighin durch andere Ver-
fahren ersetzt werden sollen. Der Versuch von BARLUND! die plasmo-
Iytische Methode der Permeabilititsmessung zu verteidigen, ist wohl
nicht als erfolgreich zu bezeichnen. Doch wurden an Hand der genann-
ten Methode zahlreiche Resultate erhalten, welche trotz den der Me-
thode anhaftenden Méangeln so eindeutig sind, daB sie zur Erklirung der
Permeabilitit benutzt werden konnen, besonders aber wenn sie an
Hand anderer Methoden bestétigt sind. In den letzten Jahren werden
die plasmolytischen Methoden nur selten verwendet.

3. Messung der Volumen- bzw. Gewichtsverinderung in
hypotonischen Losungen. Eine wesentliche Verbesserung der Me-
thoden der Permeabilititsmessung wird dadurch erzielt, daf man die
Permeabilitat in hypotonischen Losungen ermittelt. LUNDEGARDH?Z
hat die Lange der Wurzelchen von Vicia Faba unter dem Mikroskop
in verschiedenen Salzlosungen gemessen; dieselbe nimmt natiirlich zu-
erst auch in hypotonischen Losungen etwas ab und vergréBert sich nach-
her wieder bei der allmahlichen Salzaufnahme. Hierbei wird angenom-
men, daB die Permeabilititsgeschwindigkeit der verstrichenen Zeit um-
gekehrt proportional ist. Dieses Verfahren ist nur mit Versuchsobjekten
von einer bestimmten Struktur brauchbar.

Eine analoge makroskopische Methode wurde von Brooxks? ausge-
arbeitet. Streifen des Bliitenstiels von Lowenzahn oder andere analoge
Gewebe werden so fixiert, daf} die freien Enden in wagerechter Richtung
beweglich bleiben. Zunichst werden die Streifen in eine Losung versenkt,
in welcher die Kriimmung unveréindert bleibt. Dann erhoht man die
Konzentration der AuBenlésung; die Streifen werden zuerst weniger stark
gebogen, aber nach einiger Zeit, die BRoOKS als die Permeabilititszeit
betrachtet, wird die urspriingliche Kriimmung wieder hergestellt. Die
Methode wird empfindlicher, wenn man den inneren Raum von hohlen
Organen wie Bliitenstéinde von Lowenzahn oder Zwiebelblatter mit Lo-
sungen fiillt und die Langenzunahme bzw. -abnahme mittels des ,,Licht-
hebels*, das ist durch Reflexion an einer Skala vergroBertt. Auch diese
Methode ist nur in einem beschrinkten MafBe brauchbar, da sie eine
geeignete Struktur des Versuchsmaterials erheischt.

4. Diffusionsmethode der Permeabilititsmessung. Die-

1 BARLUND, H.: Acta bot. Fennica 5, 117 (1929).

2 LUNDEGARDH, H.: Sv. Vetenskapsakad. Handl. 47, 1 (1911).
3 BrooOKS, S. C.: Amer. J. Bot. 3, 562 (1916).

4 DELF, E.: Ann. of Bot. 80, 283 (1916).
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selbe wurde ebenfalls von Brooks! vorgeschlagen. Thallusplatten von
Laminaria werden zwischen zwei offenen Glasrshren gelegt und den
Rohren luftdicht angepafit. Beide Rohren filllt man mit ungleich kon-
zentrierten Losungen des zu untersuchenden Stoffes oder schlechthin des
Seewassers. Man miBt alsdann die Diffusion durch die Gewebeplatte.
Diese Methode ist nur zur Untersuchung von membranartigen Geweben
brauchbar und es bleibt aullerdem unbekannt, ob der Konzentrations-
ausgleich lauter durch Diffusion durch das Gewebe oder, wenigstens
zum Teil, durch Exosmose aus dem Gewebe selbst stattfindet.

5. Elektrometrische Methoden der Permeabilitatsmes-
sung. OSTERHOUT? betrachtet die elektrische Leitfahigkeit der Gewebe
als MafBl der Permeabilitat. Der groBte Teil der Versuche dieses For-
schers wurde mit Laminaria ausgefithrt. Runde Thallusscheiben wer-
den so aufeinandergelegt, daB ein Cylinder entsteht. An beiden Enden
des Cylinders befinden sich in einem kleinen Abstand von den Scheiben
platinierte Platinelektroden, und die Leitfshigkeitsbestimmung erfolgt
nach der gebriuchlichen Methode von KomrLrauscH. Die Methode ist
offenbar nur zu Untersuchungen iiber die Aufnahme von Elektrolyten
brauchbar. Ob die Leitfahigkeit tatsichlich in einem konstanten Ver-
hiltnis zur Permeabilitat steht, ist nicht festgestellts.

Eine andere Methode besteht darin, dafl man die Leitfihigkeit der
AuBenlésung miBt und aus deren Herabsetzung den Schlul} zieht, da@
eine entsprechende Menge von Elektrolyten von dem zu untersuchenden
Pflanzenmaterial aufgenommen wurdet. Diese Methode darf freilich
ebenfalls nur beim Arbeiten iiber die Aufnahme von Elektrolyten benutzt
werden; sie ist aber allen obenbeschriebenen vorzuziehen, weil sie ein
Arbeiten mit stark hypotonischen Losungen erméglicht und die erhal-
tenen Resultate weder durch Exosmose, noch durch Anatonose beein-
fluit werden, wahrend bei simtlichen oben dargelegten Methoden, beson-
ders bei den plasmolytischen, weder die Exosmose, noch die Anatonose
beriicksichtigt sind, wodurch schwere Fehler entstehen kénnen. Die
Methode der Leitfahigkeitsmessung der AufBlenlosung ist besonders be-
quemn fiir das Studium der Exosmose und wurde auch zu diesem Zwecke
verwendet?. Es zeigte sich in der Tat, dafl in manchen Fallen eine ziem-
lich erhebliche Exosmose existiert.

Eine Fehlerquelle der Methode der Leitfahigkeitsbestimmung in der
AuBlenlésung besteht darin,”dafB ein Teil der gelosten Elektrolyte an
der auBeren Flache der Zellwandungen adsorbiert sein kann.

6. Chemische Methoden der Permeabilitatsbestimmung.

1 BrooOKS, S. C.: Botanic. Gaz. 64, 306, 509 (1917).

2 OstERHOUT, W. J. V.: Science (N.Y.), N. s., 835, 112 (1912); 37, 111 (1913).
— Biochem. Z. 67, 273 (1914). — J. of biol. Chem. 36, 557 (1918). — J. gen. Phy-
siol. 1, 299 (1919); 4, 1 (1921); 5 (1923).

3 StiLEs, W. a. I. JORGENSEN: Botanic. Gaz. 65, 526 (1918).

4 StiLEs, W. a. F. Kipp: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 90, 448, 487 (1919). —
REDFERN, G. M.: Ann. of Bot. 86, 167, 511 (1922).

5 TrRUE, R. H. a. H. H. BartueTT: U. S. Dept. Agricult. Bureau Plant Ind.
Bull. 231 (1912). — StirEs, W. a. I. JORGENSEN: Ann. of Bot. 31, 47 (1917).
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Dieselben bestehen darin, daf man durch direkte chemische Analyse
die Mengen der zu untersuchenden Stoffe entweder im Zellsaft, oder
in der AuBenlésung ermittelt. Letzteres Verfahren ist demjenigen der
Leitfahigkeitsbestimmung der AuBenlsung analog; es bietet dieselben
Vorziige dar und ist mit derselben Fehlerquelle verbunden. Es ist aber
klar, daBl die Methode der chemischen Analyse auch bei Untersuchungen
iiber Nichtelektrolyte verwendet werden darf; sie wurde schon lingst
von mehreren Forschern benutzt.

Eine Analyse des Zellsaftes der Pflanzen vor und nach dem Ver-
weilen in Losungen der zu untersuchenden Stoffe sollte eigentlich eine
tadellose Losung der Frage nach dem Permeieren einzelner Stoffe liefern.
Leider ist die Gewinnung einer ausreichenden Saftmenge aus einem ein-
heitlichen Gewebe mit erheblichen Schwierigkeiten verbunden. Man be-
nutzt meistens niedere Organismen, oder Riesenzellen einiger Algen?.

Neuerdings sucht SABININ? nachzuweisen, dafl die beste Methode
der Permeabilititsmessung darin besteht, dafl man Pflanzen in Wasser-
kulturen (Bd.I, S.262) ziichtet, dann in die zu untersuchenden Lo-
sungen iibertrigt, den Stengel abschneidet und den herausflieBenden
Saft analysiert. Auf diese Weise wird die Permeabilitit der Zellen der
Wurzelrinde ermittelt und zwar in hypotonischen Lésungen. Nach dieser
Methode kann selbstverstindlich nur die Permeabilitit der Wurzelrinde
bestimmt werden, doch ist namentlich dieses Gewebe besonders inter-
essant. Das Prinzip der Methode ist demjenigen der Diffusionsmethode
(siehe oben) analog. Die von SABININ erhaltenen Resultate werden weiter
unten besprochen werden.

Es ist im Awuge zu behalten, daf die plasmolytischen Methoden na-
mentlich die in den Zellsaft eingedrungenen Stoffe beriicksichtigen, wah-
rend nach den elektrometrischen und chemischen Methoden auch die
vom Protoplasma aufgenommenen Stoffe mitbestimmt werden.

Die Permeabilitit des Plasmas fiir Elektrolyte. Unsere Ansichten
iber diese Frage waren Gegenstand einer merkwiirdigen Evolution.
OVERTON (a. a. O.) behauptete, dal Mineralsalze iiberhaupt nicht perme-
ieren und diese Ansicht war eine Zeitlang die vorherrschende. Erst
OsTERHOUTS zeigte, dal OVERTON bei seinen lange dauernden Versuchen
wahrscheinlich durch den folgenden Umstand getéuscht war: Nach weni-
gen Minuten tritt in plasmolytischen Versuchen Deplasmolyse ein, die
auf das Eindringen der Salze in den Zellsaft hindeutet. Nach langerer
Zeit erfolgt aber wiederum eine ,,Pseudoplasmolyse’, welche nicht
zuriickgeht.

Spatere Forscher haben die Durchlissigkeit des Plasmas fiir Mineral-
salze bestdtigt. Doch findet in hypertonischen, besonders aber nicht
ausgeglichenen Losungen der Mineralsalze eine starke Permeabilitéts-

1 WopEHOUSE, R. P.: J. of biol. Chem. 29, 453 (1917). — IrRwiN, M.: Amer.
dJ. Physiol. 59 (1922). — J. gen. Physiol. 10, 927 (1927) u. a.
2 SABININ, D.: Bull. Inst. rech. biol. Univ. Perm. 4, Erg.-H. 2 (1925) (russ.).
.3 OsrerHOUT, W. J. V.: Science (N.Y.) 34, 187 (1911). — The Plant World
16, 129 (1913).
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anderung statt, die hiufig so weit schreitet, dafl der plasmatische Wand.-
beleg sich gegen einige Salze als vollkommen undurchlissig erweist.
Frrring (a. a. 0.) hat an Hand der plasmolytischen Methode gefunden,
daB Alkalisalze in die Epidermiszellen mit einer mefbaren Geschwindig-
keit eindringen, und zwar in der Reéihenfolge der lyotropen Reihe; zu
denselben Ergebnissen gelangten auch andere Forscher?, ebenfalls mittels
der plasmolytischen Methode. Spéter hat aber LUNDEGARDE? an Hand
der chemischen Permeabilitidtsmessung die Beobachtung gemacht, daf
die lyotrope Reihe nur bei Anwendung von konzentrierten Ldsungen
sich erhalt. Nun wirken hypertonische Salzlosungen schédlich auf das
Plasma ein und es entstehen daher anormale Verhialtnisse. WEIs3 hat
z.B. dargetan, daB Mineralsalze in Konzentrationen von etwa 0.1 n eine
Veranderung des dispersen Zustandes des Plasmas bewirken, wobei sich
dessen Permeabilitit stark vermindert.

Die Erdalkalisalze dringen nach Frrrine4, Kamm0® und anderen For-
schern viel langsamer ein, als die Alkalisalze. Ca-Salze sollen nach An-
gaben der genannten Forscher iiberhaupt nicht permeieren. Diese Resul-
tate wurden aber nach der plasmolytischen Methode und zwar mit nicht
ausgeglichenen Losungen erhalten. Unter diesen Verhiltnissen ist nur
eine annihernde Schitzung moglich. Stmes u. Kippé, REDFERN? und
namentlich SABININ® zeigten, daB Ca-Salze in geringen Konzentrationen
in die Zelle schnell eindringen und daf auch fiir andere Salze die Permea-
bilitatswerte von Frrrine und KawvO den natiirlichen Verh#ltnissen
durchaus nicht entsprechen. Es seien hier einige Zaklen aus der Arbeit Sa-
BININS angefiihrt. Wie bereits oben erwihnt ist, bestimmte der genannte
Forscher die Permeabilitit der Wurzelparenchymzellen auf folgende
Weise: Er ziichtete Pflanzen in Wasserkulturen, schnitt den Stengel ab
und analysierte sowohl die AuBenlosung, als die aus der Schnittfliche
herausflieBende Fliissigkeit nach zuverlissigen Mikromethoden. Im
nichsten Kapitel wird dargetan werden, dafl die bei obigen Verhaltnissen
gesammelte Fliissigkeit aus den Leitungsbahnen des Holzkérpers heraus-
tritt, in dieselben aber vom AufBenmedium durch das dullere Wurzel-
parenchym gelangt. SABININ verwendete sehr verdiinnte Losungen, die
immer Salzgemische enthielten und auf diese Weise vollkommen aus-
geglichen waren. Mit einer Wasserkultur von Mais ergab sich folgendes
Resultat:

1 LunpEGARDH, H.: Sv. Vetensk. Akad. Handl. 47, Nr 3, 1 (1911). — PANTA-
~EeLeL, E.: Jb. Bot. 56, 689 (1915). — TRONDLE, A.: Arch. Sci. Phys. et Natur,
Genéve, 4. sér., 45, 38, 117 (1918). — Kamno, H.: Biochem. Z. 123, 284 (1921).

2 LuNDEGARDE, H.: u. V. MoRAVEK: Biochem. Z. 151, 296 (1924).

3 Wers, A.: Planta (Berl.) 1, 145 (1925).

¢ FIirTING: a.a. O. .

5 KAHHO: a.a. O. und ,,Uber die physiologische Wirkung der Neutralsalze
auf das Pflanzenplasma (1924).

6 StrLEs, W. a. F. Kipp: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 90, 448, 487 (1919).

7 REDFERN, . M.: Ann. of Bot. 86, 167 (1922).

8 SABININ: a.a. O.



62 Die Grundiagen der Physiologie der Stoffaufnahme und Stoffwanderung.

Cainder AuBlenlésung . . . . . . . . . . ... .. 0,0041 n
CaimSaft . . . . . . . . . .. ... ... ... 0,0034 n
Ca im Saft nach weiteren 24 Stunden . . . . . . . . . 0,0033 n

Auf diese Weise ist die Konzentration des Ca im endosmotischen
Strome gleich 82 vH derjenigen der AuBenlésung. Auch in anderen Ver-
suchen wurden Ca-Konzentrationen im Blutungssafte gefunden, die den-
jenigen der AuBenlésung nahe waren. Hieraus ist ersightlich, daB Ca
durch die Zellen des Wurzelparenchyms mit groBer Geschwindigkeit
hineindiffundiert. Auch fiir NH, und andere Ionen wurde eine analoge
Geschwindigkeit gefunden, die nach SaBiNiNs Berechnungen die von
Frrive fiir KNO; ermittelte ums 458 fache fibertrifft. Fiir andere Mine-
ralstoffe erwies sich das Wurzelparenchym ebenfalls als leicht durch-
lssig.

Es muB allerdings darauf hingewiesen werden, dafl die Frage der
Permeabilitit des Plasmas fiir Ca vielleicht den einzigen Fall darstellt,
wo die plasmolytische Methode versagte. In anderen Fallen lieferte
sie qualitativ dieselben Resultate, wie andere Methoden. Auch bei
der Beurteilung der quantitativen Seite des Permeabilititsproblems
ist darauf hinzuweisen, daf obiger Vergleich der mittels verschiedener
Methoden erhaltenen Permeabilititsgeschwindigkeiten mit einiger Re-
serve anzunehmen ist, da SABININ die von ihm fiir Wurzelparenchym,
ein speziell zur Stoffaufnahme angepaltes Gewebe, gewonnenen Werte
mit denjenigen vergleicht, welche mit den zum Stofftransport nicht
dienenden Epidermiszellen erhalten worden waren.

"Nun sollen einige wichtigsten Regeln der Permeabilitit des Zell-
plasmas fiir Elektrolyte kurz dargelegt werden. Diese Regeln wurden
an Hand verschiedener Methoden festgestellt und sind so eindeutig, daB
deren Richtigkeit kaum bezweifelt werden kann.

Erstens zeigte es sich, daB in manchen Fillen die Ionen eines Salzes
mit ungleicher Geschwindigkeit aufgenommen werden!. Dies wird z. B.
durch die folgende Tabelle von REDFERN erliutert: .

Waurzeln von Pisum sativum

Anfingliche

Konzentration | Ca absorbiert | Cl absorbiert

von CaCl;
0,1n 17,74 3,58
0,01n 19,61 12,47
0,001n ‘ 23,10 15,09

Es ist also ersichtlich, daB bei Konzentrationssteigerung auch die
Differenz zwischen den aufgenommenen Ionenmengen zunimmt.

1 RuHLAND, W.: Z. Bot. 1, 747 (1909). — MEURER, R.: Jb. Bot. 46, 503
(1909). — PaNTaNELLL, E.: a. M. Terna Atti Accad. Lincei, Rendiec., sér. 5, 18,
481 (1909). — PanTtANELLI, E.: J. Bot. 56, 189 (1915). — Jounson, H. X.: Amer.
J. Bot. 2, 250 (1915). — HoagraxD, D. R.: Science (N. Y.), N. s., 48, 422 (1918).
STokLASA, J., SEBOR, J., TY¥wmicH, F.u. J. CwacHa: Biochem. Z.128, 35 (1922). —
Vgl. besonders REDFERN, G. M.: Ann. of Bot.36, 511 (1922). — RIPPEL, A.: Jb.
Bot. 65, 819 (1926).
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Die ungleiche Aufnahme von verschiedenen Ionen kann nur auf Ionen-
austausch zuriickgefiihrt werden, denn einzelne Tonen permeieren prak-
tisch gar nicht, da eine Uberwindung der michtigen elektrostatischen
Kriifte, welche zwischen den entgegengesetzt geladenen Ionen eines Sal-
zes bestehen, unmoglich ist. Im oben angefiihrten Falle der ungleichen
Aufnahme von Ca und Cl muB} also eine entsprechende Menge eines
anderen Salzes in die suBere Losung hinausdiffundieren, oder wird das
Calcium in Hydratform aufgenommen. Im letzteren Falle wird die
duBere Losung sauer. Eine Ansiuerung der auBeren Losung oder gar
des Bodens durch die Pflanzen wurde in der Tat mehrmals wahrge-
nommen. Wenn nun das Anion des Salzes scheinbar in groBerem Mafe
eindringt, so muf} ein anderes Anion in Salzform heraustreten, oder ein
UberschuB von OH-Ionen in der auBeren Losung entstehen. In diesem
Falle wird die duBere Losung alkalisch. PANTANELLY (a. a. O.) hat wahr-
genommen, dal} die Exosmose immer ziemlich langsam vor sich geht;
infolgedessen wird die Reaktion des AuBBenmediums bei ungleicher Ionen-
aufnahme zunichst entweder alkalisch, oder sauer. Nach einiger Zeit
erfolgt aber eine Neutralisation der #uBeren Losung. In den sorgfiltig
ausgefithrten Versuchen von REDFERN (a.a.O.) blieb hingegen die
auBere Losung bei tiberschiissiger Calciumaufnahme neutral und eine
simultane Exosmose von Kalium und Magnesium konnte direkt analy-
tisch dargetan werden. Auch STokLASA und dessen Mitarbeiter (a. a. O.)
teilen mit, daB eine iiberschiissige Aluminiumendosmose mit einer gleich-
zeitigen Exosmose des Natriums, Magnesiums und Calciums im Zu-
sammenhange steht.

Verschiedene Tatsachen beweisen in der Tat, daB die Permeabilitit
des Zellplasmas fiir Elektrolyte in umgekehrtem Verhiltnis zu deren
Dissoziation steht. Dies ist dadurch erklirlich, da8 nur die undisso-
ziierten Molekiile zu permeijeren vermogen, wihrend das Eindringen der
Tonen praktisch ganz zu vernachléssigen istl. Die oben dargelegten Er-
scheinungen sind also wohl auf den Ionenaustausch zuriickzufithren. Die
Ionen sind nicht oberflachenaktiv und werden auBerdem durch ihre elektri-
sche Ladung und Wasserhiille am Eindringen durch das Protoplasma
verhindert.

Nach RippEL?, WRANGELS, PANTANELLI* und anderen, erfolgt die

i RunLanp, W.: Jb. Bot. 54, 391 (1914). — TRONDLE, A.: Biochem. Z. 112,
259 (1920). — OstEREOUT, W. J. V.: J. gen. Physiol. 8, 131 (1925). — OsTER-
HOUT, W. J. V.a. M. Y. Dorcas: Ebenda 9, 255 (1925). — OstErHOUT, W. J. V.,
Dorcas, M. Y. a. W. J. CooPER jun.: Ebenda 12, 427 (1929). — BriNLEY, F. J.:
Protoplasma (Berl.) 2, 385 (1927). — NIKLEWSKI, A., KRAUSE, A. u. K. SEMAN-
czy¥K: Jb. Bots69, 101 (1928). — Po1sarvi, A. P.: Acta Bot. Fennica 4, 1 (1928).
— Diesen Angaben widersprechen allerdings K®BLLER, R.: Biochem. Z. 195, 14
(1928) und GELLHORN, E.: Das Permeabilitdtsproblem, seine physiologische und
allgemein pathologische Bedeutung (1929). — SCHONFELDER, S.: Planta (Berl.)
12, 414 (1930) kommt zum Schluf}, dafB diese scheinbar widersprechenden An-
gaben auf Nichtbeachtung des Ionenaustausches zuriickzufiihren sind.

2 RIPPEL, A.: Jb. Bot. 65, 819 (1926).

3 WrANGEL. M.: Z. physik. Chem. 139, 351 (1928).

4 PaNTANELLIL, E.: Protoplasma (Berl.) 7, 129 (1929).
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Aufnahme der Mineralsalze mittels Adsorption an der Oberfliche des
Plasmas.

Sehr wichtig ist die folgende sicher begriindete GesetzmaBigkeit: Die
Permeabilitit des Plasmas fiir Elektrolyte wird nicht durch die einfachen
Diffusionsgesetze geregelt, wie man es frither ohne jegliche experimentelle
Nachweise angenommen hatte. Es zeigte sich, dafi Elektrolyte unab-
hingig vom Lésungsmittel, also von Wasser aufgenommen werden und
ein Gleichgewicht sich stets bei ungleicher Konzentration des Elektro-
Iytes im Zellsaft und in der 4uBeren Losung einstellt. In dlteren, beson-
ders an Hand der plasmolytischen Methode ausgefiithrten Versuchen,
wurde manchmal die Beobachtung gemacht, dall ein Gleichgewicht sich
bei einer Salzkonzentration im Zellsafte einstellte, die bedeutend nie-
driger war, als die Konzentration desselben Salzes in der duBeren Losung.
Dies wurde so gedeutet, dafl der plasmatische Wandbeleg unter dem
Einflusse des Salzes fiir dasselbe undurchlissig wird*. Neuerdings sind
zahlreiche Versuche mit hypotonischen Losungen ausgefithrt worden;
dieselben fiilhren zum Schluf3, daB in lebenden Pflanzenzellen auch eine
erhebliche Anhiufung verschiedener ITonen stattfinden kann2.

In der folgenden Tabelle sind die von SABININ (a. a. O.) durch chemi-
sche Analysen des Blutungssaftes erhaltenen Zahlen angegeben. Die
Versuche wurden mit ausgeglichenen hypotonischen Lésungen ausge-
fithrt.

Zea Mays.

Konzentration von PO, in der AuBlenlésung . . . . . . . . . . 0,00014n
»s PO4 im Safte . . . .. . 0,00215n
Das Verhaltms der inneren zur duBeren Konzen’oratlon ist gleich 15,1
Konzentration von K in der AuBenlésung . O . . 0,000322 n
,, KimSafte . . . . . . . . . . . ... .. 0,00325n
Das Verhaltnis der inneren zur duBeren Konzentration ist gleich 10,1

Das Verhsltnis der inneren zur auBeren Konzentration wurde von
Stmmes und Kipp (a.a. 0.) ,absorption ratio“ d.i. Absorptionsver-
haltnis genannt. Dieses Verhaltnis

Konzentration von K Absorptions- kann eine q_ua’ntita’tive Vorstellupg
in der AuBenldsung verhiiltnis von der selektiven Aufnahme verschie-
0,00490 | 2,3 dener Stoffe liefern.
0,00220 ‘ 3,1 Das Absorptionsverhéltnis veran-
0,00100 11,7 dert sich unter dem EinfluB ver-
0,00023 . 15,1 schiedener Faktoren; bei Verdiinnung
0,00019 | 24,3 v e .
0,00011 | 70.7 der #uBeren Losung steigt das Ab-

sorptionsverhiltnis, wie fes besonders

1 Frrrinag, H.: Jb. Bot. 56, 1 (1915). 57, 553 (1917). — WODEHOUSE, R. P.:
dJ. of biol. Chem. 29, 453 (1917) u. a.

2 Stives, W. a. F. Kipp: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 90, 448, 487 (1919). —
Brown, A. J. a. TingkEr: Ebenda 89, 119 (1916). — COLLANDER, R.: Jb. Bot.
60, 354 (1921). — OstEREOUT, W. J. V.: J. gen. Physiol. 4, 225, 275 (1922). —
Hoaeranp, D. R. a. Davis: Ebenda 5 (1923). — SaBININ, D.: a. a. O.
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deutlich durch vorstehende Zahlen von TRUBETSKOVA! aus SABININS
Laboratorium illustriert wird.

Stmes und Kipp (a.a.0.) kommen zum Schlufl, da wenn man
den Sachverhalt graphisch darstellt und zwar auf der Abszisse die Loga-
rithmen der #uBeren, auf der Ordinate aber die Logarithmen der
inneren Konzentration eines Salzes abtrigt, so erhalt man eine Gerade.
Auch kann das Absorptionsverhaltnis nach StLEs und Kipp durch die
folgende Gleichung dargestellt werden:

i=K:e
wo ¢ die innere, e die duBere Konzentration und K eine Konstante ist.
Diese Gleichung ist mit derjenigen der Adsorption identisch, wodurch
allerdings noch nicht nachgewiesen wird, daB8 der gesamte Vorgang der
Salzaufnahme nichts anderes als eine Grenzflichenerscheinung ist.

AuBlerdem ist die chemische Natur des Salzes und seine physiologische
Bedeutung?, ebenso wie die Reaktion des dufieren Mediums3 maBgebend.
In alkalischen Losungen erfolgt eine gesteigerte Aufnahme der Kationen
irgendeines Salzes, wihrend die Aufnahme der Anionen herabgesetzt ist.
In sauren Losungen wird im Gegenteil die Aufnahme der Anionen ge-
steigert. Dies wird z. B. durch folgende Zahlen von SABININ erlsutert:

Zea Mays.

1. Eine 0,0141 n Losung von (NH,)H,PO,. pa = 4,3.
Absorptionsverhéltnis fiur PO, = 0,765
3 it NH4 = 07185
2. Dieselbe Losung wurde durch NHj-Zusatz alkalisch gemacht. pg = 8,5.
Absorptionsverhiltnis fiir PO, = 0,432
95 23 NH4= = 0,233

Interessant ist der Befund GurEwITscHst, daB ein Gleichgewicht bei
ungleicher Konzentration der Innen- und Auflenlésung auch an einer
leblosen semipermeablen Membran, und zwar an der Hiille des Weizen-
korns, beobachtet wird.

Die Geschwindigkeit der Endosmose von Salzen, die frither als Mal
der Permeabilitit angesehen worden war, ist keine konstante GroBe.
Auch unter ganz normalen Verhaltnissen ist die Geschwindigkeit der
Endosmose bedeutend groBer am Anfang des Versuches, als kurz vor
dem Eintritt des Gleichgewichts; in vielen Fillen gesellt sich dazu noch
eine Anderung der Permeabilitit unter dem EinfluB erheblicher Salz-
konzentrationen. Nach Strires und Kipp (a.a. Q.) wird der zeitliche
Verlauf der Endosmose graphisch durch eine logarithmische Kurve dar-
gestellt. Die anfangliche Geschwindigkeit der Endosmose ist auflerdem
von der Konzentration der duBleren Losung abhiangig, und zwar wichst
sie mit steigender Konzentration.

1 TRUBETSEOVA, O. M.: Bull. Inst. rech. biol. Univ. Perm. 5, 259 (1927)
(russ.).

2 StILES a. KipD: a.a. 0.

3 SABININ, D.: Mitt. Forschgsinst, Univ. Perm. 1, 1 (1923); 4, Erg.-H. 2
(1925) (russ.). — UspENSKY, E.: J. Mosk. Abt. russ. bot. Ges. 1 (1922) (russ.).

4 GUREWITSCH, A.: Jb. Bot. 70, 657 (1929).

Kostytschew-Went, Pilanzenphysiologie TI. 5
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Bisher war unsere Aufmerksamkeit hauptséchlich den Neutralsalzen
gewidmet, weil die Endosmose der Neutralsalze die Grundlage der Wur-
zelerndhrung der Pflanzen bildet. Was nun die Frage der Permeabilitiat
des Protoplasmas fiir Sduren und Basen anbelangt, so hat bereits OvER-
TON (a.a.0.) darauf hingewiesen, daf3 starke Basen und Siuren nicht
oder wenig, schwache Basen hingegen ziemlich leicht eindringen. Diese
Beobachtungen wurden durch spétere Untersuchungen bestétigt?. Oben
wurde bereits erwidhnt, dafl die Nichtpermeabilitit starker Basen und
Siuren durch ihre Dissoziation erklirbar ist. Die Tonen dringen nicht
in die Zellen ein; daher werden die stark dissoziierten Stoffe von den
Zellen praktisch nicht aufgenommen. Nach BRENNER (a.a. O.) ist bei
Untersuchungen iiber Siuren und Basen auflerdem der Umstand von
Bedeutung, daB die Permeabilitit des Plasmas durch Koagulation der
Plasmalkolloide bedeutend zunehmen kann, was freilich als ein anormales
Verhalten anzusehen ist. Infolgedessen ist das von einigen Forschern
beschriebene Eindringen von starken Siuren und Basen in Pflanzen-
zellen nur als eine pathologische Erscheinung zu betrachten. Als Krite-
rium der Lebensfahigkeit der mit Siuren und Basen behandelten Zellen
empfiehlt BRENNER den Eintritt der Deplasmolyse unter normalen Be-
dingungen.

Zahlreiche Beobachtungen wurden mit verschiedenen basischen und
sauren Farbstoffen ausgefiihrt. An dieser Stelle muBl nur darauf hin-
gewiesen werden, daB die obigen allgemeinen RegelmaBigkeiten der End-
osmose von Elektrolyten auch fiir Farbstoffe giiltig sind. Speziell be-
ziiglich des Gleichgewichtes hat schon PrerrFER? festgestellt, dal manche
Farbstoffe in den Zellen aufgespeichert werden. Nach neueren For-
schungen? werden einige Farbstoffe in sehr hohen Konzentrationen auf-
gespeichert, und zwar ist das Absorptionsverhiltnis ein grofieres bei
niederen Farbstoffkonzentrationen der Aullenlésung. Dieses Verhalten
ist demjenigen der Neutralsalze analog. Folgende Zahlen von REDFERN
sind recht interessant.

Wurzel von Daucus Carota.

Neutralrotkonzentration in der Aulenlosung . . . . . 0,06
»s im Gewebe . . . . . . . . 2,00
Absorptionsverhéltnis . . . . . . . 33,3
Neutralrotkonzentration in der Aulenlésung . . . . . 0,0005
v im Gewebe . . . . . . . . 0,475
Absorptionsverhdltnis . . . . . . . 950
Neutralrotkonzentration in der Aulenlésung . . . . . 0,000125
v im Gewebe . . . . . . . . 0,244
Absorptionsverhédltnis . . . . . . . 1950. )

Eine so grofie Konzentrationssteigerung wird mit Mineralsalzen auch
anndhernd nicht erreicht; tibrigens nehmen einige Forscher an, dafl die

1 HarvEey, N.: Amer. J. Physiol. 81, 335 (1913). — RuraLAND, W.: Jb. Bot.
54, 391 (1914). — BrexNER: Ofversigt Finska Vetensk. Soc. Forhindl. 60, Nr.4
(1918). — Haas, A. R.: J. of biol. Chem. 27, 225 (1916).

2 PreFrER, W.: Unters. Bot. Inst. Tubingen 2, 179 (1886).

3 REDFERN, G. M.: a.a. O.



Doxwnansche Gleichgewichte. 67

Anh#ufung der Farbstoffe in Pilanzenzellen auf der Bildung chemischer
Verbindungen mit verschiedenen Komyponenten des Zellplasmas oder des
Zellsaftes beruht. '

Zum SchluB sei eine kurze Ubersicht der Resultate der Permeabili-
tatsmessungen mit den verbreitetsten Basen und Séuren gegeben. Nach
HARVEY (a.a. 0.) dringen NaOH, KOH und Ca(OH)* duBerst langsam
ein; viel schneller erfolgt die Endosmose von Monomethyl- und Dimethyl-
amin; noch schneller dringt Ammoniak ein. Alkaloide dringen in Form
freier Basen ziemlich schnell ein, wihrend Alkaloidsalze auBerst langsam
aufgenommen werden und daher eine dauernde Plasmolyse bewirkenz.
BRENNER (a.a.0.) teilt mit, dafl Salzsiure, Salpetersiure, Schwefel-
saure, Ortophosphorséure, Citronenséure und Oxalsiiure duBerst langsam
permeieren ; Milchsiure, Apfelsiure und Weinsaure dringen etwas schnel-
ler ein; die Endosmose von Essigsiiure und Ameisensiiure soll so schnell
vor sich gehen, daB keine merkliche Plasmolyse erfolgt. Allerdings wur-
den nur ziemlich hohe Konzentrationen der genannten Sauren gepriift,
die moglicherweise schédliche Wirkungen ausiibten.

DONNANsche Gleichgewichte. Die oben dargelegte Tatsache, daB
die Jonen je eines Salzes in ungleichen Mengen in die Zelle eindringen,
scheint auf den ersten Blick etwas paradox zu sein; ihre Grundlage
bilden aber die bereits lingst von Donwawn 3 beschriebenen Erscheinungen.
Obgleich DonNAN selbst bereits vor etwa 20 Jahren die hervorragende
physiologische Bedeutung der von ihm bewiesenen GesetzmiBigkeiten
betont hat, wurden dieselben nur in der neueren Zeit richtig gewiirdigt
und zur Erklirung der Permeabilititsvorginge herangezogen.

Stellen wir uns vor, daB eine Losung von zwei Salzen mit einem
gemeinsamen Ion vom reinen Wasser durch eine Membran getrennt ist,
die fiir das eine Salz durchlissig, fiir das andere aber undurchlissig ist.
Welches Gleichgewicht wird in diesem Falle in-beiden durch die Membran
getrennten Losungen eintreten? Wir wollen dies zunichst am folgenden
Beispiele erlautern. Es sei das Natriumsalz von Kongorot und NaCl
in einen Kollodiumschlauch eingeschlossen und der Schlauch in Wasser
getaucht. Die Kollodiummembran ist fiir NaCl durchlissig, fiir Kongorot
und daher fiir das Kongorotsalz aber undurchlissig, da das Kongorot
kolloide Eigenschaften hat; ibrigens ist der Umstand ausdriicklich
zu betonen, daBl bei der Betrachtung der Donwanschen Gleichgewichte
die kolloide Natur der Ionen keine Rolle spielt; eine Membran, die in
gewissen Beziehungen als semipermeabel angesehen werden darf und
einige krystallinische Stoffe nicht durchlift (zu solchen Membranen ist
auch der plasmatische Wandbeleg zu rechnen), kann in voller Abwesen-

1 REDFERN, G. M.: a. a. O.

2 RuBLAND, W.: Jb. Bot. 54, 391 (1914). — Nach Borrsca: Biochem. Z.
101, 110 (1919) sind Ausnahmen von dieser Regel moglich.

3 Donwan, F. G.: Z. Elektrochem. 17, 572 (1911). — Doxnnan, F. G, a. J. T.
BARKER: Proc. roy. Soc. Lond. (A) 85, 557 (1911). — Doxnwan, F. G. a. HARRIS:
J. of chem. Soc. 99, 1154 (1911). — Do~NNAN, F. G. a. ALLNAND: Ebenda 105, 194
(1914). — DoNNAN, F. G. a. GARNER: Ebenda 115. 1313 (1919).

h*
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heit von kolloiden Ionen DonNaNsche Gleichgewichte hervorrufen, denn
nur die Undurchlasmgkelt der Membran fiir Salze mit einem bestlmmten
Ton ist im vorliegenden Falle maBgebend.

Im obigen Beispiele wird die Gesamtmenge des Kongorotnatrium-
salzes selbstverstindlich im Kollodiumbeutel bleiben. Was nun Chlor-
natrium anbelangt, so scheint es auf den ersten Blick, da} dieses Salz aus
dem Kollodiumschlauch ins Wasser nur bis zum Eintritt des Konzen-
trationsausgleichs austreten muB. Dies ist jedoch nicht der Fall: Beim
Eintritt des Gleichgewichtes ist die NaCl-Konzentration in der AuBen-
losung immer grofer als im Kollodiumschlauch; mit anderen Worten,
das Kongorot verdriingt Chlornatrium durch die Membran in die AuBen-
losung. Dies kann durch folgende Uberlegung erkliart werden. Beim
Gleichgewicht mull nur die Konzentration der undissoziierten NaCl-
Molekiile im Kollodiumschlauch und in der Auflenlésung eine und die-
selbe sein, weil nur diese Molekiile die Membran passieren kénnen. Da
nun das Kongorotnatriumsalz ziemlich stark dissoziiert ist, so mul} da-
durch die Dissoziation von NaCl im Schlauch herabgesetzt werden (vgl.
Bd.1, S.73). Es ist also ersichtlich, da} die Gesamtkonzentration von
Na(Cl in der AuBenlosung beim Gleichgewicht grofier sein mufl als im
Schlauch, da Chlornatrium in der AuBenlésung in einem hoheren Grade
dissoziiert ist, als im Kollodiumschlauch; daher wandert eine gewisse
Menge von undissoziierten Molekiilen vom Schlauch in die AuBenlésung
hiniiber.

Es ist ohne weiteres begreiflich, daB bei Zunahme der Konzentration
des Kongorotnatriumsalzes auch die Menge des in die Auflenlosung ver-
drangten Chlornatriums gesteigert wird; wir kénnen uns daher leicht
ein Verhiltnis der Mengen des Kongorotnatriumsalzes und des Chlor-
natriums denken, bei welchem praktisch die Gesamtmenge des Chlor-
natriums sich in der AuBenlosung befindet. In der folgenden Tabelle
von DonNaN und HARRIS sind die relativen Gesamtkonzentrationen des
Kongorotnatriumsalzes und des Chlornatriums, sowie die Verteilung von
NaCl in Innen- und AuBenlésung angegeben. Kongorot wird der Kiirze
wegen durch B bezeichnet.

Relative Konzentrationen 3 | NaCl in der Innen- NaCl in der AuBen-
NaR l NacCl Iésung in vH lésung in vH
0,01 | 1,0 49,7 ‘ 50,3
0,1 i 1,0 47,6 524
Lo | 0,1 8,3 ; 91,7
1,0 \ 0,01 | 1 99

Ist also die molare Konzentration von Kongorotnatrium 100mal
groBer als diejenige von Chlornatrium, so bleiben 99 vH der Gesamt-
menge des letzteren Salzes in der AuBenlosung. Im allgemeinen wird
die Verteilung des permeierenden Salzes durch die folgende Gleichung

ausgedriickt:
(NaCl)—x _ (NaR) + (NaCl)

x NaCl
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In dieser Gleichung bedeutet NaR die Kongorotnatriumsalzkonzen-
tration und NaCl die urspriingliche Chlornatriumkonzentration zu den
beiden Seiten der Membran, x die Konzentration des in den Kollodium
schlauch eingedrungenen Chlornatriums. Es wird der Einfachheit wegen
vorausgesetzt, dafl beide Salze vollstindig dissoziiert sind; da dies aber
doch nicht der Fall ist, so muB eine entsprechende Korrektur eingefiihrt
werden, die allerdings den allgemeinen Sinn der Gleichung nicht ver-
andert und daher hier nicht besprochen wird.

Nehmen wir jetzt an, dafl im obigen Beispiele Chlornatrium durch
Chlorkalium, welches ebenfalls permeiert, ersetzt wird. Da Kalium und
Natrium sich gegenseitig austauschen konnen, so miissen alle drei
permeierende Ionen zu den beiden Seiten der Kolodiummembran vor-
handen sein. Der Versuch liefert folgende quantitativen Verhiltnisse:

AuBere Losung

f Innere Lésung ‘
‘x\ K [ [ a \WK | x@ [ a

Relative Konzentration

) VNaR 1*" K(114 in vH der Gesamtmengg i in vH der Gesamtmenge
o1 | 1 50 | 50 | 50 } 50 | 50 | 50
1 | 1 67 67 | 33 33 33 67
1 ! 0,1 90 92 10 . 10 8 10
1 [ 001 99 | 99 11 1 99

Bei einem erheblichen Uberschuf des nicht permeierenden Salzes
befindet sich also das Kalium zum groBten Teil im Kollodiumschlauch,
da die absolute Na-Menge bedeutend gréBer als die absolute K-Menge
ist. Die allgemeine Regel besteht darin, daf in Gegenwart eines nicht
permeierenden Anions das Kation des permeierenden Salzes von dem-
selben angezogen, das permeierende Anion dagegen abgestoBen wird.
Dies ist eine Folge des Massenwirkungsgesetzes beim Ionenaustausch.
Die obige Regel kann in allgemeiner Form durch die folgende Gleichung
dargestellt werden:

x (Na) _ (K) (C1") _ (NaR)+(KC))

S (KCh)-x T (Nad) T (k) (C1Y - (KC1)

In dieser Gleichung bedeuten Nal und Na? die Konzentrationen des
Natriumions in der inneren und der duBleren Losung. Dieselbe Bezeich-
nung gilt auch fiir andere Ionen. Die iibrigen Bezeichnungen sind die-
selben wie in der obigen Gleichung.

In diesem Zusammenhange ist der folgende Umstand zu erwiahnen:
ist das Anion eines Salzes durch die vorhandene Membran diffusions-
unfahig. das Kation aber diffusionsfihig, so wird durch die Gegenwart
der namlichen Membran die Hydrolyse des Salzes befordert, falls die-
selbe iiberhaupt vor sich gehen kann. Ist z. B. das NaR das Salz einer
schwachen Saure HR, so wird dieses Salz in wisseriger Losung bei ge-
niigender Verdiinnung zum Teil in HR und NaOH hydrolysiert. In
Gegenwart einer fiir R impermeablen und fiir NaOH permeablen Mem-
bran diffundiert NaOH heraus, wodurch neue Salzmengen hydrolysiert



70  Die Grundlagen der Physiologie der Stoffaufnahme und Stoffwanderung.

werden. Wird nun die AuBenlésung fortwihrend gewechselt, so kann
durch die Gegenwart der Membran eine vollstindige Hydrolyse des
Salzes NaR in einer Konzentration herbeigefiihrt werden, in welcher sie
in Abwesenheit der Membran nicht stattfinden kénnte. Diese Erschei-
nung ist moéglicherweise die Ursache des Reaktionswechsels in Pflanzen-
saften und in dem die Pflanzenwurzeln umgebenden Medium, die aller-
dings nur durch schwichere Siuren und Basen hervorgerufen werden
kann, da stark dissoziierte Siuren und Basen nicht permeieren?.

Das Interesse der Physiologen wurde auf die DonwNanschen Gleich-
gewichté nach dem Erscheinen des grundlegenden Werkes von J. LoEB2
gelenkt. Die oben erdrterten GesetzmiBigkeiten der Endosmose ver-
schiedener Tonen in die Pflanzenzellen kénnen durch Doxxans Regeln
in befriedigender Weise erklirt werden. Oben wurden die Versuchs-
resultate SABININs angefiihrt, welche zeigen, daB bei der Endosmose von
PO, und K in die Zellen der Wurzelrinde ein Gleichgewicht sich bei
solchen Konzentrationen dieser Ionen im Zellinnern einstellt, die 10- bis
15fach hoher sind, als die Konzentrationen der nimlichen Ionen in der
AuBenlésung. In voller Ubereinstimmung mit DoNNanschen Gesetz-
méaBigkeiten hat SABININ gefunden, daB die soeben erwihnte Erschei-
nung nur bei einer AuBenkonzentration der in Frage kommenden Ionen
stattfindet, die geringer als 0,01 n ist. Dies ist leicht begreiflich, denn
eine Anhdufung von Ionen kann nur bei solchen Konzentrationen der
AuBenlosung erfolgen, die mehrmals geringer sind, als die Konzentration
der entgegengesetzt geladenen nicht permeierenden Ionen im Zell-
innern. Folgende SaBinINsche Zahlen zeigen, daf3 bei héheren Konzen-
trationen der AuBenlésung keine nennenswerte Anhiufung von PO, im
Pflanzensafte zu verzeichnen ist.

Impatiens Balsamina

Konzentration von POy in der AuBenlésung . . . . . . . . . . 0,00146n
s PO4 im Safte . . . . . . .. ... .. 0,00213 n

Das Verhaltms der inneren zur duBeren Konzentration ist glelch 1,5
Konzentration von PO, in der AuBenlésung . . . . . . .. .. 001271 n
» POgimSafte . . . . oo .. 0,00302 n

Das Verhaltms der inneren zur duBeren Konzentration ist g]elch 0,24.

Die analogen von GUREWITSCH (a.a. 0.) mit der toten Samenhiille
erhaltenen Resultate sprechen deutlich zugunsten der SaBiNINschen Er-
klarung obiger Resultate auf Grund der DoxNawnschen Gleichgewichte.

Eine Anh#ufung bestimmter Ionen in den Zellen kann nicht nur
durch Anziehen seitens der im Zellinnern befindlichen nicht permeieren-
den Tonen von entgegengesetzter Ladung, sondern auch durch Ver-
dréingen aus dem umgebenden Medium in die Zellen durch die nicht per-
meijerenden Ionen von derselben Ladung stattfinden. So wird die Auf-
nahme des Phosphations aus sehr verdiinnten Lésungen durch die

1 Naheres beziiglich dieser Frage findet man in der Arbeit von D. SABININ u.
E. Minina: Mitt. Biol. Inst. Univ. Perm 6, 165 (1928) (russ.).
2 LoEB, J.: Proteins and the Theorie of Colloidal Behaviour (1922).
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Wurzeln von Zea Mays nach den Angaben von W.S. und W. W.
BurrewirscH! sehr befordert, wenn die AuBenlésung eine gewisse
Menge von Kieselsiure enthilt, wobei letztere selbst in die Wurzeln
nicht eindringt. Dieselben Resultate wurden von den genannten Ver-
fassern an einem kiinstlichen Modell mit Kollodiummembran erhalten.
Auch der mit einer Exosmose verbundene Ionenaustausch, der ebenfalls
als eine allgemeine GesetzmiBigkeit der Salzaufnahme anzusehen ist
(siehe oben), kann ungezwungen als eine Folge der DoNNaNschen Gleich-
gewichte interpretiert werden. Es fehlt bisher noch eine systematische
Ubersicht der mit Donnanschen Gleichgewichten zusammenhingenden
Fragen auf dem Gebiete der Endosmose und Exosmose, doch ist es kaum
zweifelhaft, daBl die Doxnawschen GesetzmiBigkeiten nach kurzer Zeit
die Grundlage unserer simtlichen Vorstellungen auf dem genannten
Gebiete bilden werden. BrIcGs u. PETRIE? glauben schlieBen zu diir-
fen, daB die Tonenaufnahme durch Pflanzenzellen auf einem noch kom-
plizierteren Wege vor sich geht, indem eine jede Phase des Zellinhaltes
im Doxnawnschen Gleichgewichte mit dem umgebenden Medium steht.

Die Permeabilitit des Plasmas fiir Nichtelektrolyte. Dafl Zucker-
arten, mehrwertige Alkohole und andere Stoffe in die Zellen eindringen,
ist vor allem daraus ersichtlich, da8 viele niedere und hohere Pflanzen
unter Lichtabschluf auf Losungen verschiedener organischer Stoffe
geziichtet werden kionnen (vgl. Bd. 1, 8. 224). Oben wurde bereits dar-
gelegt, daBl OVERTON gar einen Zusammenhang der Geschwindigkeit der
Endosmose mit der chemischen Zusammensetzung der in Frage kom-
menden Substanzen aufgestellt hat.

Im einzelnen mufBl bemerkt werden, da namentlich die besten Nahr-
stoffe, wie Aminosiuren und Zuckerarten langsam eindringen; unter
letzteren permeieren nur Monosen mit einer nennenswerten Geschwin-
digkeit. Rohrzucker dringt in den Zellsaft duBerst langsam ein3. DaB
aber Zuckerarten in das Zellplasma eindringen, ist aus der inten-
siven Stérkebildung auf Zuckerlosungen zu ersehent. Dieselbe findet
auf Losungen von Raffinose, Rohrzucker, Maltose, Glucose, Fructose,
Galaktose, Mannose, Sorbose und Rhamnose statt. Auch mehrwertige
Alkohole dringen in das Plasma vieler Pflanzenzellen ein. Uberhaupt
sollte man das Eindringen der organischen Stoffe in das Zellplasma von
ihrer Diffusion durch den plasmatischen Wandbeleg in den Zellsaft
schirfer unterscheiden, als es bisher getan worden war, da die Ge-
schwindigkeiten der beiden genannten Vorginge sehr ungleich sein
konnen. Frrimve (a.a. 0.) teilt mit, daB die Permeabilitit der Blatt-
epidermis verschiedener Pflanzen fiir Glycerin und Harnstoff ungleich
ist. In diesem Zusammenhange ist die ungemein groBe Permeabilitit

1 BurkewirscH, W. S. u. W. W.: Biochem. Z. 161, 468 (1925).

2 Briaas, G. S. a. A. H. PeTRIE: Biochemic. J. 22, 1071 (1928).

3 Nach HOFLER, K.: Planta (Berl.) 2, 454 (1925), dringt Rohrzucker bei sehr
starker Plasmolyse in geringen Mengen in den Zellsait ein, was aber wohl als eine
Folge der abnormen Verdnderungen des Zellplasmas anzusehen ist.

4+ RuaLaxD, W.: Jb. Bot. 50, 250 (1911).
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der Epidermiszellen von Gentiana Sturmiana fiir Harnstoff zu er-
wihnen!. Hierdurch ist noch ein Beweis dafiir geliefert, dafl organische
Stoffe in den Zellsaft verschiedener Pflanzen mit ungleicher Geschwin-
digkeit eindringen.

Der Einflu verschiedener Stoffe auf die Endosmose anderer
Stoffe. Auf diesem OGebiete liegt eine Fiille von Beobachtungen
vor, die noch ungentigend kritisch behandelt sind; auch wurden
anomale Zustinde von den normalen nicht immer geniigend scharf
unterschieden. Einige Stoffe verhindern in hypertonischen Konzen-
trationen ihre eigene Endosmose, worauf F1rTING (a. a. O.) ausdriicklich
hinweist. Hier liegt wohl eine pathologische Erscheinung vor, die auch
in hypertonischen Mischlosungen verschiedener Stoffe beobachtet wird.
Pathologische Verhgltnisse treten auBerdem iiberhaupt in simtlichen
nicht ausgeglichenen Lésungen ein. In anderen Fillen scheint aber eine
direkte Beeinflussung der Permeabilitit beim vollkommen gesunden
Zustande der Zelle vorzuliegen. Wir werden einige Beispiele letzterer Art
besprechen.

In erster Linie ist der Ionenantagonismus (Bd. 1, 8. 253) nach der
Annahme der meisten Forscher nicht auf die gegenseitige Beeinflussung
der Tonen im Plasma, sondern darauf zuriickzufiihren, da die Endosmose
des einen Salzes durch das andere verhindert wird. Diese Erklirung
wird dadurch bekraftigt, da GUREWITSCH (a. a. Q.) dieselben Resultate
beziiglich des Tonenantagonismus auch an einer toten Membran beob-
achtet hat. Dieselbe Erklirung gilt fiir den Antagonismus zwischen
Mineralsalzen und Alkaloiden, sowie zwischen Mineralsalzen und Salz-
saure2. In manchen Fallen ist zwar die Annahme einer Verhinderung
der Endosmose unbewiesen, doch liegen anderseits Beobachtungen vor,
welche eine derartige Deutung gebieterisch erheischen. Schon lingst
hat z. B. BENECEE3 darauf hingewiesen, daB die an der Bildung einer
blaugriinen Verbindung mit Tannin unmittelbar sichtbare Endosmose
von Eisensalzen in die Spirogyrazellen durch Calciumsalze verhindert
wird. Diese Beobachtung wurde von Sztcz+¢ bestitigt und erweitert.
OsTERHOUTS und CHIEN® haben die gegenseitige Verhinderung der End-
osmose bei Salzen der zweiwertigen Metalle wahrgenommen; auch in
diesem Falle war die Endosmose an charakteristischen Verinderungen
der Chloroplasten von Spirogyra unmittelbar zu erkennen. Die Ver-
hinderung der Aufnahme und Aufspeicherung von Kupfersalzen und
Eisensalzen durch die Wurzeln verschiedener Pflanzen konnte an Hand
einer direkten chemischen Analyse dargetan werden?. Analoge analy-

1 HOFLER, K. u. STIEGLER: Ber. dtsch. bot. Ges. 89, 157 (1921).

2 BRENNER, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 38, 277 (1920).

3 BeNECKE, W.: Ebenda. 25, 322 (1907).

4 Szicz, J.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. K1. (I) 119, 737
(1910).

5 OsTERHOUT, W. J. V.: Amer. J. Bot. 3, 481 (1916).

¢ CHIEN, S. S.: Bot. Gaz. 63, 406 (1917).

7 Sztcz, J.: Jb. Bot. 52, 85 (1912). — STORLASA, J.: SEBoR, J., T¥micH, F.
u. J. CwacHA: Biochem. Z. 128, 35 (1922).
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tische Nachweise einer Verhinderung der Endosmose von Elektrolyten
durch andere Elektrolyte wurden auch von anderen Forschern geliefert?.

Der Antagonismus zwischen Alkaloiden und Mineralionen sowie zwi-
schen diesen und verschiedenen anderen organischen giftigen Stoffen
wurde an Hand einer direkten mikroskopischen Beobachtung der in
Gegenwart der genannten Stoffe stattfindenden Vorginge ebenfalls als
eine Verhinderung der Endosmose gedeutet2. Sztcz dullert die Ansicht,
daB es sich hier um einen capillaren Vorgang handelt. Beachtenswert
sind auch die Beobachtungen iiber die Endosmose von Farbstoffen, die
man bequem unter dem Mikroskop verfolgen kann. Hier hat man
wiederum eine Beeinflussung der Endosmose durch Mineralsalze sowie
durch H- und OH-Tonen3 wahrgenommen.

Es zeigte sich, dafl geringe Mineralsalzmengen die Endosmose von
Methylenblau und Neutralrot befordern, gréBere Mengen aber hemmen.
Die Endosmose von basischen Farbstoffen wird durch saure Reaktion
gehemmt, durch alkalische aber befordert. Saure Farbstoffe zeigen das
entgegengesetzte Verhalten. Es scheint, daf Farbstoffe ebenso wie
Alkaloide in freiem Zustande besser permeierent. Neuerdings hat Irymvs
gefunden, daB verschiedene Mineralsalze, namentlich Chloride der ein-
wertigen und zweiwertigen Metalle, sowie basische Alkaliphosphate die
Permeabilitit des Plasmas fiir Zucker und Kalium herabsetzen, in
starken Konzentrationen aber steigern. Diese Verinderungen der Per-
meabilitit sucht LeEpEscHRIN® dadurch zu erkliren, daB die Plasma-
kolloide zuerst zum Teil ausgeflockt werden, wobei im protoplasma-
tischen Wandbelege Poren entstehen ; schlieBlich kommt es aber zu einem
Ubergang der Gerbstoffe des Zellsaftes aus dem kolloiden Zustande in
den molekularen, wodurch die Permeabilitit herabgesetzt wird. Nach
Scarra? sind die Spirogyrazellen im normalen Zustande fiir saure
Farbstoffe undurchlissig, im plasmolysierten Zustande aber leicht
durchléssig.

Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, dall verschiedene Stoffe die
Permeabilitit des Plasmas fiir andere Stoffe zweifellos beeinflussen,
doch ist es vorlaufig schwer, bestimmte RegelmaBigkeiten auf diesem
Gebiete zu erblicken, denn erstens wird unter dem Begriff ,, Permeabili-
tat’ nicht immer eine und dieselbe Eigenschaft gemeint, zweitens wur-
den neben den normalen auch manche pathologischen Vorginge be-
schrieben und drittens sind die verschiedenen Methoden der Permeabi-
lititsmessung miteinander nicht direkt vergleichbar. Uberhaupt fehlen

1 OsteErREOUT, W. J. V.: J. gen. Physiol. 4, 275 (1922). — Brooxs, M. M.:
Ebenda 4, 347 (1922).
2 Sztoz, J.: a.a. 0. — WEEVERS, T.: Rec. Trav. bot. néerl. 11, 312 (1914).
3 ENDLER, J.: Biochem. Z. 42, 440 (1912). — COLLANDER, R.: Jb. Bot. 60,
354 (1921).
¢ Vgl. dazu auch Irwix, M.: J. gen. Physiol. 10, 927 (1927).
5 Troin, W. 8.: Protoplasma (Berl.) 3, 558 (1928).
8 LrpEscHEIN, W.: Ebenda 2, 239 (1927). — Amer. J. Bot. 15, 422 (1928).
7 ScarTH, G. W.: Protoplasma 1, 204 (1926).
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noch auf diesemn Gebiete quantitative Messungen, die aber zur Ge-
winnung eindeutiger Resultate unbedingt notwendig sind.

Nichtsdestoweniger haben einige Forscher versucht, allgemeine Ge-
setzmiBigkeiten der Beeinflussung der Permeabilitit durch verschiedene
Stoffe zu prézisieren. So kommt z. B. BRooks? zum Schluf}, daB ein-
wertige Kationen die Permeabilitit des Plasmas steigern, zweiwertige
Kationen aber dieselbe herabsetzen. OSTERHOUT? meint, daB Salze der
zwei- und dreiwertigen Metalle zuerst eine Abnahme, spiter aber eben-
falls eine Zunahme der Permeabilitit bewirken. Derselbe Forscher teilt
mit, dafl geringe Alkalimengen die Permeabilitit vergréBern, geringe
Sauremengen aber dieselbe herabsetzen3. TRONDLE* glaubt aus seinen
Versuchen den Schlufl ziehen zu diirfen, daf geringe Sauremengen die
Permeabilitit fiir Chlornatrium steigern und Giftstoffe dieselbe ent-
weder vermindern oder gar vollkommen aufheben.

" Alle diese allgemeinen SchluBifolgerungen sind jedoch zur Zeit noch
ungeniigend begriindet; daher stimmen sie auch nicht immer gut mit-
einander.

Die Permeabilitiit der Bakterien und Hefezellen. In Bak-
terien sind meistens keine Vakuolen sichtbar; in Hefezellen nehmen die
Vakuolen jedenfalls einen relativ weit geringeren Raum ein, als bei
hoheren Pflanzen. Daher hat der Begriff Permeabilitit bei Bakterien
und Hefepilzen nicht denselben Sinn, wie bei Samenpflanzen, wo man
meistens das Hindringen der gelésten Stoffe durch den protoplasma-
tischen Wandbeleg in den Zellsaft studiert.

Infolgedessen ist es leicht begreiflich, dafl plasmolytische Methoden
mit Bakterien und Hefen noch weniger zuverlissig sind als mit Samen-
pflanzen®. Die mit Hefe nach chemischen Methoden ausgefiihrten Unter-
suchungen zeigten, daB Athylalkohol schnell, Mineralsalze aber duBerst
langsam eindringené. Beachtenswert ist der Umstand, dafl hexosedi-
phosphorsaures Natrium, das aus Zucker durch Hefetétigkeit entstehen
soll, in die Hefezellen ebenfalls auBerst langsam eindringt. Ubrigens
sind unsere Kenntnisse tiber die Permeabilitait der Bakterien und
Hefezellen so lickenhaft, daf auf diesem Gebiete vorliufig noch keine
allgemeinen RegelmaBigkeiten aufgestellt werden kénnen.

Der Einflu$ von #ufleren Faktoren auf die Permeabilitit.
Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daBl die Permeabilitit des
Plasmas fiir geloste Stoffe nicht schlechthin als ein einfacher Diffusions-
vorgang anzusehen ist. Dies ist vor allem aus dem ungleichen Verhalten
lebender und getoteter Zellen zu ersehen. Oben wurden zwei wichtige

1 Brooxs, S. C.: Amer. J. Bot. 3, 483 (1916).

2 OstErEOUT, W. J. V.: Science (N. Y.), N. s., 85, 112 (1912); 36, 350 (1912);
37, 111 (1913). — Bot. Gaz. 59, 317, 464 (1915); 63, 77 (1917). — Science (N. Y.),
N. s., 43, 857 (1916). — J. gen. Physiol. 1, 299 (1919); 3, 15, 145 (1920).

3 OstEREOUT, W. J. V.: J. of biol. Chem. 19, 335, 493 (1914).

¢ TRONDLE, A.: Biochem. Z. 112, 259 (1920).

5 SHEARER: Proc. Cambridge philos. Soc. 19, 263 (1919).

6 Paine, W.: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 84, 289 (1912). — SémNGEN, N. L. u.
K. T. WigriNGA: Proc. Akad. Wetensch. Amsterd. 89, 353 (1926).
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GesetzmiBigkeiten der Endosmose dargelegt, und zwar erstens die nicht
immer gleiche Aufnahme einzelner Ionen je eines Salzes, zweitens aber
der Eintritt des Gleichgewichtes bei sehr ungleichen Konzentrationen
des permeierenden Stoffes in der Innen- und der Auflenlosung. Folgende
Zahlen MEURERs! zeigen, dafl nur lebende Zellen der Mohrritbenwurzel
eine ungleiche Aufnahme von einzelnen Ionen zeigen, wihrend tote
Zellen die beiden Tonen des Magnesiumchlorids in gleichen Mengen auf-
nehmen :
Wurzel von Daucus Carota.

Konzentration Zustand ; Endosmose von Mg { Endosmose von Cl
von MgCly des Gewebes | in Bruchteilen der AuBenkonzentration
n/24 lebend 0,286 0,377
n/22 tot 0,953 0,953

Diese Tabelle zeigt auBerdem, dafl totes Gewebe das Salz beinahe bis
zum Konzentrationsausgleich aufnimmt. Auch der Eintritt des Gleich-
gewichts bei ungleichen Konzentrationen ist also wohl eine Eigenschaft
der lebenden Zellen. Nach Angaben von REDFERN? ist die Anhiufung
von Farbstoffen in toten Zellen eine mehrmals geringere als in lebenden
Zellen; das Gleichgewicht tritt in toten Zellen bei erheblich niedrigeren
Konzentrationen der Innenlésung, als in Versuchen mit lebenden Zellen
ein. Auch die Form der zeitlichen Kurve der Endosmose ist bei lebenden
und toten Zellen eine ungleiche: nur bei lebenden Zellen beobachtet man
eine schnelle Abnahme der anfanglichen Geschwindigkeit der Endosmose.
In Anbetracht dieser Resultate scheint die neuere Behauptung BAR-
LUNDs3, daBl die Permeabilitit vom Leben des Plasmas nicht abhinge,
kaum begriindet zu sein. Anderseits ist aus den Resultaten HoFFMANNSt
der Schluf} zu ziehen, dafl die Permeabilitit der kernfreien Spirogyra-
zellen derjenigen der normalen Zellen gleich ist. Somit scheint der Zell-
kern die Permeabilitiat nicht zu beeinflussen.

Schwere Beschadigungen des Protoplasmas haben immer eine starke
Permeabilititssteigerung zur Folge, was nach LEPESCHKIN und anderen
Autoren auf eine Koagulation der Plasmakolloide zuriickzufiihren ist.
Hierbei ist immer eine bedeutende Exosmose bemerkbar. Die so erheb-
lichen Veranderungen der Eigenschaften des Zellplasmas sind meistens
irreversibel und fiithren schlieflich zum Tode. Doch treten unter dem
EinfluB verschiedener duBerer Faktoren auch geringere Anderungen der
Permeabilitét ein, welche umkehrbar sind, die Lebensfahigkeit der Zelle
nicht beeintrichtigen und nicht eine Zunahme, sondern zuweilen eine
Abnahme der Endosmose herbeifiithren.

Bei Temperatursteigerung in solchen Grenzen, in denen das Leben
der Zelle nicht unterdriickt wird, erfolgt eine Zunahme der Permeabili-

1 MEURER, R.: Jb. Bot. 46, 503 (1909).

2 REDFERN, G. M.: a.a. O.

3 BARLUND, H.: Acta Bot. Fennica 5, 117 (1929).
4+ HorrManN: Planta (Berl.) 4, 584 (1927).
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tat. Hierbei entspricht der Temperaturkoeffizient durchaus nicht dem-
jenigen der Diffusion, der sehr niedrig ist. Hingegen ist der Temperatur-
koeffizient der Permeabilitiat, auf Grund der vorhandenen Messungen,
demjenigen der chemischen Vorginge analog. So hat der Temperatur-
koeffizient der Endosmose von Wasserstoffionen in die Zellen der
Kartoffelknollen nach Stries u. JorGENSEN! zwischen 0° und 309 fol-
gende Werte:

0—10° . . . . ..o 2,2
10—200 . . . .. .00 2,1
20—300 . ..o Lo 2,2

Beachtenswert ist der Umstand, daB bei niederen Temperaturen
keine Steigerung des Temperaturkoeffizienten stattfindet.

Licht erhoht die Permeabilitit des Plasmas fiir geloste Stoffe2.
Diese durch verschiedene Methoden bestétigte SchluBifolgerung kann
freilich durch die negativen Resultate anderer Forscher? nicht in Zweifel
gezogen werden; diese negativen Resultate sind wohl wie auch in man-
chen anderen analogen Fillen durch verschiedene Nebenumstidnde
bedingt.

Nach TrONDLE* wird die Permeabilitit durch Wundreiz herab-
gesetzt. Nach einiger Zeit stellt sich jedoch die urspriingliche Permea-
bilitat wieder her. Nach BueNNINGS erfolgt hingegen nach der Verwun-
dung eine Koagulation des Plasmas, die eine Steigerung der Permeabili-
tat bedingt. Der Wundreiz soll sich von Zelle zu Zelle in meBbarer
Weise fortpflanzen.

Frrrings beobachtete periodische Schwankungen der Permeabilitét
im Laufe des Jahres: im Winter tritt eine Abnahme, im Sommer aber
eine Zunahme der Permeabilitit ein. Bei der Darlegung der mit der
Wasserbilanz der Pflanzen zusammenhingenden Tatsachen wird von
den Permeabilititsschwankungen abermals die Rede sein.

Theorien der Permeabilitit. s wurden mehrere Erklirungen der
Permeabilitat vorgeschlagen, die einander zum Teil widersprechen, in-
dem eine jede Theorie auf ganz bestimmten Voraussetzungen beziiglich
der Zusammensetzung und Struktur des Protoplasmas fullt; in letzterer
Hinsicht herrscht aber keine Einigkeit, wie es bereits oben dargelegt
worden war. AuBerdem beriicksichtigen einige Permeabilititstheorien
hauptsichlich das Eindringen der gelisten Stoffe durch den plasma-
tischen Wandbeleg in den Zellsaft, wihrend andere Theorien eigentlich

1 Sriwes, W. a. J. JORGENSEN: Ann. of Bot. 29, 611 (1915).

2 LEPESCHKIN, W.: Béih. z. Bot. Zbl. (1) 24, 308 (1909). — TRONDLE, A.:
Jb. Bot. 48, 171 (1910). — Vjschr. naturforsch. Ges. Ziirich 63, 187 (1918). —
Brackman, V. H. a. S. G. PaINE: Ann. of Bot. 32, 69 (1918). — Kawumo, H.:
Biochem. Z. 120, 125 (1921). — BRAUNER, L.: Z. Bot. 14, 497 (1922). — Lwow, S.:
Mitt. Bot. Gart. Leningrad 25, 1 (1925) (russ.). — LINDSBATER, K.: Planta (Berl.)
3, 527 (1927). — HoFrFMANN: Ebenda 4, 584 (1927). — Hoacranp, D. R.a. A. K.
Davis: Protoplasma (Berl.) 6, 610 (1929).

3 ZvcHa, H.: Jb. Bot. 68, 499 (1928) u. a.

4+ TrONDLE: Beih. z. Bot. Zbl. (2) 88, 353 (1921).

5 BUENNING, E.: Bot. Arch. 14, 138 (1926).

8 Frrrineg, H.: Jb. Bot. 56, 1 (1915); 59, 1 (1919).
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als Theorien der Stoffaufnahme im allgemeinen Sinne des Wortes an-
zusehen sind. Wir wollen hier nur die wichtigsten Permeabilitétstheo-
rien kurz besprechen.

Die Lipoidtheorie ist die &lteste Permeabilitétstheorie, die von
OvVERTON (a. a. O.) selbst vorgeschlagen wurde. Der genannte Forscher
wies darauf hin, daf namentlich solche Stoffe leicht eindringen, die in
fetten Olen und Lipoiden l6slich sind. Diese Regel soll sich nach OvER-
TON besonders gut mit den Farbstoffen bewihren: basische Farbstoffe
sind meistens in Cholesterin und anderen Lipoiden leicht loslich; die-
selben permeieren auch ziemlich gut. Saure Farbstoffe sind in Lipoiden
meistens unlgslich und permeieren schlecht. Dieselbe Bemerkung be-
trifft nach OverTON auch verschiedene andere organische Stoffe. Fiir
Mineralsalze betrachtete OveErTON das Plasma als praktisch undurch-
lassig.

Auf Grund dieser Beobachtungen nimmt OVERTON an, dal die Plas-
mahaut aus Lipoiden bestehe, was fiir die Endosmose maBgebend sein
soll.

Die Lipoidtheorie ist zur Zeit wohl als iiberholt anzusehen. Erstens
erfordert sie die Existenz einer spezifischen Plasmahaut, was keineswegs
bewiesen ist. Zweitens erwies es sich spater, dafl viele lipoidunlosliche
Stoffe, in erster Linie Mineralsalze, leicht permeieren. Auch beziiglich
der Farbstoffe hat RuBLAND (siehe unten) erwiesen, daf die von OVER-
ToN aufgestellte Regel nicht stichhaltig ist. Drittens zeigte es sich, daB
die Loslichkeit verschiedener Stoffe in Cholesterin sich in Gegenwart von
Wasser bedeutend vertindert!. NATHANSON (a.a.O.) nimmt daher an,
dal} die Plasmahaut eine veridnderliche ,,Mozaikstruktur‘ besitzt, und
zwar an einigen Stellen aus Lipoiden, an anderen aber aus lebendem
Plasma besteht.

Hierdurch wird die Lipoidtheorie noch verwickelter, ohne an Wahr-
scheinlichkeit zu gewinnen. Auch die interessanten Resultate von Boas?,
der gefunden hat, daf die Hefegdrung durch geringe Saponinmengen
stimuliert wird, diirfen kaum als eine Stiitze der Lipoidtheorie verwertet
werden, denn es sind verschiedenartige Erklirungen dieses Verhaltens
denkbar.

HaNSTEEN-CRANNERS hat gefunden, dafl nicht ausgeglichene Mine-
ralsalzlosungen aus den Zellwandungen der Wurzelspitzen eine erheb-
liche Menge von Phosphatiden auswaschen. Der Verfasser nimmt an,
daBl Phosphatide namentlich in duBeren Plasmaschichten und in der
Zellwand in groBen Mengen enthalten sind. Trotzdem schliefit sich
HaNsTEEN-CRANNER nicht der Lipoidtheorie in ihrer urspriinglichen
Form, sondern der Adsorptionstheorie (siehe unten) an. STEWARD* ver-

1 NATHANSON, A.: Jb. Bot. 38, 249 (1903); 89, 60 (1904); 40, 403 (1904).

2 Boas, F.: Ber. dtsch. bot. Ges. 38, 350 (1921); 40, 249 (1922).

3 HANSTEEN-CRANNER, B.: Ebenda 37, 380 (1919). — Med. Norges Lands
brukh. 2, 1 (1922).

4 STEWARD, F. C.: Biochem.J. 22, 268 (1928). — Brit. J. exper. Biol. 6, 32
(1928). — Proc. Leads philos. Soc. 1, 258 (1928).
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mochte die experimentellen Resultate HANSTREN-CRANNERS nicht zu
bestétigen.

Die Ultrafiltertheorie wurde von RurLAND! entwickelt. RuH-
LAND hat die Endosmose von 89 sauren und etwa 30 basischen Farb-
stoffen untersucht und zum Schlufl gekommen, dafl die Léslichkeit in
Lipoiden hierbei keine Rolle spielt, wogegen ein auffallender Parallelis-
mus zwischen Permeabilitétsgeschwindigkeit und MolekiilgréBe besteht.
Dringen basische Farbstoffe durchschnittlich schneller als saure ein,
so ist dies nach RuHLAND darauf zuriickzufiihren, daf3 erstere mit den
Gerbstoffen des Zellsaftes Verbindungen eingehen und infolgedessen
aufgespeichert werden. Auf Grund dieser Ergebnisse kommt RUBLAND
zum SchluB, daf die Plasmahaut als ein Molekiilsieb, d. i. als ein Ultra-
filter fungiert. Es ist besonders zu beachten, da8 hierbei namentlich das
Eindringen der Farbstoffe in die Zentralvakuole beriicksichtigt wird; so-
mit kénnen die etwas abweichenden Resultate von H6BER u. Nast?,
die mit tierischen, zellsaftlosen Zellen erhalten wurden, mit denjenigen
RUHLANDS nicht direkt verglichen werden. Auch ist der Umstand im
Auge zu behalten, dafl die Ultrafiltertheorie sich in erster Linie auf die
Endosmose von organischen Stoffen bezieht. Beziiglich der Mineralsalze
hielt sich RURLAND urspriinglich an die Adsorptionstheorie (siehe unten).

Besonders interessant sind die neueren Untersuchungen von RUH-
LAND u. HorFmaNN? iiber die Permeabilitit von Beggiatoa, deren
Resultate ganz unzweideutig zugunsten der Ultrafiltertheorie sprechen.
Auch ergab es sich, daBl Beggiatoazellen fiir Mineralsalze in hohem
Grade permeabel sind.

Einige Forscher erhielten Resultate, welche der Ultrafiltertheorie zu
widersprechen scheinent. COLLANDER u. BARLUND® nehmen an, daB
die eindeutigen Resultate von RUBLAND u. HorFMaxN (a.a. O.) eine
Ausnahme bilden. Doch hat die neue ausfiihrliche Arbeit von ScHON-
FELDER® aus RUHLANDs Laboratorium zu Resultaten gefiihrt, welche die
Ultrafiltertheorie auf Grund von Versuchen mit Beggiatoa mirabilis
nicht nur stark unterstiitzen, sondern auch die scheinbaren Abweichun-
gen von dieser Theorie erkliren. Die hauptsichlichsten Resultate
ScHONFELDERS lassen sich auf folgende Weise zusammenfassen.

1. Die indifferenten (d.i. in Ather unlsslichen und oberflicheninak-
tiven) Anelektrolyte zeigten einen ganz auffallenden Parallelismus zwi-
schen Permeiervermogen und MolekiilgroBe. Die Anzahl der gepriiften
Stoffe ist eine recht ansehnliche.

2. Bei den #therlgslichen und oberflichenaktiven Stoffen ist das

1 Rurranp, W.: Jb. Bot. 51, 376 (1912). 54, 391 (1914). — Ber. dtsch. bot.
Ges. 30, 139 (1912); 81, 304 (1913). — Biochem. Z. 54, 59 (1913). — Biol. Zbl. 33,
337 (1913).

2 HOBER, R. u. O. Nast: Biochem. Z. 50, 418 (1913).

3 RurLAND, W. u. C. HorrMaNN: Planta (Berl.) 1, 1 (1925). -

4 COLLANDER, R.: Jb. Bot. 60, 345 (1921). — Irwin, M.: J. gen. Physiol.
9, 561 (1926). — Porirvi, L. A.: Acta Bot. Fennica 4, 1 (1928) 1. a.

5 COLLANDER, R. u. H. BARLUND: Comm. Biol. Soc. Fenn. 2, 9 (1926).

6 SCHONFELDER, S.: Planta (Berl.) 12, 414 (1930).
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Permeiervermogen nicht nur von der MolekiilgroBe, sondern auch von
der Adsorption abhéngig. Alle diese Stoffe zeigen daher ein groBeres
Permeiervermogen, als es ihrer MolekiilgroBe entsprechen sollte. Der
befordernde EinfluB der Adsorption im Sinne WarBUres (vgl. Bd. 1,
S. 550), 1aBt sich innerhalb homologer Reihen regelmiBig beobachten.

3. Elektrolyte zeigen das umgekehrte Verhalten. Im allgemeinen
gehorchen auch diese Stoffe der Ultrafiltertheorie, wenn man nur den
undissoziierten Teil der gelosten Molekiile beriicksichtigt, da nur un-
dissozierte Molekiile permeieren. Bei der Berechnung auf molare Kon-
zentrationen ist also das Eindringen der Elektrolyte geringer als das-
jenige der Anelektrolyte, da die entstandenen Ionen iiberhaupt nicht
permeieren.

Auf diese Weise kann die Ultrafiltertheorie durch Versuche mit
Beggiatoa als erwiesen gelten und es bleibt nur zu entscheiden, inwie-
weit die erhaltenen Resultate verallgemeinert werden diirfen und nicht
auf die spezifischen Eigenschaften von Beggiatoa zuriickzufiihren
sind. Letztere Annahme wurde von COLLANDER und seinen Mitarbeitern
gemacht (siehe oben); sowohl RUELAND u. HoFFMANN, als SCHONFELDER
halten aber diesen Einwand aus verschiedenen Griinden fiir nicht stich-
haltig.

Ein Zusammenhang zwischen Molekiilgrofe und Permeabilitéts-
geschwindigkeit kann aber nicht als ein direkter Nachweis der Existenz
einer festen Plasmahaut gelten; auch im Falle einer Diffusion durch den
gesamten plasmatischen Wandbeleg in die Zentralvakuole diirfte die
MolekiilgréBe eine ganz analoge Rolle spielen (siehe unten). Auf diese
Weise scheint auch LeEPESCEKIN die RuBLANDschen Resultate zu inter-
pretieren. Jedenfalls ist ein Zusammenhang zwischen MolekiilgroBe und
Diffusionsgeschwindigkeit namentlich im Falle einer Endosmose in den
Zellsaft naheliegend.

Die Adsorptionstheorie. Dall die normale Aufnahme verschie-
dener Stoffe durch das Protoplasma auf dem Wege der Adsorption vor
sich geht, scheint kaum zweifelhaft zu sein. Hierbei kann selbst-
verstiandlich unter Umstinden auch eine labile chemische Bindung an-
genommen werden; ist es doch zuweilen schwer, die Adsorption von der
chemischen Bindung zu unterscheiden. Diese Theorie wurde schon
langst ausgesprochen®. Ihr Vorzug besteht darin, daf} sie von der Exi-
stenz einer hypothetischen Plasmahaut unabhingig ist2. Im folgenden
Kapitel werden verschiedene zugunsten dieser Theorie sprechende
Tatsachen beschrieben werden.

Doch geht J. TrRAUBE3 wohl zu weit, als er behauptet, da die Per-
meabilitit verschiedener Stoffe mit ihrem Vermégen die Oberflichen-

1 PauLi, W.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl., Abt. ITI,
113, 15 (1904). — Sztos, J.: a. a. O. — PaNravELLi, E.: Jb. Bot. 56, 689 (1915).
— Protoplasma (Berl.) 7, 129 (1929) u. a.

2 MooRrE, B.: Biochemistry (1921).

3 Trausg, J.: Pfligers Arch. 105, 541, 559 (1901); 123, 419 (1908); 182, 511
(1901); 140, 109 (1911); 153, 276 (1913). — Biochem. Z. 54, 306, 316 (1913); 98,
177 (1919).
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spannung an der Grenze von Wasser und Luft zu erniedrigen, gleichen
Schritt halt. So permeieren z. B. basische und saure Farbstoffe,
mit ungleicher Geschwindigkeit, obwohl beide Farbstoffgruppen die
Oberflachenspannung ihrer Loésungen an der Grenze mit Luft in an-
nahernd demselben Grade erniedrigen.

Nach LepEScHEIN! sind Anderungen der Permeabilitit auf eine
Koagulation der dispersen Phasen des Plasmas und auf eine Spaltung
der Verbindungen zwischen EiweiBstoffen und Lipoiden zurtickzufiihren.
Hierzu soll sich in einigen Fillen noch eine Anderung des molekularen
Zustandes der Gerbstoffe gesellen. KamHO? nimmt ebenfalls an, daf
namentlich die durch Mineralsalze hervorgerufenen Permeabilitéts-
anderungen auf eine Koagulation der lipoiden Bestandteile der &ufie-
ren Protoplasmaschichten zuriickzufiihren sind. Hiergegen behauptet
ScarTr?, dafl die Permeabilitit unter dem Einflul der Plasmolyse auch
bei hoher Viscositdt des Plasmas zunimmt. Hieraus zieht ScArTH den
SchluB, daf die Permeabilitdit durch einen organisierten Zustand
der Molekiile an der Oberfliche des Plasmas reguliert wird. TRONDLE*
meint, daB Permeabilitatsinderungen regelrechte Reizerscheinungen
sind.

Uberblicken wir die auf den vorstehenden Seiten, nur unvollkommen
dargestellten zahlreichen Resultate verschiedener Forscher . iiber die
Permeabilitit, so konnen wir zwar manche Unstimmigkeiten und Un-
genauigkeiten verzeichnen, doch sind immerhin einige RegelmiBig-
keiten der Endosmose wohl als festgestellt zu betrachten. Hierzu gehort
das Nichteindringen der freien Ionen, der Gleichgewichtszustand bei
ungleichen Konzentrationen der inneren und der #uBeren Losung nach
DoxwaN und die zuweilen recht erheblichen quantitativen Anderungen
der Permeabilitit. Vor allem ist aber festgestellt worden, daB lebende
Pflanzenzellen sich von einem PrrrrERschen Osmometer in manchen
Beziehungen unterscheiden.

Nun werden wir versuchen, den Verlauf der Stoffaufnahme und
Stoffausscheidung bei den Pflanzen auf Grund der in diesem Kapitel
mitgeteilten Tatsachen zu erklaren.

1 LeEPESCHKIN, W.: Protoplasma (Berl.) 2, 239 (1927). — Amer. J. Bot. 15,
422 (1928) u. a.

2 KamHo, H.: Biochem. Z. 123, 284 (1921).

3 ScartH, G. W.: Protoplasma (Berl.) 1, 204 (1926).

4+ TRONDLE, A.: Biochem. Z. 112, 259 (1920).



Zehntes Kapitel.

Stoffaufnahme und Stoffausscheidung.

Allgemeine Betrachtungen iiber die Wasseraufnahme durch
Pflanzen. In erster Linie wollen wir die Wasseraufnahme durch
die Pflanzen betrachten. Weiter unten wird dargelegt werden, dafl die
Pflanze namentlich Wasser aus dem Boden in enorm groBen Mengen
aufnimmt; das Wasser bildet mindestens 75—80 vH des Frischgewichtes
einer lebenden Pflanze; sowohl die Zellwand als das Protoplasma sind:
mit Wasser durchtrinkt, und die Zentralvakuole der erwachsenen Zellen
ist nichts anderes als eine wisserige Losung verschiedener anorganischen
und organischen Stoffe. Dazu kommt auch der Umstand, daf3 die Pflanze
mit dem aufgenommenen Wasser verschwenderisch umgeht, indem sehr
groBe Wassermengen bei der Transpiration (siehe unten) in Dampfform
abgegeben werden. Dies ist ja auch leicht begreiflich, denn das Laub-
werk der Pflanze stellt eine bedeutende feuchte Fliache dar, welche sich
in der Luft ausbreitet und fortwihrend Wasser verdunstet. Nach den
vorhandenen Berechnungen! wird etwa 1/50—1/4 der zur Wasserver-
dunstung auf unserem Planeten verwendeten Sonnenenergie bei der
Transpiration der Pflanzen verbraucht!

Eine nicht zu unterschitzende Wassermenge wird auch bei der Photo-
synthese zum Aufbau organischer Stoffe verwendet. Die Photosynthese
ist aber quantitativ allen tibrigen chemischen Vorgingen in der Pflanze
weit iiberlegen. Somit ist es einleuchtend, daBl die Wasseraufnahme
durch Pflanzenzellen in einem mehrmals groferen Umfange vor sich
geht, als die Aufnahme simtlicher anderen Stoffe.

Um in den Zellsaft zu gelangen, mull das Wasser erstens die Zell-
wand, zweitens aber den plasmatischen Wandbeleg passieren. Im vorigen
Kapitel wurde dargelegt, dafl letzterer fiir das Wasser permeabel ist;
die etwa stattfindenden Schwankungen der Permeabilitit des Proto-
plasmas fiir Wasser werden weiter unten beschrieben werden. Die Zell-
wand stellt meistens eine porése Membran dar, welche dem Wasserein-
tritt nicht den geringsten Widerstand entgegenstellt, doch trifft man auch
Ausnahmen von dieser Regel. So sind bekanntlich verkorkte und cutini-
sierte Zellwéinde fiir das Wasser praktisch impermeabel ; die &uBeren Hiil-
len einiger Samen enthalten wahrscheinlich noch andere Stoffe, welche die
Wasserdiffusion verhindern?. Es existieren auch semipermeable Zell-

1 ScHRODER, H.: Naturwiss. 7, 976 (1919).
2 DENNY, F. E.: Bot. Gaz. 63, 373, 468 (1917).

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 6
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winde, welche das Wasser ziemlich leicht, die darin gelosten Stoffe aber
schwer durchlassenl. Ein Unterschied von der Semipermeabilitit des
protoplasmatischen Wandbelegs besteht hier darin, dafl geloste Stoffe
auch nach Vergiftung der Zellen in dieselben nicht eindringen, wihrend
der in lebendem Zustande semipermeable plasmatische Wandbeleg nach
dem Abtoten leicht durchlissig wird. Es zeigte sich, daf die semiper-
meablen Samenhiillen ziemlich verbreitet sind2; diese Hiillen sind auch
fiir reines ‘Wasser weniger durchlissig, als permeable Membranen.

Solche Zellwinde, welche der Wasserdiffusion einen Widerstand ent-
gegensetzen, bilden allerdings eine Ausnahme: Sie dienen besonderen
Zwecken in solchen Geweben, die speziell dazu bestimmt sind, einen
Wasserverlust durch die darunter liegenden Organe einzuschrinken. Als
Regel ist die Zellwand fir Wasser leicht durchlassig.

Die permeable Zellwand ist elastisch; im Zustande des Turgors ist
sie gedehnt, bei der Plasmolyse aber entspannt. Infolgedessen ist das
Zellvolumen im Zustande des Turgors groBer als bei der Plasmo-
lyse; dieser Umstand hat eine grofle Bedeutung fiir die Wasserauf-
nahme. Die Zellen der submersen Pflanzen befinden sich fortwiahrend
im Zustande des Turgors, bei den Landpflanzen kommt es hingegen
unter Umstdnden vor, dal der Wasserverlust durch Transpiration er-
heblicher ist als die Wasserzufuhr; infolgedessen findet Turgorverlust
statt und die Zellwand entspannt sich. Wir werden gleich sehen, daB
dieses Verhalten bei der Wasseraufnahme der Landpflanzen eine aufBer-
ordentlich wichtige Rolle spielt.

Die Saugkraft. Sind zwei Losungen von ungleicher Konzentration
durch eine semipermeable Membran getrennt, so muf nach dem im vori-
gen Kapitel Erorterten Wasser in der Richtung nach der gréferen Kon-
zentration bis zum Konzentrationsausgleich diffundieren.

Da nun der Zellsaft der Pflanzenzellen meistens konzentrierter ist
als die umgebende Losung, so ist es klar, daB der osmotische Uberdruck
des Zellsaftes die Grundlage der treibenden Kraft bei der Wasserauf-
nahme bildet. Bei der Besprechung der Osmose wurde aber darauf hin-
gewiesen, dal Wasser in ein Osmometer nur so lange eindringt, bis im
letzteren freier Raum vorhanden ist; bei Raummangel findet nicht
Wasserendosmose, sondern Drucksteigerung statt. Ubertragen wir diese
Verhiltnisse auf die lebende Zelle, so ergibt sich folgendes. Im Zustande
der Plasmolyse wird das Wasser unter einem Druck eingesogen, der dem
osmotischen Werte des Zellsaftes gleich ist. Im Zustande des vollen
Turgors, als das Bestreben der gedehnten Zellwand sich elastisch zu-
sammenzuziehen mit dem osmotischen Druck im Gleichgewichte steht,
ist offenbar keine Saugkraft vorhanden und Wasser kann nicht ein-

1 BrownN, A. J.: Ann. Bot. 21, 79 (1907). — Proc. roy. Soc. Lond. (B) 81, 82
(1909). — CorriNs: Ann. of Bot. 32, 381 (1918). — GUREWITSCH, A.: Jb. Bot.
70, 657 (1929). — BRAUNER, L.: Ebenda 73, 513 (1930).

2 SCHRODER, H.: Flora (Jena), N. F., 2, 186 (1911). — GASSNER, G.: Z. Bot.
7, 609 (1915). — SHULL, S. A.: Bot. Gaz. 56, 169 (1913). — RIPPEL, A.: Ber.
dtsch. bot. Ges. 36, 202 (1918).
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dringen. Zwischen diesen extremen Fillen konnen solche Turgorver-
héltnisse zustande kommen, bei welchen zwar keine Plasmolyse erfolgt,
doch der osmotische Druck groBer bleibt, als der elastische Zellwand-
gegendruck. In diesen Fillen erfolgt die Wasseraufnahme unter einem
Druck, der durch die Differenz zwischen dem Turgordruck und dem
elastischen Gegendruck der gedehnten Zellwand bestimmt wird.

UrsPRUNG u. BLum?! haben den oben dargelegten Begriff der Saug-
kraft zuerst entwickelt. Die fritheren Vorstellungen waren unklar und
es wurde sogar nicht selten angenommen, daf} die Wasseraufnahme direkt
durch die Héhe des osmotischen Druckes geregelt sei. Wir haben soeben
gesehen, daBl dies durchaus nicht der Fall ist. Somit miissen wir den
osmotischen Wert der Zelle vom Turgordruck scharf unterscheiden. Der
osmotische Wert ist bei der Plasmolyse groBer als im Zustande des Tur-
gors und wird durch den osmotischen Druck einer isotonischen Lésung
ausgedriickt. Es ist aber ohne weiteres begreiflich, daB im plasmoly-
sierten Zustande der Zelle kein hydrostatischer Druck auf die Zellwand
bestehen kann. Der Turgordruck ist hingegen der tatsichliche hydro-
statische Druck, der durch den Zellsaft und den protoplasmatischen
Wandbeleg auf die Zellwand ausgeiibt wird. Bei der Plasmolyse ist der
Turgordruck gleich 0, obgleich der osmotische Wert beim Turgor geringer
als bei der Plasmolyse ist. Im turgescenten Zustande ist der Turgor-
druck offenbar gleich dem Gegendruck der gespannten Zellwand, falls
das Zellvolumen unveréindert bleibt. Daher ist die Saugkraft nichts
anderes als die Differenz zwischen dem osmotlschen Werte und dem
Turgordruck der Zelle:

§=P-T
wo 8 die Saugkraft, P der osmotische Wert und T der Turgordruck ist.
Der Ausdruck ,,Saugkraft ist physikalisch ungenau, da die Saugkraft
in Atmospharen ausgedriickt wird. Die Benennung ,,Saugdruck sollte
rlchtlger sein, doch hat sich der Ausdruck Saugkraft bereits emgeburgert
und eine Anderung ist daher unerwiinscht.

Methoden zur Bestimmung der Saugkraft. Alle diese Methoden sind
von URrspRUNG u. Brum (a.a.(.) ausgearbeitet worden. Die erste
Methode besteht darin, daBl man sowohl den osmotischen Wert, als den
Turgordruck der Zelle mit. Zu diesem Zwecke wird das Volumen der
Zelle zundchst in flissigem Paraffin unter dem Mikroskop bestimmt.
Dies ist das unveréinderte Volumen. Dann wird das Volumen derselben
Zelle in Wasser d. i. beim maximalen Turgor ermittelt. Schlieflich mift
man das Zellvolumen in einer isotonischen Zuckerlésung, wo der Turgor-
druck gleich 0 ist. Man setzt voraus, dal} die elastische Dehnung der
Zellwand und somit der Turgordruck der Veranderung des Zellvolumens
proportional ist und berechnet hieraus leicht die Grofie von T. Das
folgende Muster einer derartigen Bestimmung ist der Arbeit von Ugr-
SPRUNG u. BLUM entnommen:

1 UrSPRUNG, A. u. G. BLum: Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 525, 539 (1916). —
Vgl. dazu auch HorLeR, K.: Ebenda. 38, 288 (1920).

6*



84 Stoffaufnahme und Stoffausscheidung.

Das Volumen der Zelle in Paraffin . . . . . . . . . . 31,509
’e 5 hs  ss sy Wasser . . . . . . . . . .. 34,779
' 5y s s beider Plasmolyse . . . . . . . 21,799

Isotonische Rohrzuckerlosung . . . . . . . . . . . . 0,78 n

Hieraus der osmotische Wert in Wasser . . . . . . . . 0,49 n

Desgleichen in Paraffin . . . . . . . . . . .. .. 0,54n

Gegendruck der Zellwand bei der Plasmolyse . . . . . . 0,0n

5e ’s ye in Wasser . . . . . . . .. 0,49 n

(31,509—21,799)
(34,779—21,709) ~ 7™

Somit ist die Saugkraft der untersuchten Zelle gleich 0,54-—0,37 n
=0,17 n Rohrzuckerlosung oder gleich 4,49 Atm.

Diese ziemlich komplizierte Methode wurde alsbald durch eine ein-
fachere ersetzt, die der Bestimmung des osmotischen Wertes analog ist.
Man ermittelt diejenige Zuckerkonzentration, in welcher sich das Zell-
volumen gar nicht verindert. Man miBt zuerst das Zellvolumen in
fliissigem Paraffin und tibertrigt dann die Schnitte in Zuckerlosungen
verschiedener Konzentration. Der osmotische Wert derjenigen Losung,
in welcher das Zellvolumen sich weder vergroflert noch verkleinert, ist
gleich der Saugkraft.

Spiater hat UrspruNg! eine vereinfachte Methode der Saugkraft-
messung vorgeschlagen, die bei Felduntersuchungen brauchbar ist und
immerhin geniigend zuverlissige Resultate liefern soll. Diese Methode
erfordert nicht die Benutzung des Mikroskops. Es werden Streifen aus
Blittern oder anderen Organen herausgeschnitten und deren Lange wird
mittels einer starken Lupe und eines Mikrometers zunéchst in Paraffin
dann in Zuckerlgsungen verschiedener Konzentration gemessen. Der
osmotische Wert derjenigen Losung, in welcher die Lange des Streifens
unverandert bleibt, driickt die durchschnittliche GroBe der Saugkraft
der im Streifen befindlichen Zellen aus. Es ist empfehlenswert die Strei-
fen aus Blattern nicht parallel, sondern senkrecht zur Richtung der Ge-
fafbiindel herauszuschneiden, da letztere sonst die Verkiirzung des Strei-
fens hemmen diirften. Fiir steife Blatter wurde neuerdings? eine andere
Methode angegeben: Man mift nicht die Linge, sondern die Dicke der
Streifen.

Auf die interessanten Resultate der von UrsprUNG und BLuM mit
bewunderungswiirdiger Energie ausgefiihrten zahlreichen Saugkraft-
messungen werden wir spiter eingehen. Hier seien einige Fehlerquellen
der soeben dargelegten Methoden besprochen.

Erstens wird bei der Bestimmung der Saugkraft vorausgesetzt, dafl
nur die Zentralvakuole Wasser aufnimmt und ausscheidet. In Wirklich-
keit konnen aber die Kolloide des Protoplasmas und des Zellsaftes quellen
und entquellen; dieser Vorgang geht unter Umstéinden ziemlich langsam
vor sich3, Zweitens sind einige Zellwéinde nicht elastisch4, was bei der

1 UrsprUNG, A.: Ber. dtsch. bot. Ges. 41, 338 (1923). — Flora (Jena) 118,
119, 566 (1925).

2 UrsSPRUNG, A. u. G. BLom: Jb. Bot. 67, 334 (1927); 72, 1 (1930).

3 ULEHLA, V.: Planta (Berl.) 2, 618 (1926).

¢ KRrASSNOSSELSKY-Maxmmow, T.: Ber. dtsch. bot. Ges. 43, 527 (1925).

29 ’9 ’s in Paraffin 49 n
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Bestimmung der Saugkraft und gar des osmotischen Wertes Fehler her-
beifithren kann. Solche Zellwinde scheinen allerdings nur selten vor-
zukommen.

Schlieflich ist dem Umstande Rechnung zu tragen, daff der Turgor-
druck von isolierten Zellen demjenigen der zu Geweben kombinierten
Zellen nicht gleich ist. In letzterem Falle muB eine Sattigung mit Wasser
schneller erfolgen, denn zu dem normalen Druck der elastisch gedehnten
Zellwand muBl man den Druck der benachbarten Zellen, der nur an be-
stimmten Punkten ausgeiibt wird, addieren!. Die Zellen werden hier-
durch deformiert. Bei Verminderung des Turgors wichst nun die Saug-
kraft schneller, als es bei isolierten Zellen der Fall gewesen ware. Die
Saugkraft kann sich daher bei relativ unbedeutenden Schwankungen des
Turgordruckes erheblich verindern.

OpPENEEIMER? hat die von URsPrUNG u. BLum vorgeschlagenen
Methoden einer scharfen Kritik unterzogen und ist zum Schluf ge-
kommen, daBl viele von UrsprUNG u. BLum beschriebenen Saugkraft-
differenzen innerhalb der Fehlergrenzen der verwendeten Methoden lie-
gen. Auch Dixox® #ullert schwere Bedenken gegen die gebrduchlichen
Methoden der Saugkraftmessung und macht vor allem darauf aufmerk-
sam, daB bei der Bereitung der Schnitte bereits erhebliche Veranderungen
der Saugkraft stattfinden konnen. Eine Losung all dieser Kontroversen
bleibt noch aus.

Der Einfluf verschiedener Faktoren anf die Wasseraufnahme. Be-
sonders eingehend wurde der Einfluf der Temperatur auf die Wasser-
aufnahme studiert. Altere Untersuchungen, namentlich die an Hand der
plasmolytischen Methoden ausgefiihrten, werden hier nicht besprochen,
da deren Resultate nicht ganz zuverlissig sind. In neuerer Zeit hat
Dzerrt sorgfiltige Bestimmungen an Hand der sogenannten Lichthebel-
methodes vollbracht. Das Wesen der Methode besteht darin, daf ein
abgeschnittenes hohles Organ wie z. B. ein Lauchblatt oder ein Bliiten-
stand von Lowenzahn an seinem unteren Ende mit einem capillaren
Glasrohr in Verbindung gebracht wird, an seinem oberen Ende aber
ein Glashédkchen trigt, das seinerseits mittels eines seidenen Fadens mit
dem beweglichen Arm des optischen Hebels kommuniziert ; letzterer ist
mit einem kleinen Spiegel versehen, der das Bild eines Drahtkreuzes auf
eine Millimeterskala reflektiert. Der hohle Raum des zu untersuchenden
Organs wird mit Wasser oder verschiedenen Lésungen gefiillt und die
Langenverinderung des Organs nach der Bewegung des Kreuzbildes an
der Skala mit einer groBen Genauigkeit verfolgt. Beziiglich der Einzel-
heiten muBl auf das Original verwiesen werden.

Die von Dzrr erhaltenen Werte des Temperaturkoeffizienten bei

1 HoFLER, K.: Ber. dtsch. bot. Ges. 38, 288 (1920).

2 QPPENHEIMER, H. R.: Ber. dtsch. bot. Ges. 48, Generalvers. 1930, S. 130.

3 DrxonN, H. H.: Ebenda 48, 428 (1930).

4 DErr, E. M.: Ann. of Bot. 30, 283 (1916).

5 Bosg, J. C.: Plant Response as a Means of Physiological Investigation
(19086).



86 Stoffaufnahme und Stoffausscheidung.

verschiedenen Temperaturen sind in der folgenden Tabelle zusammen-
gestellt.

Temperaturkoeffizient

oM | e | Bt

5—15° 14 —
10—200 15 2,3
15—259 2,0 3,3
20—30° 2,6 3.8
25350 2,9 3,0
30—400 3,0 2,6

Stires u. JORGENSEN! haben die Wasseraufnahme durch Scheiben
von Kartoffelknollen und Mohrriilbenwurzeln an Hand der Gewichts-
anderung untersucht. Die von diesen Forschern erhaltenen Resultate
sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt.

Temperaturkoeffizient
Temperatur Kartoffel ’ Mohrritbe
10—20° 3,0 1.3
15—250 2,7 14
20—300 2,7 1,6

Es wurden auBlerdem auch Untersuchungen mit Keimpflanzen durch
BrowN u. WorLEY?2, SHULL3, DENNY+ und andere ausgefiihrt und zwar
mit dem Ergebnis, dafl der Temperaturkoeffizient gleich 1,5—2 gefun-
den war.

Aus allen diesen Resultaten ist ersichtlich, da die Wasseraufnahme
bei Temperatursteigerung unaufhorlich zunimmt; bei 400 ist allerdings
nach einiger Zeit eine plstzliche Wasserausscheidung bemerkbar, welche
wahrscheinlich auf den Eintritt anomaler Zustinde hindeutet. Die
Temperaturkoetfizienten sind durchwegs grofer als diejenigen eines phy-
sikalischen Vorganges und zwar sind sie ungleich bei verschiedenen
Pflanzen und gar verschiedenen Geweben einer und derselben Pflanze.
Selbstverstindlich wire es voreilig hieraus zu schlieBen, da die Wasser-
aufnahme einen chemischen Prozefl darstellt.

Der Einflu8 der in Wasser gelosten Stoffe auf die Wasseraufnahme
wurde von verschiedenen Forschern untersucht und die Ansichten iiber
den Sachverhalt sind nicht eindeutig. Folgende Resultate von STILES
u. JORGENSEN (a.a.0.) sowie von THODAYS scheinen zuverlissiger als
die anderen zu sein, da in denselben hypotonische Lisungen in Anwen-
dung kamen.

Rohrzucker und Natriumchlorid rufen bei allméhlicher Konzentra-

1 Srmes, W. a. F. JGRGENSEN: Ann. of Bot. 31, 415 (1917).

2 Brown, A. J. a. F. P. WorLEY: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 85, 546 (1912).
3 SEULL, C. A.: Bot. Gaz. 69, 361 (1920).

*+ DENNY, E. E.: Bot. Gaz. 63, 373 (1917).

5 Tmopay, D.: New Phytologist 17, 57 (1918).
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tionssteigerung eine regelmiBige Herabsetzung der Wasseraufnahme her-
vor, die wohl auf eine Abnahme der Saugkraft nach Steigerung des
AuBendruckes zuriickzufiihren ist. Giftstoffe wie Athylalkohol, Octyl-
alkohol, Chloroform und Quecksilbercyanid tiben eine eigenartige Wir-
kung aus: ganz niedrige Konzentrationen dieser Stoffe verhalten sich
ebenso wie niedrige Zuckerkonzentrationen, héhere Konzentrationen ru-
fen aber anfanglich eine Steigerung der Wasseraufnahme hervor, die
alsbald durch eine bedeutende Wasserausscheidung ersetzt wird. Sehr
hohe Konhzentrationen bewirken sofort eine Wasserausscheidung. Die
Verfasser erklaren diesen Sachverhalt dadurch, da8 die von ihnen unter-
suchten Stoffe ins Zellinnere eindringen und die Saugkraft zunichst
durch Steigerung des osmotischen Wertes erhéhen. Nach einiger Zeit
findet aber infolge Anderung der normalen Dispersitit der Plasmalkol-
loide eine Exosmose verschiedener im Zellsaft gelosten Stoffe statt, was
eine Wasserausscheidung zur Folge hat. In sehr konzentrierten Losungen
der Giftstoffe soll die Schidigung des Protoplasmas so schnell erfolgen,
daBl die erste Stufe der Giftstoffeinwirkung ausbleibt. Etwa dasselbe
Resultat wurde mit solchen Stoffen wie Schwefelsiure, Osmiumsiure
und Sublimat erhalten. In einer n/5000 Schwefelsiurelosung ist die
Wasseraufnahme noch groBer als in reinem Wasser, was wohl durch
Nebenumstéande bewirkt wird. Auch mit anderen giftigen Stoffen waren
analoge Resultate zu verzeichnen. ‘

Die Wasserversorgung der niederen Pflanzen und Wasserpflanzen.
Das oben Dargelegte geniigt dazu, die Wasserversorgung bei einzelligen
Pflanzen und submersen Wasserpflanzen zu erkliaren. Die Zellen der
Wasserpflanzen befinden sich fortwihrend im Zustande des vollen Tur-
gors und besitzen also keine Saugkraft. Obgleich der osmotische Wert
der einzelnen Zellen einer hoheren Wasserpflanze in weiten Grenzen
schwankt, findet dennoch keine Wasserbewegung von Zelle zu Zelle
statt; da samtliche Zellen mit Wasser gesuttigt sind und also keine
Saugkraft besitzen. In diesem Zusammenhange ist der Umstand zu
betonen, daB, nach den Untersuchungen von H. WaLTER!, der normale
Zustand der Zelle auch bei niederen Pflanzen mit einem bestimmten
Quellungsgrade der Plasmakolloide zusammenhiingt ; die Plasmaquellung
steht aber selbstverstiandlich mit dem allgemeinen Zustande der Wasser-
versorgung in Verbindung. Interessant ist die Beobachtung WALTERS,
dafl Bakterien eine grofere Feuchtigkeit des umgebenden Mediums ver-
langen, als Schimmelpilze. Beziiglich der Austrocknungsfahigkeit einiger
niederen Pflanzen wird noch weiter unten die Rede sein.

Die Wasseraufnahme durch die Wurzeln. Das Wurzelsystem der
hoheren Pflanzen ist speziell dazu angepaBt, die enorm groBen Wasser-
mengen, die der Pflanze notwendig sind, selbst aus verhiltnismiBig
trockenen Bdden zu gewinnen. Nach der vorherrschenden Ansicht, ist
namentlich der mit Wurzelhaaren versehene Wurzelteil (Abb. 8) zur
Wasseraufnahme aus dem umgebenden Medium bestimmt. Die Wurzel-

1 WaLtER, H.: Jb. Bot. 62, 145 (1923). — Z. Bot. 16, 353 (1924).
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haare sind lange Auswiichse einzelner Zellen der Wwrzelepidermis, die
zarte Wandungen haben und sowohl Wasser als die darin gelosten Stoffe
mit groBer Geschwindigkeit aufnehmen. Das vom Absorptionsgewebe
der Wurzel aufgenommene Wasser, muf3 dann einige Zellschichten der
parenchymatischen Wurzelrinde passieren und schlieBlich durch die

Abb. 8. Querschnitt durch eine junge Wurzel von Iris germanica. pa basale Teile der Wurzelhaare,
ap Epidermis der Wurzel, cs, ece, eci Wurzelrinde, end Endodermis, p Pericambinm, 7 Leptom,
v Hadrom des Zentralzylinders, m Mark, 7mp Markstrahlen. (Nach BONNIER.)

Endodermis und das Pericambium in das GefaBsystem des zentralen
GefaBbiindels der Wurzel gelangen. Die Saugkraft der Wurzel mu8 also
geniigend stark sein, um den Gegendruck der Bodenlésung zu iiberwin-
den; auch muf die Saugkraft der einzelnen Zellschichten in der Richtung
zum Zentrum der Wurzel zunehmen. Die von UrsprUNG u. BLum! aus-
gefithrten Messungen ergaben die folgende radiale Verteilung der Saug-
kraft bei Phaseolus:

1 UrsPRUNG, A. u. G. BLum: Ber. dtsch. bot. Ges. 39, 70 (1921).
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Osmotischer
Zelischicht Sangkraft Wert in n_

A Rohrzuckerlds.
Epidermis 0,9 0,31
1. Rindenreihe 1,3 0,30
2. v 1,7 0,32
3. » 2,0 0,34
4. ’s 2,6 0,34
5. " 3,2 0,33
6. » 3,6 0,32
7- » 4,2 0,32
Endodermis 1,3 0,32
Pericambium i 0,9 0,31
Biindelparenchym | 0,8 0,31

Dasselbe Bild gewshrt die Bohne.

Wir sehen also, daB der osmotische Wert samtlicher Zellschichten
ein und derselbe ist, wiahrend die Saugkraft von der Epidermis bis zur
Endodermis fortwihrend steigt, in den endodermalen Zellen aber plotz-
lich sinkt. Die zwischen Endodermis und Gefiflen gelegenen Zellen be-
sitzen eine noch geringere Saugkraft als die endodermalen Zellen. Dieser
unerwartete ,,Endodermissprung® ist ziemlich ratselhaft und wird von
Drxon? auf folgende Weise erklirt: Der Endodermissprung ist eine anor-
male Erscheinung, welche dadurch verursacht wird, daf bei der Anferti-
gung der Schnitte die Endodermiszellen, die mit den Tracheen in nahem
Kontakt stehen, beim Durchschneiden der Tracheen plotzlich einen er-
heblichen Wasservorrat erhalten, wodurch ihre Saugkraft selbstverstand-
lich sofort herabgesetzt wird. Diese einfache und naheliegende Erklarung
wird jedoch von UrsprRUNG abgelehnt.

Nun fragt es sich, auf welche Weise das Wasser aus den lebenden
Zellen des Pericambiums und des Biindelparenchyms in die toten GefaBe
mit ihren verholzten Wandungen gelangt? Dieser Vorgang ist auf den
ersten Blick iiberhaupt paradox, denn Wasser wird vom umgebenden
Medium durch die suBeren Wurzelzellen eingesogen und genau derselbe
Vorgang sollte sich scheinbar auch an der Grenze der lebenden Paren-
chymzellen und der toten, mit Wasser gefiillten Gefife abspielen. In
Wirklichkeit beobachten wir den umgekehrten Vorgang: das Wasser
wird von lebenden Zellen in die GefiaBe herausgepreft, und zwar unter
einem bestimmten Druck.

Der Wurzeldruck und das Bluten der Pflanzen. Hargs? hat. vor
200 Jahren den folgenden Versuch ausgefiihrt. Er schnitt den Stengel
einer Weinrebe dicht tiber dem Boden ab und beobachtete den AusfluBl
der Fliissigkeit aus dem Stumpf. Als Haugs die Oberfliche des Stumpfes
mit Tierblase zuband, platzte letztere unter dem Druck des heraus-
flieBenden Saftes. Das an die Oberfliche des Stumpfes angebrachte Ma-
nometer zeigte eine Drucksteigerung an (Abb.9). Der Saft wird also

1 Dixown, H. H.: Ebenda 48, 428 (1930).
2 Harms: Statical Essays (1727).
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unter Druck herausgetrieben. Dieser Vorgang wurde das Bluten der
Pflanzen genannt.

Schon langst hat man sich davon vergewissert, dal nicht nur das in
der Wurzel selbst enthaltene, sondern auch das dem Boden entnommene
Wasser mit dem Blutungssafte herausflieBt. Dies ist daraus ersichtlich,
daB die Menge des ausgetretenen Saftes das Wurzelvolumen héiufig be-
deutend iibertrifft, wie es z. B. die folgenden Zahlen von HoFMEISTER!
zeigen:

Utrica urens.

Zeit in Stunden Blutungssaft in emm }Wurzelvolumen in cmm
99 3025 1350
40 11260 1450

Bereits altere Resultate beweisen also, daBl die von der Wurzel auf-
genommene Bodenlosung in das Gefalisystem des Stengels unter Druck
getrieben wird, denn eine nahere Untersuchung

zeigt, dal der Blutungssaft nur aus den offenen

Wasserleitungsbahnen herausflielt. Bei grofle-

ren Gewachsen beobachtet man héufig eine all-

mahliche Zunahme der Geschwindigkeit des

Blutens, die nach einigen Tagen ein Maximum

erreicht und dann allm#hlich abnimmt. Bei

einigen Palmen und Agaven dauert das Bluten

mehrere Monate und liefert sehr bedeutende

Saftmengen. Ubrigens werden bei einzelnen

Exemplaren einer und derselben Pflanze grofie

Unterschiede sowohl in den Gesamtmengen

des ausgeschiedenen Saftes, als in den beob-

achteten Drucken verzeichnet. Aus der von

WiELER? gemachten Zusammenstellung ergibt

Abb. 0. Pilanzenstumpt mit gich, dafl in #lteren Arbeiten die maximalen
Quecksilbermanometer. Der ~ manometrischen Drucke 2 Atm. nicht iiber-
Uberdzuck von Q zelgt den  gtjegen und auch diese GroBe nur ausnahms-
(Aus ,Bonner Lehrbuch®). weise erreichten. Kinzelne Manometer, auch die
an einem Baumstamm in verschiedenen Hohen

angebrachten, zeigen zuweilen hohe Drucke, die mehrere Atmosphéren
betragens, doch ergibt in derartigen Fallen die anatomische Unter-
suchung, daB die genannten Drucke einen durchaus lokalen Charakter
haben; sie werden von einzelnen Zellengruppen entwickelt, die bei Ver-
wundung des Stammes wahrend des Anbringens des Manometers von
den benachbarten Geweben durch Wundkork isoliert worden warent.

1 HormEeisTER: Flora (Berl.) 45, 97 (1862).

2 WigLER: Cohns Beitr. Biol. Pflanz. 6, 122 (1893).

3 BoeaM: Ber. dtsch. bot. Ges. 10, 539 (1892).

4 Mornisca, H.: Bot. Ztg 60, 45 (1902). — Es existieren auch andere Ur-
sachen der hohen Manometerdrucke; vgl. das folgende Kapitel.
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Diese Drucke konnen also nicht die geringste Vorstellung von dem wirk-
lichen Blutungsdruck geben.

Schon langst unterscheidet man, namentlich bei Holzgewichsen, das
Frithjahrsbluten vom Sommerbluten. Ersteres kommt nur vor dem Ent-
falten des Laubwerkes bei Baumen zustande. Zu dieser Zeit ist der
Blutungsdruck immer hoch und der Saft selbst enthiilt eine bedeutende
Menge der organischen Stoffe, die offenbar als Material zum Aufbau
des Laubwerkes dienen. Als die hauptsichlichsten Bestandteile des
Frithjahrsblutens sind Zuckerarten und Apfelssure zu nennen. Letztere
konnte vielleicht als eine Vorstufe der Asparaginbildung angesehen
werden. Auch einige Fermente, nimlich Amylase, Katalase und Oxy-
dasen wurden im Blutungssafte nachgewiesenl, aber ebenfalls nur im
Friihjahr. Im Sommer ist die Menge der organischen Stoffe im Blutungs-
safte unbedeutend; derselbe enthialt dann hauptsichlich Mineralsalze?2.
Ein anderer Unterschied besteht darin, daB im Frithjahr das Bluten
nach dem Abschneiden des oberirdischen Teiles der Pflanze regelmsBig
einsetzt, wahrend dies im Sommer nicht immer der Fall ist; haufig
bemerkt man nicht nur keine Saftausscheidung aus dem Stumpf, sondern
im Gegenteil ein Aufsaugen des auf die Oberfliche des Stumpfes an-
gebrachten Wassers. Dies ist aber dadurch erklirlich, dafi im Sommer
die Pflanze wegen der gesteigerten Transpiration nicht selten an Wasser-
mangel leidet, wortiber weiter unten die Rede sein wird. Die Transpira-
tion erfordert namlich solche Wassermengen, die von der Wurzel nicht
immer mit der gleichen Geschwindigkeit dem Boden entnommen werden
konnen; nur die Transpiration selbst liefert in diesen Féllen die zur
Wasseraufnahme aus dem Boden nstige Kraft. Nach einem reichlichen
Begiefen setzt daher auch im Sommer das Bluten regelmifig ein3.
Nach den Resultaten SaBiNiNs kann das Bluten auch bei krautartigen
Pflanzen wihrend der ganzen Vegetationsperiode nachgewiesen werden.

Eine ritselhafte Erscheinung bilden die periodischen Schwankungen
des Blutenst, die allerdings von einigen Forschern vermifit wurdens.

Bereits frither wurde das Bluten als ein osmotischer Vorgang gedeutet ;
durch die neueren Untersuchungen wurde diese Annahme bestatigt.
Werden die lebenden Zellen in der Umgebung der Gefille getstet, oder
gar durch Sauerstoffabschluf} in ihrer Lebenstatigkeit gehemmt, so hort
das Bluten auf (WIELER, a. a. O.). Durch BegieBen wird die Geschwin-
digkeit des Blutens gesteigert, die Saugkraft aber herabgesetzts. Hine
Aufnahme von Salzlgsungen bewirkt zunichst eine Abnahme, spiter
aber eine Zunahme des Blutens?, was wohl durch eine Salzendosmose

1 WorscHAL, E.: C. r. Soc. natur. Kiew, 3. Mai 1914 (russ.).

2 SaBiNIN, D.: Bull. Inst. rech. biol. Univ. Perm 4, Suppl. 2 (1925) (russ.).

3 ScHaroscHNIROW, W.: Beih. z. Bot. Zbl. 28, 487 (1912).

4+ BARANETZEY, O.: Abh. naturforsch. Ges. Halle 13, 3 (1873). — MoOLISCH,
H.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. K. (I) 107, 1247 (1898). —
RomMEL: Sv. bot. Tidskr. 12, 446 (1918). — StoPPEL: Z. Bot. 12, 529 (1920).

5 WIELER: a. a. 0. — SCHAPOSCHNIKOW: a. a. 0. — SABININ: a. a. O.

6 ScHAPOSCHNIRKOW, W.: Beih. z. Bot. Zbl. 43, 133 (1926).

7 MoxTFORT: Jb. Bot. 59, 501 (1920). — SaBININ: a. a. O.
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und Steigerung sowohl des osmotischen Wertes als der Saugkraft des
Wurzelparenchyms erklarlich ist.

In Anbetracht dieser Ergebnisse ist die von LEPESCERIN! neuerdings
gegebene Erklirung der Ursache des Blutens kaum annehmbar. Der
genannte Forscher behauptet, dal das Bluten durch die besonderen
okologischen Verhidltnisse im Friihjabr bedingt ist. Hierbei wird dem
Umstande nicht Rechnung getragen, daf3 das Bluten nicht nur im Friih-
jahr, sondern wahrend der ganzen Vegetationsperiode existiert. Den
tiberzeugenden Beweis davon, dafl das Bluten ein osmotischer Vorgang
ist, hat SABININ (a.a. O.) geliefert. Seine Versuche wurden mit kraut-
artigen Pflanzen nach der folgenden sehr empfindlichen Methode
ausgefiihrt: Der Stengel einer in Wasserkultur geziichteten Pflanze
wurde abgeschnitten und der Stumpf mit einem Capillarrohr verbunden.
Das Rohr wurde mit Wasser gefiillt, das Wurzelsystem der Pflanze aber
entweder in reines Wasser, oder in verschiedene Losungen getaucht.
Das Bluten wurde nach der Lage des Wassermeniscus im kalibrierten
Capillarrohr quantitativ ermittelt.

Erstens zeigte es sich, dafl der osmotische Wert des Blutungssaftes
immer betrichtlich ist und auch im Sommer die frither nur beim Friih-
jahrsbluten wahrgenommenen maximalen GroBen regelmiflig erreicht.
Dies rithrt davon her, daf3 die Mineralstoffe der Bodenlosung im Safte
der Wurzelzellen konzentriert werden, wortiber bereits im vorigen Ka-
pitel die Rede war. Zweitens legt SABININ einen besonderen Wert auf
die folgende RegelmiBigkeit, die er an verschiedenem Versuchsmaterial
festgestellt hat: Die treibende Kraft des Blutens in Atmosphiren ist
gleich dem osmotischen Werte des Blutungssaftes, wie es z. B. aus fol-
gender Tabelle zu ersehen ist.

Planze Treibende Kraft des Osmotischer Wert des

< ‘ Blutens in Atm. Blutungssaftes in Atm.
Impatiens Balsamina 0,36 0,35
» - 0,42 0,38
Zea Mays. 1,46 1,53

Der osmotische Wert des Blutungssaftes wurde an Hand der kryo-
skopischen Methode ermittelt, die treibende Kraft des Blutens aber nach
der folgenden Formel berechnet:

Pr= A fe .
A-~B

In dieser Formel ist Px die treibende Kraft, 4 die Geschwindigkeit
des Blutens in reinem Wasser und B die Geschwindigkeit des Blutens
in einer wiahrend des Versuches praktisch nicht permeierenden Losung,
deren osmotischer Wert gleich Pe ist. Beziiglich der Begriindung der
Formel mufl auf das Original verwiesen werden. Ihre Grundlage bildet
die Voraussetzung, daf die Geschwindigkeit der Wasserfiltration in das
CGefafsystem dem dieselbe treibenden Druck direkt proportional ist.

1 LepEscHKIN, W.: Planta (Berl.) 4, 113 (1927).
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Das erhaltene Resultat spricht deutlich dafiir, daB das Bluten einen
osmotischen Vorgang darstellt. Beachtenswert ist der Umstand, daB
die treibende Kraft des Blutens bei verschiedenen Exemplaren einer und
derselben Pflanzenspezies unbedeutend variiert. RENNER! hat durch
Eintauchen der Wurzel in Zuckerlésungen einen verkehrten Wasserstrom
von der Schnittflache zur Wurzel und in die Lésung erzielt, falls an der
Schnittfliche reines Wasser geboten war.

Die Annahme, dafl der Wurzeldruck, der sich im Vorgange des Blutens
offenbart, eine abnorme Erscheinung darstellt, ist nicht stichhaltig.
Erstens setzt das Bluten unter geeigneten Verh#ltnissen regelmiflig ein,
zweitens besteht nach SABININ ein konstantes Verhéltnis zwischen dem
osmotischen Werte der Bodenlosung einerseits und der treibenden Kraft
des Blutens, sowie dem osmotischen Werte des Blutungssaftes ander-
seits®. Drittens, was besonders wichtig ist, offenbart sich der Wurzel-
druck auch unter vollkommen normalen Verhéaltnissen im Vorgange der
sogenannten Guttation, d.i. Ausscheidung des fliissigen Wassers durch
die sogenannten Hydathoden bzw. Wasserspalten, die speziell dem ge-
nannten Zwecke dienen. Die Guttation als physiologischer Vorgang wird
weiter unten beschrieben werden; hier geniigt es darauf hinzuweisen,
daB bei der genannten Erscheinung, die nur in Abwesenheit der Tran-
spiration und bei vollkommener Wassersittigung der Pflanze zum Vor-
schein kommt, das Wasser aus den Leitungsbahnen oder aus einzelnen
lebenden Zellen unter Druck herausgepreft wird. In einigen Fallen ist
es reines Wasser, in anderen Fallen aber eine ziemlich konzentrierte
Losung von Mineralsalzen. Der Wurzeldruck geniigt meistens nur bei
krautartigen Pflanzen zur Herstellung der Guttation, doch wurde in
Ausnahmefillen eine Wasserausscheidung auch bei baumartigen Ge-
wichsen wahrgenommen. So hat HARTIGS schon lingst die Beobachtung
gemacht, daB bei einem ausnahmsweise hohen Blutungsdruck an den
Knospen der Hainbuche und anderer Baume Blutungssaft vor dem
Austreiben ohne jegliche Verletzung aus den Narben vorjahriger Blatter
ausgetreten war.

Fragen wir nun nach dem Mechanismus der Saftausscheidung, so
kann zur Zeit eine eindeutige Antwort nicht gegeben werden. KEs ist
dies vielmehr vielleicht das geheimnisvollste Problem auf dem gesamten
Gebiete der Pflanzenphysiologie, was wohl auf unsere ungeniigende
Kenntnis des Wesens der osmotischen Vorginge zuriickzufithren ist.

Vorherrschend war bis auf die letzte Zeit hin die von PFEFFER* aus-
gesprochene und von LEPESCHRIN® entwickelte Ansicht, laut welcher der

1 RENNER, O.: Jb. Bot. 70, 805 (1929).

2 Lirwinow, L.: Bull. Inst. rech. biol. Univ. Perm 4, 447 (1926); 6, 91 (1928).
— GEBHARDT, A.: Ebenda 6, 77 (1928). ’

3 Harrie, TH.: Bot. Ztg 11, 478 (1853); 20, 85 (1862). — STRASBURGER, E.:
Bau und Verrichtungen der Leitungsbahnen (1891).

¢ PrEFFER, W.: Osmotische Untersuchungen (1877). — Zur Kenntnis der
Plasmahaut und der Vakuolen (1890).

5 LepescHKIN, W.: Beih. z. Bot. Zbl. (I) 19, 409 (1906).
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protoplasmatische Wandbeleg in verschiedenen Teilen einer und der-
selben Zelle fiir Wasser und namentlich fiir die in demselben gelosten
Stoffe in ungleichem Grade durchlissig ist. Unter dieser Voraussetzung
soll Wasser mit den darin gelosten Stoffen infolge des ungleichartigen
Turgordrucks aus demjenigen Ende der Zelle heraustreten, wo die Per-
meabilitit eine groBere ist. Diese Annahme schien durch einige experi-
mentelle Resultate bekraftigt zu seinl, doch ist sie wegen der wichtigen
Einwiénde BLAOKMANs immerhin nicht sehr wahrscheinlich. Brack-
MANN?2 weist darauf hin, daB die LEPEscERINsche Ansicht an einem
inneren Widerspruch leidet, da eine Zelle von bestimmtem osmotischen
Druck nicht im Gleichgewichte mit dem umgebenden Wasser sein
und zu gleicher Zeit Wasser sezernieren kann, wie es LEPESCHKIN an-
nimmt. Ubrigens entwickelt auch UrspruNG zur Erklarung des Endo-
dermissprungs (sieche oben) Ansichten, welche denjenigen LEPESCHKINS
nahe stehen.

Bei allen Annahmen einer ungleichen Durchlissigkeit der beiden
Zellenden fiir Wasser ist es wahrscheinlicher vorauszusetzen, daf3 nicht
der Plasmaschlauch, sondern die Zellwand polare Permeabilitat besitzt.
BrRAUNER® hat dargetan, dal} die leblose Samenschale von Aesculus
Hippocastanum das Wasser in normaler Richtung um 52vH schneller
durchlaBt, als in umgekehrter Richtung, was des Verfassers Meinung
nach durch eine elektrostatische Triebkraft verursacht wird. Auch die
folgende Beobachtung BrILrianTs¢ ist wohl am einfachsten durch die
polare Permeabilitit der Zellmembran erkliarlich. Die Plasmolyse der
Blattzellen von einigen Mniumarten und Catharinea undulata er-
folgt nach BRILLIANT einseitig. Der Plasmaschlauch befindet sich bei
der Plasmolyse nicht in der Mitte der Zelle, sondern schmiegt sich einem
Ende der Zelle an (Abb. 10). DaB dies nicht auf zufallige Umsténde
zuriickgefiihrt werden kann, erhellt daraus, daf simtliche Zellen der
rechten Blatthilfte nach rechts, diejenigen der linken Blatthélfte nach
links plasmolysiert werden. Selbstverstandlich ist die ungleiche Permea-
bilitdt nicht die einzige mogliche Erklarung dieser beachtenswerten
Beobachtung.

Auf einem ganz anderen Wege sucht PRIESTLEYS den Wurzeldruck
und das Eindringen des Wassers in das Gefdlsystem zu erkliren. Dieser
Forscher nimmt mit Recht an, daB wassergesittigte Zellen sich bei
jedem osmotischen Werte vollkommen passiv verhalten, und den durch
ein Konzentrationsgefille zu den beiden Seiten dieser Zellen bewirkten
Wasserstrom ungehindert durchlassen. Besteht also ein Konzentrations-

1 Wzis, A.: Planta (Berl.) 2, 241 (1926). — Vgl. dazu noch URSPRUNG u.
Brum: Jb. Bot. 65, 1 (1926). — ScERODTER: Flora (Jena) 20, 18 (1925).

2 Braceman, V. H.: New Phytologist 20, 106 (1920).

3 BRAUNER, L.: Jb. Bot. 73, 513 (1930).

2 BRILLIANT, W.: C. r. Acad. Sci. Russie Jg. 1927, 155.

5 PriesTLEY, J. H.: New Phytologist 19, 189 (1920); 21, 41 (1922). —
PriesTLEY, J. H. a. D. ARMSTEAD: Ebenda 21, 62 (1922). — PrIESTLEY, J. H.
a.E. Norra: Ebenda 21,113 (1922). — PRIESTLEY, J. H.a.R. M. TuPPER-CAREY:
Ebenda 21, 210 (1922). — Vgl. auch Bracgmax, V. H.: a.a. O.
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gefille zwischen der Bodenlosung einerseits und dem Inhalte der Gefafle
anderseits und sind die Zellen von Wurzelepidermis, Wurzelrinde,
Endodermis, Pericambium und Biindelparenchym wassergesattigt, so
entsteht ein regelmiBiger Strom und freilich ein bestimmter Gradient
der Saugkraft auf dem Wege dieses Stroms: die grofte Saugkraft miissen
die den GefiaBen anliegenden Zellen besitzen; die geringste Saugkraft
muf} in den Zellen der Wurzelepidermis vorhanden sein. Aus den Mes-
sungen von URSPRUNG u. BLUM (a. a. O.) geht hervor, daf ein Gradient
der Saugkraft in der Zone zwischen Epidermis und Endodermis tat-
sichlich besteht; der Sachverhalt verwickelt sich aber durch den Endo-
dermissprung. Aus den Resultaten SABININg (a. a. O.) ist aullerdem er-
sichtlich, daB der osmotische Wert der in Gefaen enthaltenen Fliissig-
keit infolge Konzentrationssteigerung der Mineralstoffe der Boden-

Abb. 10. Einseitige Plasmolyse der Blattzellen von Catharinea undulata. Erklirung im Text.
(Nach BRILLIANT.)

losung iiberraschend hoch ist und durchschnittlich 2 Atm. erreicht. Die
Resultate SaBiNiNs koénnen auch in einer anderen Beziehung die
PriestrEYsche Hypothese bekriftigen; es zeigte sich, daBl die treibende
Kraft des Blutens durch den osmotischen Wert des Blutungssaftes aus-
gedriickt wird; dies 1Bt sich dahin deuten, daB die aktive Wasserauf-
saugung nicht durch die Epidermiszellen und Wurzelhaare, sondern in
erster Linie durch den Inhalt der Gefifie bewirkt wird. Neuerdings be-
haupten ScorT u. PrIEsTLEY!, daf namentlich die Endodermis als
wasseraufsaugender Apparat fungiert, indes Wurzelhaare nur in trocke-
nen Bioden von Bedeutung sind. Auch PopEsco? duBert sich dahin, dafl
die Bedeutung der Wurzelhaare im Vorgange der aktiven Wasserauf-
saugung problematisch ist. Anderseits zeigt es sich, daf} die aufsaugende
Kraft der Wurzel nach Ubertragen in reines Wasser schnell ab-
nimmt und auch unter natiirlichen Verhiltnissen nach einem starken

1 Scorr, L. I. a. J. H. PriesTLEY: New Phytologist 27, 125 (1928).
2 PorEsco, S.: Bull. Agron. Bucarest 7, 59 (1926).
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Regen auffallend herabgesetzt wird!. Dies scheint zugunsten der An-
nahme zu sprechen, das lebende Zellen der Wurzel an der Wasserauf-
nahme aktiv beteiligt sind.

DaB die PriestrEYsche Theorie nicht alle Schwierigkeiten beseitigt,
ist iibrigens aus folgenden Betrachtungen ersichtlich. Die osmotisch
wirksamen Stoffe, die in den GefiBen oder in der Endodermis fiir die
Wasseraufnahme und den Wurzeldruck verantwortlich sind, werden
durch den aufsteigenden Wasserstrom fortwihrend ausgewaschen und
miissen erneuert werden. Auf welche Weise wird dies bewerkstelligt?
PrIESTLEY? nimmt an, daf die den Gefifien anliegenden Zellen groSe
Permeabilitiat besitzen und in das GefaBinnere verschiedene Stoffe aus-
scheiden. Dies ist jedoch keine erschépfende Erklirung, denn es muf3
noch ein Frsatz der ausgeschiedenen Stoffe in den nimlichen Zellen
stattfinden, damit der gesamte Vorgang der Wasseraufnahme ununter-
brochen vor sich geht. SHULL? meint, dafl die Quellung der GefaB-
wandungen allein zur Wasseraufnahme aus den anliegenden Parenchym-
zellen ausreicht.

Es wurde bereits oben darauf hingewiesen, dafl eine befriedigende
Erklérung des Vorgangs der Wasseraufnahme durch die Wurzel noch
fehlt. Nach der Ansicht des Verfassers dieses Buches sollten die Grund-
lagen der Endosmose des Wassers an verschiedenen Modellen studiert
werden, denn es liegt die Annahme nahe, daf einige wichtige theoretische
GesetzmaBigkeiten uns bisher unbekannt sind. Einen analogen Sach-
verhalt kénnen wir im Problem des Saftsteigens im Holzzylinder er-
blicken. Dieses Problem war eine Zeitlang nicht weniger verwickelt als
das Problem der Wasseraufnahme, und zwar namentlich deswegen, weil
die Gesetze der Wasserkohésion ungeniigend studiert, und andere Tat-
sachen unrichtig interpretiert worden waren. Gegenwirtig besitzen wir
aber eine zusammenhingende eindeutige Theorie des Saftsteigens an
Stelle der fritheren einander widersprechenden und meistens unbegriin-
deten Voraussetzungen.

Das Bodenwasser und dessen Aufnahme durch die Wurzeln.
Der Boden ist ein sehr kompliziertes Medium, welches aus ver-
schiedenartigen Teilchen besteht. Einzelne Bodenpartikelchen besitzen
ein ungleiches Adsorptionsvermogen; von der Struktur und Zusammen-
setzung des Bodens hingt also seine Wasserkapazitiat ab. Das Boden-
wasser ist teils das Quellungswasser der Bodenkolloide, teils ist es an der
Oberfliche der Bodenpartikelchen adsorbiert, teils ist es capillares Was-
ser, welches die Zwischenrjume zwischen den einzelnen Bodenpartikel-
chen einnimmt und sich in diesen Raumen nach den Gesetzen der Capilla-
ritat bewegt. Nur dieses bewegliche Wasser kommt fiir die Versorgung
der Pflanzen in Betracht* und die Verhaltnisse, unter denen die Wasser-

1 URSPRUNG, A.: a. a. O. — SaBiNIN, D.: a. a. 0. — Morz, F. J.: Amer. J.
Bot. 13, 433 (1926).

2 PrIESTLEY, J. H. a. D. ArustEAD: New Phytologist 21, 62 (1922).

3 SHULL, CH. A.: Ecology 5, 230 (1924).

4 Das ,,Gravitationswasser*’, welches bei vollkommenem Durchtrinken des



Das Bodenwasser und dessen Aufnahme durch die Wurzeln. 97

aufnahme durch die Wurzel vor sich geht, wurden schon léngst von
Sacus durch sein bekanntes Schema (Abb. 11) dargestellt: ,,Die dunkel-
schraffierten Korper 7' sind mikroskopisch kleine Bodenteilchen, zwi-
schen denen sich die vollig weilen Luftliicken befinden. Jedes Boden-
koérnchen ist mit einer Wasserschicht umhiillt, die von seinen Flichen-
kriften festgehalten wird; diese Wasserschichten sind in der Zeichnung
durch geschwungene Linien angedeutet. Auch die Oberfliche des Wur-
zelhaares ist z. B. bei ¢ mit einer diinnen Wasserschicht bekleidet und
seine Wand mit Wasser durchtrankt. Samtliche Wasserspharen der
Bodenteilchen stehen untereinander nicht nur in Berithrung, sondern
auch in einem Gleichgewicht. Nehmen wir nun an, das Wurzelhaar hf
sauge das Wasser bei o auf und dieses dringe durch das Haar ins Innere

Abb. 11, Wurzelhaare im Boden. Erklirung im Text. (Nach SACHS.)

des Haares, so wird die Oberfliche der Wandung des Haares bei «
weniger Wasser haben, als ihrer Anziehungskraft entspricht; sie ent-
zieht es der Stelle 7, diese nimmt sodann Wasser von ¢ auf und die
Bewegung setzt sich nach 7, d fort usw., bis das molekulare Gleichgewicht
aller Wassersphéren wieder hergestellt ist; dabei werden diese sémtlich
diinner und der Boden als Ganzes trockener. Diese Austrocknung er-
greift gleichzeitig die vom Wurzelhaar entfernten Teile, indem bei der
Aufsaugung durch das Wurzelhaar bei « oder 7 eine besténdige Stromung
des adhirierenden Wassers von 0 nach 7, # und « hin eintritt. Die Be-
wegung des Wassers an den Bodenoberflichen beschrinkt sich daher
nicht bloB auf mikroskopische Distanzent.

Bodens nicht festgehalten wird, sondern allméhlich in die unteren Bodenschichten
abflieBt, hat offenbar eine geringere Bedeutung fiir die Pflanzen.
1 SacHS, J.: Vorlesungen iiber Pflanzenphysiologie, S. 308 ff. (1882).

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 7
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Es ist nun einleuchtend, daB je mehr Wasser das Haar bereits auf-
genommen hat, desto kriftiger es festgehalten wird, desto langsamer
sich eine Stérung von « aus bis 3, 7, d fortpflanzt. Es kann endlich ein
Zustand der Wasserhiillen eintreten, wobei die noch iibrigen Wasser-
schichten von den Bodenteilchen so festgehalten werden, dafl kein Was-
ser mehr in das Wurzelhaar eindringt. Steht nun die Wurzel mit einem
oberirdischen belaubten Stamm in Verbindung, so wird die Transpiration
nach wie vor Wasser aus der Pflanze entfernen ; dieser Verlust kann aber
unter den angegebenen Umstéinden nicht mehr durch Aufsaugung sei-
tens der Wurzel ausgeglichen werden; das Ipnere der Pflanze wird
wassgerarm. und die Blitter welken. Dieses Welken kann als Kriterium
davon dienen, in welchem Grade die adsorbierende Kraft des Bodens
der Wasseraufnahme durch die Wurzel entgegenwirkt. Es kann freilich
ein voriibergehendes Welken der Pflanze auch bei fortdauernder Wasser-
aufnahme und zwar wegen der iibermiflig gesteigerten Transpiration
eintreten; ein derartiges Welken findet aber nur wihrend der heillesten
Tagesstunden statt, und gegen Abend wird die normale Turgescenz der
Pflanze wieder hergestellt. Uns interessiert hier aber ein andauerndes
Welken (,,permanent wilting“ der amerikanischen Forscher), welches
schlieBlich zum Tode der Pflanze fithrt und namentlich auf einen Mangel
der Wasseraufnahme durch die Wurzel hindeutet.

Aus obiger Darlegung ist ohne weiteres ersichtlich, dal verschiedene
Boden infolge ungleicher Adsorptionskraft der Wasseraufnahme durch
eine und dieselbe Pflanze in verschiedenem Grade entgegenwirken. Die
ersten derartigen Bestimmungen verdanken wir bereits SAcHS; von den
spateren ausfiihrlicheren Untersuchungen seien hier diejenigen von
CreMENTS u. HEDGKOCK! erwihnt. Die mit verschiedenen Béden er-
haltenen Resultate sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt, in
der W die gesamte Wasserkapazitit des Bodens, U das fiir die Pflanzen
nicht verfiighare Wasser und A diejenige Wassermenge bedeutet, die
von den Wurzeln aufgenommen werden kann. Die gesamten Wasser-
mengen sind in Prozenten des Trockengewichts des Bodens ausgedriickt.

Boden w | U A
Sandboden 14,3 0,3 14,0
Leichter Lehmboden 47,4 9,3 38,1
LoB 59,3 10,1 49,2
Lehmboden 64,1 10,9 53,2
Humusboden 65,3 11,9 53,4
Salzhaltiger Boden 68,5 16,2 52,3

Aus diesen Zahlen ist ersichtlich, dafl verschiedene Boden bei einem
und demselben Wassergehalt sich ungleich verhalten. Bei einer Feuchtig-
keit von 10vH, die im Sommer nicht selten vorkommt, enthilt der
Sandboden noch 9vH des fiir Pflanzen verfiigharen Wassers, indes
Lehmboden und Humusboden bei demselben Wassergehalte nur solches

1 CLEMENTS, F. E.: Plant Physiology and Ecology, S. 14 (1907).
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Wasser enthalten, das von den Pflanzen iiberhaupt nicht aufgenommen
wird.

Die mit einer auBerordentlich groBen Anzahl der Pflanzen und
Boden ausgefithrten sorgfaltigen Untersuchungen von Brigas und
SeaNTZ! Zeigen, dafl sdmtliche Pflanzen einem bestimmten Boden immer
nur eine und dieselbe Wassermenge zu entnehmen vermogen: die Ad-
sorptionskraft und die Quellung der Bodenkoloide ist ndmlich so gro8,
daB individuelle Schwankungen der Saugkraft bei verschiedenen Pflan-
zen quantitativ belanglos sind: nach Erschépfung des beweglichen
Wassers hort die Wasserversorgung simtlicher Pflanzen auf; der Pro-
zentgehalt des beweglichen Wassers ist aber nur von den Eigenschaften
des in Frage kommenden Bodens abhéngig. Als Kriterium der Sistierung
der Wasserabsorption durch die Pflanzen diente in Versuchen von
Bricas und SHANTZ das andauernde Welken (,,permanent wilting*); als
., Koeffizienten des Welkens“ bezeichnen die Verfasser denjenigen
Feuchtigkeitsgehalt des Bodens (in Prozenten des Trockengewichtes),
bei welchem das andauernde Welken der Pflanzen erfolgt; dieser Aus-
druck ist wohl genauer als die etwas unbestimmte Bezeichnung ,,das
von den Pflanzen nicht absorbierbare Wasser“. Einige von Brigas und
SHANTZ erhaltenen Resultate sind in der folgenden Tabelle zusammen-
gestellt.

Die Koeiffizienten des Welkens verschiedener Pflanzen auf
einem und demselben Boden.

A | R
Mais 75 1,03
Adropogon 66 0,98
Chaetochloa 48 0,97
Weizen 653 0,99
Hafer 46 0,99
Gerste 60 0,97
Roggen 19 0,94
Reis 21 0,94
Andere Gramineen 77 0,97
Leguminosen 138 1,01
Cucurbitaceen 17 0,99
Tomate 20 1,06
Colocasia 19 1,13
Hygrophyten 8 1,10
Mesophyten 35 1,02
Xerophyten 16 1,06

Andere Forscher haben in einigen Fillen gewisse Unterschiede zwi-
schen einzelnen Pflanzen erhaltenZ, was aber wohl auf den folgenden

1 Briges, L. J. a. H. L. SaaNTZ: Bot. Gaz. 51, 210 (1911); 53, 20, 229
(1912). — Frora (Jena) 105, 224 (1913).

2 Crump, W. B.: J. of Eeol. 1, 96 (1913). — New Phytologist 12, 125 (1913).
SHIVE, J. W. a. B. E. LivinasToN: Plant World 17, 81 (1914). — CALDWELL, J.
S.: Physiologic. Res. 1, 1 (1913). )

7%



100 Stoffaufnahme und Stoffausscheidung,

Umstand zuriickzufiihren ist. Die bestindigen Zahlen von Brices und
SEANTZ kénnen nur bei einer langsamen Transpiration erhalten werden;
bei iiberméBiger Transpiration treten Nebenerscheinungen ein, welche
das Gesamtresultat entstellen und namentlich ein vorzeitiges Welken
herbeifithren konnen. Neuerdings hat LoBawow! die Resultate von
Briaes und SHANTZ bestéitigt.

Nun ist es aber freilich unzureichend, den Widerstand des Bodens
gegen Wasserentzug nur durch das Welken der Pflanzen zu ermitteln.
Es wurden daher verschiedene Versuche gemacht, die Saugkraft des
Bodens direkt zu bestimmen. Zu diesem Zwecke wurden sowohl phy-
siologische, als rein physikalische Methoden verwendet.

URrsPRUNG u. BLuM? benutzten die Pflanze selbst zur Messung der
Saugkraft des Bodens und weisen darauf hin, daf die Saugkraft der
Waurzel in wisserigen Losungen mit derjenigen der AuBenlosung immer
iibereinstimmt, wenn die aufgenommene Wassermenge im Vergleich mit
der absorbierenden Wurzelfliche verschwindend klein ist. Doch scheint
die SchluBfolgerung der Verfasser, dafl die Saugkraft des Bodens ein-
fach durch diejenige der Wurzelhaare bestimmt wird, aus verschiedenen
Griinden nicht stichhaltig zu sein3. LrrwiNow hat z. B. die Saugkraft
einiger Pflanzen grofer als diejenige der Auflenlosung gefunden; die
Saugkraft der Wurzel wurde hierbei allerdings nach der oben dargelegten
Methode von SABININ bestimmt und die erhaltenen Zellen sind also mit
denjenigen von URSPRUNG u. BLuM nicht direkt vergleichbar. Bricas
u. McCarr4, LivingsToN5, KON1G, HASENBAUMER u. GROSSMAN ¢ und
KorNEFF? haben versucht, die Saugkraft des Bodens durch direktes
Einbringen von Osmometern verschiedener Konstruktion in den Boden
zu ermitteln. Alle diese Bestimmungen sind aber eher als Schiatzungen
anzusehen, vor allem deswegen, weil ein vollkommener Kontakt des
Osmometers mit dem Boden nicht zu erzielen ist.

Bousouvcost bestimmte die QGefrierpunktserniedrigung verschiede-
ner Boden, die sich in manchen Fallen als recht ansehnlich erwies. Doch
konnen diese Resultate nicht die Gegenwart einer entsprechenden
Menge der in Bodenlosung gelosten Stoffe beweisen, da eine Gefrier-
punktserniedrigung in heterogenen Medien auch in Abwesenheit von
gelosten Stoffen stattfinden kann.

Loeanow, N. W.: J. landw. Wiss. Moskau 2, 243 (1925) (russ.).
UrsPRUNG u. BLum: Ber. dtsch. bot. Ges. 39, 139 (1921).

Vgl. dazu BacEMANN, F.: Planta (Berl.) 4, 140 (1927).
Bricas, L. I. a. McCaryn: Science (N. Y.), N. s., 20, 566 (1904).

5 LiviNasTON, B. E.: Carnegie Inst. Washington Publ. 50, 1 (1906). —
Purning, H. E. a. B. E. LivinesToNn: Ebenda, Publ. 204, 49 (1915). — Living-
sToN, B. E. a. R. Kogsrsu: Soil Sci. 9, 469 (1920). — Vgl. auch Masow, T. G.:
West Indian Bull. 19, Nr 2, 137 (1922).

6 Konig, J., HASENBAUMER, J. u. H. GRossMANN: Landw. Versuchsanst. 69,
1 (1908).

7 KORNEFF, V. G.: C.r. Acad. Sci. Paris 182, 862 (1926).

8 Bougoucos, G. S. a. McCoor: Michigan Agricult. Exper. Stat., Bull. 31
(1916). — Bougovcos, G. S.: Ebenda, Bull. 36 (1917). — Bull. 42 (1918). — Soil.
Sci. 11, 33 (1921); 41, 431 (1922).
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Eine sehr eigenartige Methode verwendete SmurLl. Oben wurde er-
wahnt, dafl einige Samen semipermeable Hiillen haben. Diesen Um-
stand hat SHULL benutzt, um ein lebendes Osmometer zu verwenden,
welches viel leichter als kiinstliche Osmometer in statisches Gleich-
gewicht mit dem Boden gebracht werden kann. SHULL verwendete
Samen von Xanthium pennsylvanicum, die verhiltnismaBig
schnell quellen und deren wasseranziehende Quellungskraft mit dem
osmotischen Druck der umgebenden Lésung im Gleichgewichte steht.
Dieser Umstand gestattet die eigenartigen lebenden Osmometer durch
Losungen von bekanntem osmotischen Wert zu kalibrieren. Die folgende
Tabelle enthilt die Resultate einer solchen Kalibrierung; sie ist auch
als eine Erlauterung des Quellungsvorganges interessant; sie liefert eine
Erlauterung zu der im I. Kapitel (Bd. 1, S. 19) dargelegten Regel, laut
welcher der Quellungsdruck namentlich bei einem geringen Wasser-
gehalt enorm groB} ist, bei weiterer Wasseraufnahme aber schnell fallt
und die GroBenordnung des osmotischen Drucks annimmt.

Quellung der Samen von Xanthium pennsylvanicum

Konzentration der Osmotischer Wert Wassg;:: usfggléiwi,;l urch

AuBenldsung in Atm. 24 Stunden
LiCl gesittigt ‘ 965,0 spur
NaCl gesiittigt | 375,0 6,2
s 4n ] 130,0 11,0
» 2n i 72,0 18,6
5 1n : 38,0 26,2
» 0,7n 26,6 32,8
» 05n ! 19,0 38,7
» 0O0ln : 3,8 ‘ 46,4
Wasser j 0,0 I 51,2

Die ,kalibrierten Xanthiumsamen wurden mit den zu unter-
suchenden Boéden vermischt und unter hdufigem Umriihren fiir 15 Tage
in geschlossenen Gefédflen gelassen. Dann wurde der Wassergehalt der
Samen und des Bodens bestimmt. Einige Resultate dieser Messungen
sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt.

Wassergehalt des Bodens in Saugkraft des Bodens in
Prozenten des Trockengewichtes Atmosphéren
5,83 (lufttrocken) 965
6,23 697
8,68 418
9,36 375
11,79 130
13,16 72
14,88 38
17,10 - 19
17,93 11,4
18,87 3,8
20,04 (volle Kapazitit) : 0,0

1 SguLL, C. A.: Bot. Gaz. 62, 1 (1916).
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Dieser Versuch wurde mit einem schweren Lehmboden ausgefiihrt.
Es ist ersichtlich, daBl der Boden sich wie ein quellender Korper ver-
halt, denn namentlich auf den Anfangsstufen der Wasseraufnahme fillt
seine im lufttrockenem Zustande enorm grofle Saugkraft sehr schnell
ab; bei Verdoppelung des urspriinglichen Wassergehaltes fiel die Saug-
kraft des Bodens von 965 zu 13 Atmosphéiren.

SHULL war in der Lage die absoluten Werte der von Bricgs und
Suantz aufgestellten relativen Koeffizienten des Welkens zu ermitteln.
Es zeigte sich, dafB} die Saugkraft des Bodens bei dem Wassergehalt des
Welkenskoeffizienten in verschiedenen Bodenarten unwesentlich
schwankt und durchschnittlich 3—4 Atm. betrigt.

Die sinnreiche von SHULL verwendete Methode kann offenbar nur
eine beschrinkte Verwendung finden. Neuerdings hat aber BAcEMANN1
eine rein physikalische Methode ausgearbeitet, die unter beliebigen Ver-
hiltnissen verwendet werden kann. Die Beziehung zwischen Dampf-
druckerniedrigung und Wassergehalt des Bodens wurde von ODENZ?,
TaoMAS3, HaNSEN4 und einigen anderen Forschern untersucht. BacH-
MANN hat eine wichtige Vervollkommnung dieser Methode erzielt durch
Verwendung eines Vakuumolmanometers, dessen genaue Beschreibung
im Original nachzusehen ist.

BacaMany erhielt Kurven der Saugkraft des Bodens, welche den-
jenigen SHULLs analog sind. Die sowohl fiir Sandbdden als fiir humus-
haltige Boden ermittelten Werte liegen auf der Exponentialkurve.

A= 1001/2m/h ,

wo A die relative Dampfdruckerniedrigung, « der Wassergehalt des
Bodens, bezogen auf die Kapazitit und # der Wert von 2 ist, bei dem
A\ gleich 50 wird. Berechnet man den Wassergehalt, welcher der Pflanze
von der Kapazitat bis zu solchem Wassergehalte zur Verfiigung steht,
bei dem die Dampfdruckerniedrigung 0,1vH betragt, so ergeben sich
Werte von 22,34—53,58 Volumprozenten. Eine bessere Ausnutzung des
Wassergehaltes war durchwegs in Boden aus organischem Material zu
verzeichnen.

Es wurde kein deutlicher Zusammenhang zwischen dem Wasser-
gehalt der Blitter und der Saugkraft des Bodens wahrgenommen,

STockERS verwendet neuerdings mit Erfolg eine bedeutend ein-
fachere Methode, die darin besteht, daB3 man Papierstreifen mit Zucker-
16sungen verschiedener Konzentrationen durchtrinkt, auswiegt, und in
einem geschlossenen Gefal iiber dem zu untersuchenden Boden auf-
hangt. Nach 24 Stunden wird das Gewicht der Papierstreifen abermals
bestimmt. Da isotonische Losungen denselben Dampfdruck besitzen,
so bleibt der osmotische Wert derjenigen Lésung unveridndert, deren

1 BacHMANN, F.: Planta (Berl.) 4, 140 (1927). — Vgl. auch GrapmANN, H.:
Jb. Bot. 69, 1 (1928).

2 OpEN, S.: Die Huminsiuren (1919).

3 TromAs, M. D.: Soil Sci. 11, 409 (1921).

4 Hansew, H. C.: J. Ecology 14, 111 (1926).

5 STOCKER, O.: Z. Bot. 23, 27 (1930).
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Konzentration der Saugkraft des Bodens entspricht. Letztere wird
hierbei mit einer Genauigkeit von == 1 Atm. ermittelt, was fiir die meisten
Untersuchungen ausreicht.

UrsPRUNG u. BLuM! benutzen in ihren neuesten Untersuchungen die
folgende Methode: in der Hohlung eines Glasklotzes befindet sich der zu
untersuchende Boden. An der inneren Seite des Glasdeckels iiber der
Hohlung sind mehrere diinnwandige mit Rohrzuckerlgsungen ver-
schiedener Konzentration gefiillte Glascapillaren befestigt. Man miBt
die Langen der Fliissigkeitssiulen in den Capillaren im Anfang und am
Ende des Versuchs. Die Linge derjenigen Fliissigkeitssiule, die der
Bodenlosung isotonisch ist, bleibt unverdndert, schwichere Losungen
erfahren eine Verkiirzung, stirkere aber eine Verlingerung der Siule.
Hierbei werden Korrekturen auf den Hinflul der Meniscuskriimmung,
der Entfernung des Meniscus vom Rohrende, der Weite und Léange der
Capillaren, der Zusammensetzung und des Drucks des Gasraumes usw.
angebracht, woriiber auf das Original verwiesen werden muf.

Diese Methode ist also eine Vervollkommnung der vorstehend be-
schriebenen.

Oben wurde darauf hingewiesen, daBl SABININ die treibende Kraft
des Blutens, die er der durchschnittlichen Saugkraft der Wurzel gleich
setzt, unter natiirlichen Verhiltnissen durch etwa 2 Atm. ausgedriickt.
Die in SaBiNinNs Laboratorium ausgefilhrten Versuche von Lirwinow?
zeigen, dafB bei Ziichtung der Pflanzen in konzentrierteren Losungen die
Saugkraft des Wurzelsystems bedeutend zunimmt und zwar bei Mais
etwa 10 Atm., bei Impatiens Balsamina etwa 5 Atm. erreichen kann.
Dies sind aber Grenzwerte, die nicht {iberschritten werden. Es ist also
einleuchtend, dafB3 bei der Konzentrierung der Salze der Bodenlésung
beim Austrocknen des Bodens die Saugkraft der Wurzel zunehmen mu8.
Die Messungen BLuMs? zeigen in der Tat, daff die Saugkraft an ver-
schiedenen Standorten bedeutend variiert. Doch wird die Wasserver-
sorgung der Pflanzen bei einem solchen Wassergehalte des Bodens si-
stiert, wo die Saugkraft der Pflanze zur Wasseraufnahme noch aus-
reichen diirfte. Dies hat seinen Grund allem Anschein nach darin,
daB nach einem bestimmten Wasserverlust keine zusammenhingende
Wassermasse im Boden bleibt: das Wasser zerfallt in separate Menisken,
welche durch die absorbierenden Krifte des Bodens festgehalten werden.
Nun ist es nach dem SacHsschen Schema einleuchtend, dafi die Wasser-
versorgung der Pflanzen nur bei Vorhandensein von zusammenh&ngen-
den Wassersphiiren im Boden méglich ist. Bei Nichterfiilllung dieser
Forderung muf} die Wasseraufnahme der Pflanzen nach Erschopfung des
den Wurzelhaaren unmittelbar anliegenden Vorrats aufhéren. Hieraus
ist ersichtlich, daB die Wasseraufnahme aus dem Boden nicht schlecht-
hin durch die osmotischen Verhiltnisse der Pflanze und des Bodens re-

1 URSPRUNG, A. u. G. BLum: Jb. Bot. 72, 254 (1930).
2 LitwiNow, L.: Bull. Inst. rech. biol. Univ. Perm 4 (1926) (russ.).
3 Brum, G.: Mém. Soc. Sci. Natur. Fribourg 4, 110 (1926).
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guliert wird; eine hervorragende Rolle spielen hierbei auch die Beweg-
lichkeit des Wassers im Boden und sowohl die GroBe als die Anordnung
der wasserabsorbierenden Oberfliche des Wurzelsystems.

Die okologische Seite der Wasseraufnahme durch die Wurzeln.
Die quantitativen Verhiltnisse der Wasseraufnahme werden im
nichsten Kapitel bei der Besprechung der gesamten Wasserbilanz
der Pflanze dargelegt werden. Hier geniigt es zu erwahnen, daf die
Transpiration der oberirdischen Organe enorm grofle Wassermengen
beansprucht. So berechnet KisseLBacu!, dafl eine Maispflanze in
geinen Versuchen unter natiirlichen Verhaltnissen 100—180 kg Was-
ser im Laufe der Vegetationsperiode verbrauchte. In Versuchen von
Maxmow? verdampften die nicht vollkommen entwickelten Mais-

bzw. Sonnenblumenpflanzen 75 bzw.
55 kg Wasser im Laufe der Vege-
tationsperiode. Die Pflanze ver-
wendet hoéchstens 0,2vH der Ge-
samtmenge des aufgenommenen
Wassers zur Photosynthese; die
ibrigen 99,8 vH werden im Vor-
" gange der Transpiration in Dampf-
form in die Luft abgegeben. Diese
Wasseraufnahme durch die Wurzeln
wird unter natiirlichen Verhéltnissen
in erster Linie durch Temperatur
des Bodens und chemische Zusam-
mensetzung der Bodenlésung beein-
fluBt. Bereits die alteren Versuche
i von SacHS3, VEsQUE¢ und Kosa-
-' ROFFS lehrten, dafl die Wasserver-

Abb. 1. D P' t' —Eklﬁ e, SOTEUNS der Pflanzen bei Tempe-
(Nach BENECKE-JosT, Pflanzenphysiologie) ~ Taturabnahme erheblich herabge-

setzt wird.

Die Untersuchungen der beiden letztgenannten Forscher wurden an
Hand der potometrischen Methode ausgefiihrt. Das Potometer (Abb. 12)
besteht aus einem GefaB, in welchem die zu untersuchende Pflanze
mittels eines durchbohrten Korkes befestigt ist. Die zweite Bohrung
des Korkes tragt ein kalibriertes capillares Glasrohr mit Skala. Das
GefaB und das Rohr werden auf die aus der Abbildung leicht zu er-
sehende Weise mit Wasser gefiillt, und die Wasseraufnahme der Wurzel
nach dem Verschieben des Meniscus im Capillarrohr verfolgt.

g £ SR

1 KisSELBACH, T.: Agricult. Exper. Stat. Nebrasca. Res. Bull. Nr 6, 216
1916).
( 2)MA_XIMOVV, N. A.: Die physiologischen Grundlagen der Diirreresistenz der
Pflanzen, S. 11 (1926) (russ.).

3 SacHs, J.: Bot. Ztg 18, 121 (1860).

4 VEsQUE, J.: Ann. des Sei. natur. 6. sér.: Bot., 6, 169 (1878).

5 Kosarorr: Diss. Leipzig 1897.
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" Die Verwendung dieses einfachen Apparates erfordert die Einhaltung
einiger VorsichtsmafBregeln. Vor allem diirfen nur die in Wasserkulturen
geziichteten Pflanzen im Potometer untersucht werden, da es nie gelingt,
das Wurzelsystem einer Pflanze auf dem Boden ohne jede Beschadigung
auszustechen; beschidigte Wurzelsysteme kénnen aber im Potometer
ungenaue Resultate liefern. Dann ist es selbstverstindlich, daB keine
Luftblasen im Potometer vorhanden sein miissen, da sonst Ablesungen
an der Skala infolge der elastischen Eigenschaften der Luft unrichtig
ausfallen. SchlieBlich muBl man bedenken, daB ein Potometer seiner
Form nach nichts anderes ist als ein mit Wasser gefiilltes Thermometer;
man hat daher darauf zu achten, da im Laufe des Versuchs nur vorher-
gesehene Temperaturschwankungen stattfinden. Bei der Beurteilung
der mittels Potometer erhaltenen quantitativen Werte muB man im
Auge behalten, daBl dieselben keineswegs die aufsaugende Kraft der
Wurzel erliutern, da als Hauptfaktor der Wasseraufnahme der tran-
spirierende Sprof fungiert. Nur bei sistierter Transpiration darf man
die erhaltenen Resultate zur Schétzung der durchschnittlichen Saug-
kraft der Wurzel verwenden; besser benutzt man jedoch zu diesem
Zwecke die Messung des Blutens (siehe oben).

Bei Untersuchungen iiber den Einflufi duBerer Verhiltnisse auf die
Wasserabsorption ist es allerdings gleichgiiltig, welche Krifte die Wasser-
aufnahme bewirken, und das Potometer kann bei diesen Forschungen
mit Erfolg verwendet werden.

Die neueren Untersuchungen! haben die Tatsache bestétigt, daB bei
Temperatursteigerung die Geschwindigkeit der Wasseraufnahme schnell
wichst; bei etwa 360 erfolgt aber eine plotzliche Abnahme der Wasser-
versorgung.

Alle diese Verhiltnisse werden leicht begreiflich, wenn man das
iiber die allgemeinen RegelmiBigkeiten der Wasseraufnahme durch
Pflanzenzellen Erorterte beriicksichtigt. Nach sorgfaltigen Messungen
von Drrr, STiLEs und JoRGENSEN, sowie anderer Forscher (a.a.O.)
zeigte es sich, daB bei Temperatursteigerung die Wasseraufnahme in
auffallender Weise zunimmt, bei 40° aber wohl infolge einer Exosmose
verschiedener Stoffe aus der Zelle Wasserausscheidung einsetzt, die eine
Anderung der Saugkraft herbeifiihrt.

ScHIMPER? glaubt schlieBen zu diirfen, dafl die Bodentemperatur
eine hervorragende okologische Bedeutung besitzt. Die zwar feuchten
aber kalten Boden, wie diejenigen der Torfmoore und Alpenwiesen be-
zeichnet er als physiologisch trocken und nimmt an, daf namentlich
die physiologische Trockenheit der genannten Standorte manche Struck-
tureigentiimlichkeiten der sie bewohnenden Gewichse bedingt. Ist es
doch auffallend, daBl z. B. alpine Pflanzen einige xerophytische Merk-
male aufweisen. Diese Frage wird noch im nichsten Kapitel besprochen
werden.

1 (FAWRILOFF, L. G.: Mitt. Bot. Gart. Petersburg 22, 56 (1923); 23, 20 (1924).
2 SCHIMPER, A. F.: Pflanzengeographie auf physiologischer Grundlage (1898).
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Auch die Durchliftung des Bodens spielt eine wichtige Rolle im
Vorgang der Wasseraufnahme. Vor allem entwickelt sich das Wurzel-
system bei Sauerstoffmangel unzureichend?, wobei auch die Vergiftung
durch CO. von Bedeutung ist2. Auch die Wasseraufnahme durch das
bereits entwickelte Wurzelsystem wird bei Sauverstoffmangel stark
herabgesetzt3. Diese Umstdnde spielen nach der Ansicht einiger For-
scher die Hauptrolle im Leben der Sumpfpflanzen, welche daher in
ihren Wurzelsystemen Luftbehilter entwickeln; die mit Luftvorrat
nicht versehenen Pflanzen koénnen auf Sumpfboden nicht gedeihen.
Nicht so wichtig scheint der Einfluf der im Sumpfwasser vorhandenen
Giftstoffe zu sein (siehe unten).

Die Resultate Rysmwst zeigen, dal schwache Konzentrationen der
freien Siuren eine erhebliche Herabsetzung der Wasseraufnahme bewir-
ken und der genannte Verfasser ist geneigt, die entgegengesetzten Resul-
tate der fritheren Forscher durch die von ihnen verwendeten allzu hohen
Konzentrationen der untersuchten Suren zu erkliren. In RyYBINs eige-
nen Versuchen kamen nur Konzentrationen von etwa 0,2 n in Anwen-
dung, die sich als vollkommen unschédlich erwiesen; dies ist daraus er-
sichtlich, daB die Versuchswurzeln nach Ubertragung in reines Wasser
wieder die urspriingliche Wasseraufnahme zeigten. Die Versuche wurden
mit bewurzelten Weidenzweigen ausgefiihrt; inwiefern eine Verallge-
meinerung der erhaltenen Resultate statthaft ist, bleibt einstweilen da-
hingestellt. Ubrigens hat LuNDEGARDHS bereits frither gefunden, daB
schwache Siuren die Wasseraufnahme durch Pflanzenzellen herabsetzen.

ScHIMPER (a. a. O.) betrachtet Sumpfbdden als physiologisch trocken,
da die Wasserversorgung der Pflanzen auf diesen Béden durch saure
Reaktion und Wirkung von Giftstoffen bedeutend gehemmt werden soll.
Andere Forscher haben auch den Einfluf3 der niederen Temperatur her-
angezogen, um die Herabsetzung der Wasseraufnahme durch Sumpi-
pflanzen zu erkliren. Die Gegenwart von nicht niber erforschten giftigen
Stoffen, der sogenannten ,,Bodentoxine* in ungeniigend aerierten Biden
ist in der Tat festgestellt®, doch verschwindet die schédliche Einwirkung

1 Howarp, A.: Crop production in India (1924). -— KrROEMER, K.: Landw.
Jb. 51, 731 (1918). — OswaLD, H.: Fihl. Landw. Ztg 68, 321 (1919). — BERG-
MANN, H. F.: Ann. of Bot. 34, 13 (1920). — Cax~oxn, W. A.: Amer. J. Bot. 2, 211
(1915). — Carnegie Inst. Washington, Year Book 16, 82 (1917); Y. B. 17, 81
(1918); Y. B. 18,92 (1919); Y. B. 19, 59 (1920); Y. B. 22, 56 (1924). — CANNON,
W. A. a. E. E. FREE: Ebenda Y. B. 19, 62 (1920). — KwicaT, R. C.: Ann. of
Bot. 38, 305 (1924) u. a.

2 Novms, H. A.: Science (N.Y.) 40, 792 (1914). — Nov=zs, H. A. , TrosT,
J.T.a.L. YopEr: Bot. Gaz. 66, 364 (1918). — NoveEs, H. A.a.J. H. WEGHORST:
Ebenda 69, 332 (1920). — Freg, E. E.: John Hopkins Univ. Circ. Plant Physiol.,
S. 198 (1917). — HoLE, R. 8.: Agricult. J. India 13, 430 (1918) u. a.

3 KOSAROFF, a.a. 0. — LivinestoN, B. D. a. E. E. FREE: John Hopkins
Univ. Circ. Plant Physiol., S. 182 (1917). — BrreMANN, H. F.: a.a. O. u. a.

¢ RyBIN, W.: Arb. naturforsch. Ges. Petersburg 53, 149 (1923) (russ.).

5 LunpreArDH, H.: Kon. Sv. vet. Akad. Hdl. 47, 254 (1911).

6 DACENOWSKI, A.: Bot. Gaz. 46, 130 (1908); 47, 389 (1909); 49, 375 (1910).
— Riee, G. R.: Ebenda 55, 314 (1913); 61, 295 (1916). — Amer. J. Bot. 8, 436
(1916). — MoxtrorT, C.: Jb. Bot. 60, 184 (1921) u. a.
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der genannten Stoffe sehr schnell unter dem Einfluf} der guten Durch-
liftung des Bodens?.

MownTtrorT? zeigte durch eine Reihe von ausfithrlichen Untersuchun-
gen, daB die vermeintliche Herabsetzung der Wasseraufnahme auf Moor-
boden nicht existiert. Dieser Forscher arbeitete nach der von ihm
ersonnenen Guttationsmethode. Die Pflanze wird in eine wassergesit-
tigte Atmosphire gebracht, wobei als Resultat der Wasseraufnahme
durch die Wurzel Guttation, d. i. Ausscheidung der Wassertropfchen aus
Blattspitzen und Blattzihnen an Stellen, wo die wasserszernierenden
Organe (siche unten) sich befinden, stattfindet. Die Geschwindigkeit
der Tropfenausscheidung kann daher als MaB der aktiven Wasserauf-
saugung durch die Wurzel dienen. MoNTrFORT arbeitete sowohl im Labo-
ratorium, als unter natiirlichen Verhiltnissen und erhielt folgende Resul-
tate. Maispflanzen zeigten auf Hochmoorwasser gar keine Abnahme der
Guttation; nur nach einem dauernden Verweilen auf Hochmoorwasser
erfolgt bei Mais eine allmahliche Herabsetzung der Guttation, wohl in-
folge Schidigung der zu diesem Medium nicht angepafBiten Wurzeln.
Mit Sumpfpflanzen waren die Resultate noch eindeutiger; so zeigte
Eriophorum vaginatum nach langerem Verweilen auf Hochmoor-
wasser nicht die geringste Abnahme der Guttation. Dieselben Resultate
wurden auch an den natiirlichen Standorten der untersuchten Pflanzen
erhalten. AufGrund dieser Ergebnisse lehnt MoNTFORT die ScHIMPERsche
Theorie der physiologischen Trockenheit der Sumpfbéden entschie-
den ab. :

Die Konzentration der Bodenlosung spielt selbstverstandlich eine
wichtige Rolle im Vorgange der Wasseraufnahme durch die Wurzeln;
ist doch die Saugkraft nichts anderes als die Differenz zwischen dem
osmotischen Werte des Zellsaftes und dem AuBendruck, der zum Teil
auch durch den osmotischen Wert der AuBenlosung bedingt wird (bei
der Besprechung der Saugkraft wurde der Einfachheit wegen angenom-
men, daB der osmotische Wert der AuBenlésung gleich 0 ist). Doch
existieren Anpassungen, welche die Wasseraufnahme selbst aus ziemlich
konzentrierten Salzlosungen ermoglichen. Schon lingst hat RENNER3
die Beobachtung gemacht, da ein Zusatz von 1vH NaCl zu der Kxoe-
schen Nahrlosung eine voriibergehende Abnahme der Wasseraufsaugung
herbeifithrt. MoNTFORT (a. a. O.) hat an Hand der Guttationsmethode
erwiesen, daB die Verlangsamung der Wasseraufnahme auf Herabsetzung
der Saugkraft der Wurzel zuriickzufithren ist; nach einiger Zeit erneuert
sich in der Tat die Guttation mit gesteigerter Kraft, wohl infolge der
Salzaufnahme durch die Wurzel und die damit verbundene Erhshung
der Saugkraft. Dieselbe Erscheinung beobachteten RyBIN (a. a. 0.) und
SABININ (a.a. 0.). Der letztgenannte Forscher fiihrte zum Beweis der
soeben gemachten Erklarung dieser Erscheinung direkte Analysen des

1 BEreMANN, H. F.: a.a. O.
2 MoxnTroRT, C.: Z. Bot. 10, 257 (1918). — Jb. Bot. 59, 467 (1920); 60, 184
(1921). — Z. Bot. 14, 98 (1922).
- 3 RENNER, O.: Ber. dtsch. bot. Ges. 80, 576, 642 (1912).
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Blutungssaftes aus. Oben wurden auch die Resultate LiTwiNows er-
wahnt, der bei Ziichtung der Pflanzen auf Losungen von htherem osmoti-
schen Werte auch Blutungssifte von einem gesteigerten osmotischen
Werte erhielt. Dies zeigt, daB eine hohe Saugkraft der #uBeren
Lésung eine Erhohung der Saugkraft der Wurzel bewirkt und also eine
fiir die Pflanzen viel weniger gefihrliche Erscheinung darstellt, als z. B.
die Unterbrechung der Kontinuierlichkeit der capillaren Wasserfaden
im Boden, woriiber bereits oben die Rede war.

Die vorliegenden Untersuchungen zeigen, daBl Wiistenpflanzen und
Bewohner der namentlich in Wiisten hiufig vorkommenden salzhaltigen
Boden, sehr hohe osmotische Drucke aufweisen (siehe oben). Es ist klar,
daf3 diese zuweilen auBlerordentlich hohen Drucke dazu bestimmt sind,
die Existenz der Saugkraft bei hohem osmotischen Werte der Boden-
l6sung zu ermoglichen. Es zeigte sich in der Tat, daB Pflanzen, welche
hohe osmotische Drucke besitzen, auch hohe Saugkrifte aufweisen?.
Hexrror? maB in der siidafrikanischen Wiiste Saugkrifte von 15 bis
50 Atm. im Blattparenchym. HarDER? hat in Wiistenbéden von Al-
gerien auBerordentlich hohe Saugkrifte gemessen, und zwar von mehr
als 100 Atm. im Diinnsand. Bei Zollikoferia arborescens ging aber
die Saugkraft sogar iiber 137 Atm. hinaus. In sterilen Wiistenbéden
wurden Saugkrifte von 250—300 Atm. gefunden. SToCKER* hat bei
ungarischen Steppenpflanzen Saugkrifte von etwa 40 Atm. ermittelt;
dieselben fallen aber nach Regenfillen bis auf 7 Atm. ab. Das Saug-
gefalle Wurzel-Boden liegt nach STockER zwischen 2 und 7 Atm.

Die Wurzelsysteme sind an verschiedenen Standorten ungleich
entwickelt: Bei Pflanzen der schattigen Standorte, wo die Transpiration
gering ist, bilden sich unbedeutende, wenig verzweigte Wurzelsysteme,
welche die Bediirfnisse derselben Pflanze an einem sonnigen Standort
nicht decken kénnten. _

Hingegen besitzen Wiistenpflanzen michtig entwickelte und ver-
zweigte Wurzeln; als Regel ist der unterirdische Teil der Wiistengewichse
bedeutend gréBer als der oberirdische. Die Untersuchungen WEAVERsS
zeigen, daBl selbst die iiblichen Kulturpflanzen, wie Weizen und Hafer,
michtige Wurzelsysteme besitzen, die metertief in den Boden eindringen
und sich stark verzweigen. Uberhaupt betrigt die Gesamtlinge der
Wurzeln selbst bei kleinen einjahrigen Pflanzen Hunderte von Metern;
groBere Pflanzen wie Mais besitzen kilometerlange Wurzelsysteme. Hier-
bei mufl man bedenken, daf die Oberfliche der absorbierenden Zone
der Wurzel durch Wurzelhaare 6—7fach vergroBert wird. Die Wurzel-

1 Hexricr, M.: Report of the Direktor of Veterin. Educat. a. Res. Rep 11/12,
Part 1, 619 (1927). — WALTER, H. a. E. WALTER: Planta (Berl.) 8, 571 (1928)
u. a.

2 Hexricr, M.: Mitt. naturforsch. Ges. Bern 1928, 30.

3 HArDER, R.: Jb. Bot. 72, 665 (1930).

4 STOCKER, O.: Z. Bot. 23, 27 (1930).

5 WEAVER, J. E.: Carnegie Inst. Washington, Publ. 286, 1 (1919); Publ. 292,
1(1920). — Amer. J. Bot. 12, 502 (1925).
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systeme der Wiistenpflanzen gehéren nach CaNNON! zu zwei Typen.
Die Pflanzen der ersten Gruppe besitzen plastische Wurzelsysteme, die
je nach den Umstinden entweder in die Tiefe eindringen, oder sich
in wagerechter Richtung verbreiten. Die Pflanzen der zweiten Gruppe
besitzen spezifisch angepallte Wurzelsysteme, die sich entweder nur in
wagerechter oder nur in senkrechter Richtung entwickeln. Fiir die Ent-
wicklungsart der Wurzelsysteme und die Ansiedelung der obigen 6kologi-
schen Pflanzentypen ist oft das Wesen des Bodens und der darunter-
liegenden Formationen maBgebend. In felsigen Wiisten, wie in manchen
Gebieten von Nordamerika, in Sahara und anderen Gegenden ist die
Bodenschicht diinn, die darunterliegende felsige Masse aber wasserfrei
und fiir die Wurzeln unpassierbar. Unter derartigen Verhiltnissen ent-
wickeln sich die Wurzeln wagerecht, um durch reichliche Verzweigung
und moglichst grofe Gesamtlinge eine bedeutende Bodenmasse durch-
zusetzen und auszunutzen. In der mittelasiatischen Lehmwiiste trifft
man andere Verhiltnisse. Der Boden im engeren Sinne des Wortes ist
hier von den darunterliegenden aus feinsten kolloiden Partikelchen be-
stehenden LoB8schichten kaum zu unterscheiden; letztere sind gut
aeriert und selbst in einer Tiefe von 20—30 m trifft man nicht nur zahl-
reiche Pflanzenwurzeln, sondern auch eine bedeutende Menge von In-
sekten und anderen Tieren.

Einige Pflanzen der mittelasiatischen Lehmwiiste besitzen senkrecht
abwartswachsende Wurzeln, die oft in groBen Tiefen Bodenwasser er-
reichen. Die merkwiirdigste unter allen diesen Pflanzen ist Alhagi
camelorum, das Wahrzeichen der mittelasiatischen Lehmwiiste. Der
oberirdische Teil dieser Pflanze ist eine Staude mit vielen steifen Stacheln
und winziger Entwicklung des Laubwerkes. Die Wurzel ist aber ein
oft armdicker Holzstrang, der schnurgerade in die Tiefe geht, oft 30 bis
40 m dicke LoBschichten durchsetzt und schliellich immer Grundwasser
erreicht. Auf diese Weise ist die Pflanze nicht nur mit Wasser im Uber-
schul versorgt, sondern bleibt auch von der oft sehr starken Versalzung
der oberen Bodenschichten nicht beeinfluft. Man trifft in der Tat Be-
stinde von Alhagi camelorum auf stark salzhaltigen trockenen Bo-
den, wo keine andere Vegetation existieren kann. Obgleich Regen in
der Periode Mai-—Oktober im Gebiete von Buchara so gut wie aus-
geschlossen sind, gedeiht Alhagi camelorum in dieser Gegend aus-
gezeichnet ohne jegliche Anpassungen zur Herabsetzung der Transpira-
tion. Das Trockengewicht des unterirdischen Teiles dieser Pflanze ist
-oft mindestens tausendmal grofler als dasjenige des oberirdischen Teiles.

Die richtigen Vorstellungen tiber die Grofie der Wurzelsysteme haben
sich nur in der letzten Zeit entwickelt. Frither hat man die Wurzeln
mit ungeniigender Sorgfalt ausgestochen und ihre Gesamtlange daher
zu klein gemessen.

Wasseraufnahme durch oberirdische Pflanzenteile. Es ist ohne
-weiteres klar, daf eine jede Zelle, die sich nicht im Zustande vollen

1 Cannon, W. A.: Carnegie Inst. Washington, Publ. 181, 1 (1911).
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Turgors befindet, Saugkraft besitzt und daher Wasser aus dem um-
gebenden Medium aufnehmen kann. Bereits HALEs (a.a. O.) hat dar-
getan, daB beblatterte Sprosse Wasser aufnehmen. Er tauchte das obere
Ende eines beblatterten Zweiges in Wasser und iiberzeugte sich davon,
daB solch ein Zweig viel langer im frischen Zustande verbleibt, als ein
anderer Zweig, der mit Wasser nicht in Beriithrung kam. Es sind aber
verschiedenartige Anpassungen gegen die Benetzbarkeit der Blatter mit
‘Wasser vorhanden; auch existieren manche Vorrichtungen zum mog-
lichst schnellen Ablaufen des Regen- und Tauwassers von den Blittern.
Die auBeren Zellwandungen der Blattepidermis sind mit Cuticula iiber-
zogen, welche die Cellulosewand fiir Wasser impermeabel macht, an
Zellen der Wurzelepidermis aber fehlt. Trotzdem scheint namentlich
fiir Wiistenpflanzen die Aufnahme des Tauwassers durch Laubblatter
nicht ohne Bedeutung zu sein!. Was die Mesophyten des gemafigten
Klimas anbelangt, so ist die Wasseraufnahme durch Blatter bei diesen
Pflanzen nach den ausfiihrlichen Untersuchungen WETzELs? trotz der
Anwesenheit der Cuticula sehr verbreitet. Nur beim Vorhandensein
eines Wachsiiberzuges oder einer dichten Behaarung, wird nicht die ge-
ringste Wassermenge von den Blittern aufgenommen.

Doch #uBert sich der EinfluBl einer ausgebildeten Cuticula nach
WeTzEL darin, daBl nur junge Bliatter nennenswerte Wassermengen auf-
saugen: So haben in einem Versuche junge Bliatter von Polygonum
tataricum im Verlaufe von 5 Stunden 87vH, alte Blatter aber im
Verlaufe derselben Zeit nur 9 vH ihres Wasserbedarfes durch direktes
Aufsaugen gedeckt. Im allgemeinen erwies sich die Geschwindigkeit der
Wasseraufnahme durch Blitter der Mesophyten als unbedeutend und
praktisch belanglos. Die untere Fliche der Blitter nimmt das Wasser
durchschnittlich schneller als die obere auf, obgleich die Spaltéffnungen
hierbei nach WETzEL keine Rolle spielen, indem sie beim Eintauchen
der Blitter in Wasser geschlossen werden. Die Existenz einer Wasser-
aufsaugung durch speziell dazu dienende Haare der Epidermis, ver-
mochte WETZEL nicht zu bestétigens. Unter natiirlichen Verhaltnissen
soll die Aufnahme von Tau- und Regenwasser selbst bei welkenden
Pflanzen hochstens 5—10 vH des Gesamtverlustes bei der Transpiration
ersetzen.

Die Einrichtungen zur Verhinderung einer dauernden Benetzung der
Blatter mit Regen und Tauwasser sind daher nicht iiberfliissig: Der
Wassergewinn durch Blatter kann, wie soeben dargelegt ist, praktisch
keine Rolle spielen, feuchte Blitter transpirieren aber stérkerals trockene;
es ist also ersichtlich, dal die Benetzung der Blatter den gesamten
Wasserverlust nur erhéhen kann.

Ganz andere Verhiltnisse treffen wir bei den tropischen Epiphyten,
die in feuchter Luft vegetieren und Wasserdampf zu kondensieren ver-

1 VorLgENS: Flora der dgyptisch-arabischen Wiiste (1887). — SpaLpING: Bot.
Gaz. 41, 262 (1906) u. a.

2 WerzeL, K.: Flora (Jena) 117, 221 (1924).

3 Vgl. aber MarLOTH, R.: Ber. dtsch. bot. Ges. 44, 448 (1926).
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mogen. Viele Araceen und Orchideen entwickeln lange Luftwurzeln,
deren Struktur von derjenigen der gewShnlichen unterirdischen Wurzeln
in manchen Beziehungen abweicht (Abb. 13); Wurzelhaare fehlen den
Luftwurzeln vollkommen,; hingegen verlieren mehrere sullere Schichten
der Wurzelrindezellen friihzeitig ihr Protoplasma und bilden hohle
Raume, die miteinander durch Poren kommunizieren. Regentropfen
werden von diesem toten Mantel, dem sogenannten Velamen der Luft-
wurzeln wie von einem Schwamm aufgesogen und durch spezifische
Zellen der Exodermis an die inneren Wurzelschichten abgegeben. Das
Velamen besitzt gewohnlich eine reichliche Algenvegetation: einzellige

Abb. 18. Quersehnitt durch die Luftwurzel von Dendrobium nobile. ¢l Velamen, ee Exodermis,
¢ Rinde, ei Endodermis, p Perizykel, s GefiBteile, v Siebzeile, m Mark. (Nach STRASBURGER.)

Algen siedeln sich als Regel in den toten Zellen des Velamens an. Die
Bedeutung der Luftwurzeln erhellt daraus, dafl die gesamte Wasserver-
sorgung der epiphytischen Orchideen und Araceen durch ihre Luft-
wurzeln aus der Luft gedeckt wird.

Andere Epiphyten erhalten Wasser nicht durch Luftwurzeln, sondern
durch Blatter, die so angeordnet sind, daB eigenartige Zisternen ent-
stehen, in denen sich das Regenwasser ansammelt. Aus diesen Beh#ltern
wird das Wasser durch eigenartige Haare aufgesogen. Dies ist der Fall
bei manchen Bromeliaceen.

Nach ScHIMPERs Angaben? wird die Wasserversorgung der genannten
Pflanzen auf die soeben geschilderte Weise vollkommen gesichert. Die

1 ScHIMPER, A. F.: Die epiphytische Vegetation Amerikas (1888).
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berithmteste Bromeliacee ist Tillandsia usneoides, welche aber das
Wasser aus der Luft auf eine andere Weise gewinnt. Diese Pflanze bildet
lange schweifformige Biindel, deren duBere Gestalt lebhaft an Flechten
erinnert. Die ganze Pflanze ist mit ventilihnlichen Haaren bedeckt,
die das Wasser, zum gréf3ten Teil Tauwasser, iiberraschend schnell auf-
saugen. Die Blatter dieser Pflanze sind klein und spielen bei der Wasser-
versorgung keineé Rolle.

Die Epiphyten der trockeneren Gegenden sind ausschlieBlich niedere
Pflanzen, namlich Flechten, Moose und Algen. Diese Epiphyten, die
auch in Europa allgemein verbreitet sind, besitzen die Fahigkeit, das
zeitweilige Austrocknen zu vertragen. Sehr beachtenswert ist der Um-
stand, daB diese Pflanzen so viel Wasser verlieren konnen, ohne die
Lebensfghigkeit einzubiiBen, dafl sie zu einem feinen Pulver zerrieben
werden kénnen. Wir wollen hier nicht auf die weitgehenden SchluB-
folgerungen beziiglich der Struktur des Protoplasmas eingehen, die von
einigen Forschern auf Grund des soeben erwihnten eigenartigen Verhal-
tens der Moose und Flechten gezogen worden sind; es sei hier nur der
Umstand betont, daBl eine Benetzung der vollkommen ausgetrockneten
Pflanzen sie sofort zum Leben wiederruft. Im getrockneten Zustande
sind samtliche Zellen der epiphytischen Moose und Flechten vollkommen
geschrumpft.

Die Aufnahme mineralischer Néhrstoffe durch die Pflanzen.
Bei hoheren Pflanzen erfolgt die Absorption der Mineralsalze durch
die Wurzelepidermis, dann gelangen die aufgenommenen Salze in das
Gefialsystem der Wurzel und werden mit dem Transpirationsstrom nach
allen Teilen der Pflanze transportiert.

Die wichtigste Errungenschaft der neueren Forschungen auf diesem
Gebiete besteht in der Begriindung der Tatsache, dafl Mineralstoffe in
weitem Grade unabhéngig vom Wasser aufgenommen werden. Dariiber
war zum Teil schon oben bei der Besprechung der Permeabilitit des
Protoplasmas die Rede.

Bereits DEmoussy?! hat die Mengen des von den Pflanzen absor-
bierten Wassers und der aufgenommenen Salze bestimmt und gefunden,
daB Salze in groBeren Mengen aufgenommen werden, als es der ein-
fachen Diffusion der AuBenlosung entsprechen sollte. Diese Resultate
wurden alsdann von verschiedenen anderen Forschern bestéatigt und er-
weitert. KisserBacH? zeigte, daB seine Versuchspflanzen, welche teils
in einem trockenen, teils aber in einem feuchten Gew#chshaus sich ent-
wickelten, sehr ungleiche Wassermengen durch Transpiration verloren,
aber ziemlich gleiche Mengen der Mineralsalze im Laufe der Vegetations-
periode aufspeicherten. Setzt man die durch die Pflanzen im trockenen
Gewichshause auf eine Gewichtseinheit der Asche verdunstete Wasser-
menge gleich 100, so ist die entsprechende Wassermenge im feuchten
Gewachshause gleich 57. Ganz analoge Resultate erhielt MUENSCHER?

1 DEMOUSSY: Ann. Agronom. 25 (1899).
2 KissELBACH, T.: Agricult. Exper. Stat. Nebraska, Res. Bull. 6 (1916).
3 MurNscHER, W. C.: Amer. J. Bot. 9, 311 (1922). :
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mit Hafer. Einige Resultate dieses Forschers sind in der folgenden Ta.-
belle zusammengestellt.

Feuchtes Trockenes Pflanzen im Pflanzen
Gewdchshaus Gewéchshaus vollen Lichte beschattet
Transpirationswasser g 170 350 833 400
Asche in Prozenten des
Trockengewichtes 19,5 20,6 21,1 20,3
Transpirationswasser
auf 1g Asche 1259 2380 2586 3208

Es ist ersichtlich, daB der Gehalt an Asche bei samtlichen Versuchs-
bedingungen konstant bleibt und die Transpirationsgrée keinen Einflufl
auf die Menge der aufgenommenen Mineralsalze ausiibt. Hierbei ist aber
der Umstand zu beachten, da8 diese Unabhéngigkeit der Salzaufnahme
von der Wasserbilanz namentlich bei niedrigen Konzentrationen der
AuBenldosung pragnant hervortritt, wie es bereits im vorigen Kapitel
bei der Besprechung der Permeabilitit des Plasmas erwihnt worden
ist. Die neueren Arbeiten von HOAGLAND!, sowie von PARKER u.
P1errE? liefern neues Material zur Bestatignng der Unabhingigkeit der
Salzaufnahme von der Wasseraufnahme.

Es ist also ersichtlich, daf} die friihere Ansicht, laut welcher die Wur-
zel bei der Aufnahme der Bodenlsung sich passiv verhilt, als unbe-
griindet erscheint. Die Wasseraufnahme wird allerdings meistens durch
Transpiration geregelt, wie es im néchsten Kapitel erértert wird. Die
Saugkraft der Wurzel kommt bei intensiver Transpiration wohl kaum
in Betracht. Bei der Salzaufnahme spielt hingegen die Wurzel eine aktive
Rolle nicht nur in den Fiallen, wo wasserunlésliche Stoffe durch saure
Wurzelausscheidungen in Lésung gebracht werden (Bd. 1, S. 280), son-
dern auch bei der direkten Absorption der im Bodenwasser geldsten Salze.
Ein weites I'eld eroffnet sich fiir neue experimentelle Untersuchungen
auf dem Gebiete der selektiven Aufnahme und Konzentrierung der Nahr-
salze der Bodenlésung durch die Wurzel. Dieses Gebiet ist zur Zeit noch
unerforscht und es fehlen selbst direkte Hinweise auf den Mechanismus
der Salzaufnahme. Auf Grund der beim Studium der Permeabilitét er-
haltenen Resultate ist es sehr wahrscheinlich, daf Salze auf dem Wege
der Adsorption aufgenommen werden.

KostyTscaew u. BErRG3 haben gefunden, dal ein betriachtlicher Teil
der Calciumsalze in der Pflanze sich in einem solchen Zustande befindet,
dafl diese Salze durch Wasser nicht, durch neutrale Salzlésungen aber
leicht extrahiert werden. Auf Grund dieser Beobachtung wire die An-
nahme moglich, dal die Pflanze dem absorbierenden Komplex des Bo-

dens ihren eigenen entgegensetzt, dessen Wesen vorliufig unbekannt
bleibt.

1 Hoaeranp, D.: J. Agricult. Res. 18 (1919).
2 PARKER a. PIERRE: Soil. Sci. 25 (1928).
3 KoSTYTSCHEW, S. u. BErG, V.: Planta (Berl.) 8, 55 (1929).

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie IL 8
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Anderseits zeigte es sich, daBl die Konzentration der Nahrsalze in
der Bodenlésung, die frither in der Landwirtschaft als ein wichtiger
Faktor der Pflanzenernihrung angesehen worden war, in Wirklichkeit
keine groBe Rolle spielt, indem die Pflanze sowohl sehr verdiinnten als
ziemlich konzentrierten Losungen etwa dieselben Salzmengen entnimmt.

Man soll allerdings die Giiltigkeit dieser Regel nicht iibertreiben:
Wir konnen uns so niedrige Salzkonzentrationen denken, bei denen die
Salzaufnahme doch herabgesetzt wird. Auch scheint ein Minimum der
Transpiration zu existieren, bei welchem die Aufnahme der gelosten
Stoffe bereits gestoért wird. Die Unabhangigkeit der Salzaufnahme wird
aber innerhalb sehr weiter Konzentrationsgrenzen wahrgenommen.

Ein anderes noch ungeléstes Problem betrifft die selektive Salzauf-
nahme durch die Wurzel. Die interessanten Resultate pE Rurz D=
Lavisons?® zeigen, daB einige Stoffe, welche vom Absorptionsgewebe der
Waurzel aufgenommen werden, in der Endodermis zuriickgehalten sind
und in die Gefafe nicht gelangen. Auch die neueren Untersuchungen
von ScorT u. PRIESTLEY? beweisen die zweifellose regulierende Titig-
keit der Endodermis: verschiedene Stoffe, welche von den Wurzelhaaren
aus der umgebenden Losung aufgenommen werden, vermogen nicht die
Endodermis zu passieren. Erinnern wir uns noch des oben erwéhnten
Endodermissprunges, so kommen wir zum Schluf}, dafl die Endodermis
wohl das wichtigste Gewebe der Wurzel darstellt und ausfithrliche Unter-
suchungen tiber die physiologische Tatigkeit dieses Gewebes, sowie iiber
die in demselben bestehenden physikalisch-chemischen Verhaltnisse als
hochst erwiinscht erscheinen. Gegenwértig sind wir sogar iiber die rela-
tive Permeabiltiit verschiedener Wandungen der Endodermiszellen fiir
Wasser und die darin gelosten Stoffe sehr ungeniigend unterrichtet. Indes
ist eine erschépfende Erklirung der Wurzeltiitigkeit ohne allseitige Er-
forschung der Endodermis wohl ausgeschlossen.

Aus obigem ersehen wir, da in methodischer Hinsicht eine analyti-
sche Untersuchung der Verinderungen in der Zusammensetzung der
AuBenlosung zum Studium der Versorgung von oberirdischen Pflanzen-
teilen mit Nihrsalzen unzureichend ist, da eine nicht zu unterschit-
zende Menge der genannten Stoffe die Endodermis nicht passiert und in
das Gefasystem iiberhaupt nicht gelangt. SaBININ3 empfiehlt die chemi-
sche Analyse des Blutungssaftes, und solche Analysen wurden von
SABININ und seinen Mitarbeitern in groBer Anzahl ausgefithrt. Als Bei-
spiel moge die folgende Analyse des Sommersaftes des Kiirbis dienen?.

Losliche Zuckerarten Nicht vorhanden
Apfelsgure . . . . . . ... .. 0,39 g
Weinsgure (2) . . . . . . . . . . 0,29 ,,
Oxalsgure . . . . . . . . . . .. 0,01,,
Aminosduren. . . . . . . . . . . . 0,10 ,,

1 pE RuFrz pE Lavison, J.: Rev. gén. Bot.22, 225 (1910).

2 Scorr, L. J. a. J. PrRiEsTLEY, J.: New Phytologist 27, 125 (1928).
( 3 SaBiniN, D.: Mitt. Abt. Ackerbau Inst. exper. Landw., Bull. 15 (1928)
Tuss.).

4 Litrwizow, L.: Bull. Inst. rech. biol. Univ. Perm 4 (1926) (russ.).
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Es zeigte sich also, daB der Sommersaft zum Unterschiede vom Frith-
lingssafte keine Zuckerarten, wohl aber erhebliche Mengen der organi-
schen Sauren enthilt. Diese permeieren sehr wenig (siehe oben); bei
der elektrolytischen Dissoziation ihrer Salze entstehen also die fiir
Donxansche Gleichgewichte notwendigen Bedingungen. Namentlich
dieser Umstand ist nach SABININ fiir die Konzentrierung der Kationen
im Blutungssafte mafigebend. OsTEREOUT! kam frither zum Schluf}, dafl
in Pflanzenzellen ein Mechanismus zur Konzentrierung der Kaliumionen
existiert. Vom gegenwirtigen Standpunkte aus findet aber die Konzen-
trierung der Kationen in der Wurzel statt und ihre Grundlage bilden
die DoxNaNschen Gleichgewichte.

Bei den Analysen des Blutungssaftes ist dem Umstande Rechnung
zu tragen, daB die chemische Zusammensetzung des Gefaflinhaltes auf
verschiedenen Hohen des Stammes nicht unverandert bleibt. Nur dicht
am Boden enthilt der Blutungssaft erhebliche Mengen der Mineralsalze
und gar der organischen Stoffe. Die Hauptmenge des in den Gefallen
enthaltenen Wassers wird durch Transpiration des Laubwerkes empor-
gehoben, wihrend die Mineralsalze unabhingig vom Transpirationsstrom
durch die Wurzel aufgenommen und auf ihrem Wege zu den oberen
Pflanzenteilen von verschiedenen Geweben allméhlich absorbiert werden.
Nun ist die Menge des Transpirationswassers unbesténdig; im folgenden
Kapitel wird dargelegt werden, dal unter dem Einflusse verschiedener
AuBenfaktoren enorm groBle Schwankungen der Transpiration stattfin-
den kénnen; infolgedessen ist auch die Konzentration der Mineralstoffe
im Stamm unbestéindig. AuBerdem ist die Konzentration der Mineral-
salze im allgemeinen grofler in tieferen als in hoheren Pflanzenteilen?;
im Zusammenhange damit ist auch der Gehalt an Aschestoffen geringer
in hoher als in tiefer inserierten Blittern eines Baumstammess3.

Es ist also ersichtlich, daf3 der Gehalt an Mineralsalzen im GefaB-
system des Stengels durch verschiedenartige Nebenumsténde beeinflul3t
wird und keine eindeutigen SchluBfolgerungen gestattet. Nur die Ana-
lyse des im GefaBsystem der Wurzel selbst oder in dem der Wurzel
unmittelbar anliegenden Stengelteil enthaltenen Saftes, kann eine rich-
tige Vorstellung von der Versorgung der Pflanze mit Mineralstoffen
liefern.

Im neunten Kapitel wurden Analysen des Blutungssaftes angefiihrt,
welche zeigen, daB Mineralstoffe in das Gefallsystem der Wurzel auller-
ordentlich schnell eindringen und namentlich bei niederen Konzentra-
tionen der AuBenlésungen sich dort anhéufen; ist doch ihre Konzentra-
tion im Blutungssafte bedeutend hoher' als im umgebenden Medium.
Auf Grund der Annahme; dal namentlich die Ionen der organischen
Carbonséuren die DoNNaNschen Gleichgewichte bedingen und unter Be-
riicksichtigung der Konzentration der nimlichen Ionen im Blutungs-

1 OsTERHOUT: J. gen . Physiol. 5, 225 (1922).
2 FERNALD, E.: Amer. J. Bot. 12, 287 (1925). — Hurp-KORRER, A.: J. gen.
Physiol. 9 (1926).
3 SepEN: Landw. Versuchsstat. 104, 1 (1925).
‘ g+
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safte sowie der K-Konzentration in der umgebenden Losung, versucht
SaBmvIN® die auf Grund des DonNNaNschen Gleichgewichtes berechnete
Konzentration des Kaliumions im Blutungssafte mit der analytisch ge-
fundenen zu vergleichen. Die erhaltenen Zahlen stehen im Verh#ltnis
0,9—2,1 zueinander; im Mittel von zehn Bestimmungen ergibt sich das
Verhaltnis 1,7 (statt 1), was in Anbetracht der bei der Berechnung un-
vermeidlichen erheblichen Fehlerquellen als eine befriedigende Uberein-
stimmung anzusehen ist.

Analysen des Blutungssaftes ermoglichen eine genaue Untersuchung
der Mineralsalzerndhrung der Pflanze. Bisher verfiigen wir jedoch nur
iiber die nach der roheren Methode der Analyse der gesamten Pflanze
erhaltenen Ergebnisse. Nach JEcorow?2 entnehmen Getreidearten dem
Boden Kalium zum groSten Teil auf den anfanglichen Entwicklungs-
stufen, wiahrend Magnesium im Laufe der gesamten Vegetationsperiode
gleichm#Big absorbiert wird. Nach Hoacrawp3? werden Kationen in
Form von Chloriden oder Nitraten leichter aufgenommen, als in Form
von Sulfaten, weil das wenig assimilierbare Anion SO, auch die Auf-
nahme der mit ihm verbundenen Kationen hemmt. Nach BRENCHLEY*
ist Phosphorsiure den Pflanzen namentlich auf den ersten Stufen ijhrer
Entwicklung notwendig. Diese Beobachtung ist leicht erklarlich durch
die Tatsache, dafl Phosphor zum Aufbau der Nucleoproteide notwendig
ist und also in der Periode, wo neue Zellen mit ihrem protoplasmatischen
Inhalte in groBen Mengen entstehen, besonders intensiv verbraucht wird.

RrppEL® weist darauf hin, daBl Mineralsalze am Beginn der Vegeta-
tionsperiode mit einer viel groferen Geschwindigkeit aufgenommen wer-
den, als es dem normalen Verhiltnis zwischen Asche und Trockensub-
stanz entspricht. Der UberschuB@ der einzelnen Elemente am Anfang
der Vegetationsperiode wird durch die folgende Reihe ausgedriickt:

NYK)P)Ca, S, Mg-

Spiter gleicht sich das Verhiltnis zwischen Asche und Trockensub-
stanz durch Herabsetzung der Mineralstoffaufnahme aus.

Untersuchungen iiber die zeitliche Aufnahme verschiedener N#hr-
stoffe durch die Wurzeln sind von hohem theoretischen und wirtschaft-
lichen Werte. Sie geben Hinweise auf die physiologische Bedeutung
der einzelnen Salze und die Art und Weise der jeweils notwendigen
Diingung. Leider ist dieses wichtige Forschungsgebiet bisher noch liicken-
haft untersucht.

Die Aufnahme der organischen Nihrstoffe durch heterotrophe
Pflanzen ist iiberhaupt nicht studiert worden, doch ist es kaum zweifel-
haft, daf} in diesem Vorgange ebenso wie bei der Absorption der Mineral-
stoffe Grenzilichenerscheinungen die Hauptrolle spielen. Die einzige

1 SaABININ, D.: a.a. O.

2 Jecorow, M. A.: Probleme der Mineralstoffernahrung der Pflanze (1923)
(russ.).

3 Hoaceraxp, D. R.: Soil Sci. 16, 225 (1923).

4+ BRENCHLEY: Ann. of Bot. 43, 89 (1929).

5 RrpprL, A.: Biochem. Z. 187, 272, (1927).
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Beobachtung beziiglich der phanerogamen Schmarotzer besteht darin,
daB die Saugkraft ihrer Haustorien sehr groB ist. So wurde z. B. die
Saugkraft der Haustorien von Lathraea Squammaria gleich 22,7
Atm., die Saugkraft der Wurzelrinde der Wirtspflanze (Prunus Padus)
aber nur gleich 3,7 Atm. gefundent. Ein wesentlicher Unterschied zwi-
schen Lathraea und den autotrophen Pflanzen besteht darin, dafl bei
ersterer die Saugkraft in oberirdischen Organen nicht groBer, sondern
im Gegenteil geringer ist als in Haustorien. Bereits an der Basis der
Haustorien fallt die Saugkraft von 22,7 zu 17 Atmosphéiren. Die auf-
saugende Wirkung der Haustorien ist vollkommen unbekannt und bildet
ein reizendes Forschungsproblem. Jedenfalls wird es schwer sein, die
Stoffaufnahme durch die Parasiten ohne Annahme einer polaren Permea-
bilitat der Haustorien zu erkliren.

Ausscheidung des fliissigen Wassers durch oberirdische Pflanzen-
organe. Die Hauptmenge des dem Boden entnommenen Wassers wird
bei der Transpiration in Dampfform in die
Luft abgegeben. Dieser auBlerordentlich wich-
tige Vorgang wird aber im nichsten Kapitel
im Zusammenhange mit der Besprechung des
gesamten Wasserhaushaltes der Pflanze darge-
legt werden. Hier soll nur die Ausscheidung des
fliissigen Wassers besprochen werden. Dies ist
ein Vorgang, der demjenigen des Wasserein-
dringens in die GefifBle aus den lebendigen
Zellen des Biindelparenchyms analog ist und
deshalb theoretisches Interesse beansprucht.
Die wassersezernierenden Organe der Samen-
pflanzen bezeichnet man als Hydathoden. Meis-
tens sind Hydathoden nichts anderes als eigen-
artige Spaltoffnungen, die sogenannten Was- 4y 14 Radisler Langs-
serspalten (Abb. 14). Der groBite Teil der i“‘;"it;;i}‘;fgf;“sﬁiy,{’;‘ff;‘;ie
Wasserspalten ist zum Unterschied von den ooobere, « untere Blattfliche,
Luftspalten unbeweglich, doch existieren auch )
bewegliche Wasserspalten, die sich von den ge-
wohnlichen Spaltoffnungen nur dadurch unterscheiden, daf sie zur
Wasserausscheidung dienen. Wasserspalten stehen immer mit den
Enden der Leitbiindel des Blattes im Zusammenhange und befinden sich
an der Spitze oder am Rande des Blattes. Wie aus Abb. 14 ersichtlich
ist, befindet sich unter der Spalte ein der Atemhohle der gewdhn-
lichen Spaltéffnungen entsprechender Raum, der von einem kleinzelligen
Parenchym (Epithem) eingenommen ist. Das Ende des Leitbiindels
besteht bekanntlich nur aus Tracheiden; diese weichen im Epithem
pinselformig auseinander und befinden sich auf diese Weise mit den
Zellen des Epithems in einem engen Kontakt.

Das Wasser wird unter Einwirkung des im Gef4Bsystem herrschenden

1 BerGDOLT, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 45, 293 (1927).
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Druckes durch das Epithem und die Wasserspalte ausgeschieden. Nun
ist der genannte Druck nichts anderes als der oben besprochene Wurzel-
druck; hieraus folgt, daB die Guttation nur bei Abwesenheit der Tran-
spiration vor sich gehen kann, denn eine auch verhéltnisméBig unbeden-
tende Transpiration hebt den Wurzeldruck auf. Die Guttation findet
in der Tat nur in wassergesittigter Luft und bei Ausschlufl des direkten
Sonnenlichtes statt; unter natiirlichen Verhiltnissen geht die Guttation
entweder im Schatten oder nach Sonnenuntergang vor sich, als die Luft
infolge eingetretener Abkithlung dampfgesittigt und eine Transpiration
ausgeschlossen ist, indem die Temperatur der Blitter diejenige der um-
gebenden Luft nicht iibersteigt. In Laboratoriumsversuchen mul man
die Pflanzen mit Glasglocken iiberdecken und im Innern der Glocken
eine dampfgesittigte Atmosphire herstellen. Unter diesen Bedingungen
ist es moglich, die Guttation auf folgende Weise quantitativ zu messen:
man entfernt die sich rhythmisch ausscheidenden Wassertropfen ent-
weder mittels einer Mikropipette oder durch gewogene FlieBpapierstrei-
fen, die man alsdann in geschlossenen Gléschen wiederum auswieg’c
AusschluB der direkten Sonnenstrahlen ist be1 diesen Versuchen eine
durchaus notwendige Bedingung?.

Daf namentlich der Wurzeldruck die treibende Kraft der Guttation
bildet, kann dadurch bewiesen werden, da man abgeschnittene Zweige
zu den Versuchen verwendet und den Wurzeldruck durch den Druck
einer Quecksilbersiule oder einfach Wassersidule ersetzt. Hierbei kann
man das Epithem durch Giftstoffe abtoten und immerhin eine ungehin-
derte Wasserausscheidung beobachten?. Diese Versuche beweisen, da
die Guttation nicht als ein Resultat der Titigkeit der Epithemzellen
anzusehen ist; letztere dienen nur als Filter (siehe unten).

Die neueren Untersuchungen MoXNTFORTs? haben den unmittel-
baren Zusammenhang zwischen Guttation und Wurzeldruck klargelegt.
Eine Vergiftung des Epithems ist, wie soeben dargelegt war, fiir die
Guttation belanglos. Hingegen wird die Guttation nach MoNTrORT
durch die Vergiftung der Wurzel verhindert; selbst die Einwirkung hy-
potonischer Losungen auf die Wurzel sufert sich sofort in einer Hem-
mung der Guttation; hypertonische Losungen sistieren die Guttation
und bewirken gar eine Umkehrung des Wasserstroms. Diese Resultate,
die selbstverstandlich nur bei AusschluB der Transpiration erhalten
werden konnen, sprechen eindeutig zugunsten der Annahme, daf die
ausgeschiedene Losung mit dem Blutungssaft physikalisch identisch
ist. Die chemische Zusammensetzung des Guttationswassers ist aber
von derjenigen des Blutungssaftes verschieden.

Die im Laboratorium SABININS mit unseren einheimischen Pflanzen
ausgefiihrten Untersuchungen von SCHARDAKOFF# sind in der Beziechung

1 GARDINER, W.: Proc. Cambridge philos. Soc. 5, 35 (1883/1884) u. a.
2 HaBERLANDT, G.: Sitzgsber. Akad. Wiss. W1en, Math -naturwiss. KL (I)
103, 489 (1894).
-8 Mowrrort: Jb. Bot. 59, 467 (1920); 60, 184 (1921).
4+ SoHARDAROFF, W. S.: Bull. Inst. rech. biol. Univ. Perm 6, 193 (1928) (russ.)
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interessant, daB wir hier die ersten vergleichenden Analysen des Gutta-
tionswassers, des Blutungssaftes und der AuBenlosung finden. Durch
eine sinnreiche Methode wurde das Guttationswasser gleichzeitig mit
dem Blutungssaft gesammelt und an Harid der modernen Mikromethoden
analysiert. Es zeigte sich, da die Konzentrationen der Ca-, K- und
POs-Tonen im Guttationswasser zwar hoher als in der AuBenlosung,
aber bedeutend niedriger als im Blutungssaft sind. Letztere Schluf3-
folgerung wird durch zahlreiche Analysen auBer Zweifel gestellt. Als
Beispiel mogen folgende Zahlen dienen:

J . | Tonenkonzenfration in mg
Leitfihig- | auf 1 Liter °

Untersuchte Flissigkeit o B oo
keit. 10" “bei 25 \ Ca ‘ X J PO,
Papaver somniferum ' ' (
Blutungssaft, Wurzel 2790 346 389 295
Blutungssaft, Mitte des Stengels 2710 ‘ 314 170 296
» Spitze ,, » 2720 P337 200 204
Guttationswasser 354 | 148 17 17
Brassica oleracea var. ‘
gemmifera i
Blutungssaft, Basis d. Blattstiels 4580 ‘ 990 135 328
Ende ,, " 3350 {819 92 232
Guttationswasser 162 ‘ 125 13 19

Die Mineralstoffe werden also bei der Guttation zum gréBten Teil
zuriickgehalten. Durch weitere Versuche wurde erwiesen, daBl nament-
lich das Epithem der Hydathoden die Konzentration der Mineralsalze
im Guttationswasser herabsetzt. Dies ist aus folgenden Zahlen ersicht-
lich.

Calla palustris.

Ionenkonzentra?ion in mg
| Leitfihigkeit auf 1 Liter
| , Ca \ K
Guttationswasser mit abgeschnitterer )
Hydathode 82 98 i 445
Guttationswasser mit intakter “
Hydathode 56 28 9

Als Regel wird also der Ausscheidung der 1sslichen Bestandteile des
Blutungssaftes bei der Guttation ein Widerstand entgegengesetzt.

Bei Colocasia und anderen tropischen Aroideen, welche besonders
groBBe Wassermengen durch Guttation sezernieren, ist die ausgeschiedene
Flissigkeit beinahe reines Wasserl. In anderen Fiallen ist die ausge-
schiedene Fliissigkeit im Gegenteil sehr reich an Mineralsalzen und es
liegt die Annahme nahe, daB die im Uberschufl aufgenommenen Stoffe
hierbei wieder ausgeschieden werden. Einige Halophyten scheiden mit

1 MouiscH, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 21, 381 (1903).
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dem Guttationswasser erhebliche Mengen des Chlornatriums aus!. In
anderen Fallen werden, namentlich bei Bewohnern der kalkhaltigen
Boden, so groBe Mengen von Calciumcarbonat mit dem Guttations-
wasser ausgeschieden, dafl die Blitter nach Verdunstung des Wassers
mit Kalkkrusten bedeckt sind.

Die Ausscheidung groBler Mengen von mineralischen Stoffen findet
namentlich durch die sogenannten aktiven Hydathoden, oder Wasser-
driisen statt, die freilich viel seltener als Wasserspalten vorkommen.
Aktive Hydathoden stellen haarférmige Wasserdriisen dar, welche mit
dem GefalBsystem nicht kommunizieren und flissiges Wasser aktiv aus-
scheiden (Abb. 15). Hier treffen wir also eine Analogie mit dem Aus-
pressen des Wassers aus den lebenden Parenchymzellen der Wurzel

Abb. 15. Aktive trichomartige Hydathoden. (Nach HABERLANDT.)

in die Geféle des zentralen Leitbiindels. Daf} hier ein osmotischer Vor-
gang vorliegt, erhellt daraus, dafl bei Vergiftung der Wasserdriisen die
Guttation sofort aufhért. Aktive Guttation findet auch bei niederen
Pflanzen statt. Schon langst bekannt ist die regelmiBige Ausscheidung
der Wassertropfen durch die Sporangientriger von Pilobolus cri-
stallinus, einem allgemein verbreiteten Schimmelpilz. An diesem Ob-
jekt hat LEPESCHKIN? seine bereits oben erwidhnte Theorie der Wasser-
ausscheidung entwickelt. Der Sporangientriiger sezerniert Wasser nur
an seinem oberen Ende. Wird er nun mit diesem Ende in Zuckerlésung
getaucht, so ist der Turgordruck dieses einzelligen Gebildes geringer, als
wenn das untere Ende in dieselbe Losung eintaucht. Hieraus schlieft

1 RumLAND, W.: Jb. Bot. 55, 409 (1915). — KELLER, B. A.: Die Pflanzen-
welt der russischen Steppen, Halbwiisten und Wiisten (1923) (russ.)
2 LEPESCHKIN, W.: Beitr. z. Bot. Zbl., Abt. I, 19, 409 (1906).
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LeresoHRIN, dafl das Protoplasma des Sporangientrigers polare Per-
meabilititsunterschiede aufweist. Einfacher wire vielleicht in allen
derartigen Féllen die Annahme, daB nicht das Protoplasma, sondern
die Zellwand an den beiden Enden der Zelle ungleiche Permeabilitét
besitzt (siehe oben).

Die Annahme, dafl einige Wasserdriisen bei der Ausscheidung eine
Einengungsarbeit leisten, wurde von RUHLAND (a.a.0.) widerlegt: es
zeigte sich, daf Kochsalz von den aktiven Wasserdriisen der von ihm
untersuchten Halophyten in derselben Konzentration, in der es im Zell-
saft vorliegt, ausgeschieden wird.

Sturen und andere organische Stoffe, darunter auch Fermente wer-
den in geldstem Zustande von fleischfressenden Pflanzen und vielen Pil-
zen sezerniert. Man beachte die reichliche Produktion von Zitronen-
siure und Oxalsiure durch verschiedene Schimmelpilze, sowie die Aus-
scheidung von Invertase und anderen Fermenten durch Schimmelpilze
und Hefen.

Sehr interessant ist die reichliche Zuckerausscheidung durch Bliiten-
nektarien und analoge Organe. Zuckerarten gehéren zu schwer perme-
ierenden Stoffen, hier werden sie aber in hohen Konzentrationen aus-
geschieden. Frithere Angaben, laut welchen es gelingen soll durch Ab-
waschen des auBerhalb der Zellwand befindlichen Zuckers die Sekretion
zu verhindern?!, sind hinfallig. Auf Grund der ausfithrlichen Unter-
suchungen RADTKEs? ist der Schlull zu ziehen, dafi die Nektarien auch
nach sorgfiltigem Auswaschen solange Zucker sezernieren, als noch
Materialien zu seiner Bildung, in erster Linie Stérke, in den Zellen vor-
handen sind. Am Ende der Zuckersekretion erweist sich die Stiarke
in Nektarien als vollstéindig erschopft. Hierdurch wird auller Zweifel
gestellt, dal Zucker nicht etwa durch Hydrolyse der Zellwandungen ent-
steht, sondern aus dem Zellinneren herausdiffundiert. Durch Legen der
Bliiten in Zuckerlosungen kann man die Nektarien fiittern und die
Gesamtdauer der Sekretion verlingern. In sehr konzentrierten Zucker-
losungen wird gar Stirke aufgespeichert. Durch Giftstoffe getotete
Nektarien sind unfihig zu sgzernieren.

Aus allen diesen Ergebnissen ist der Schluf} zu ziehen, dafl die Tatig-
keit der Nektarien einen osmotischen Vorgang darstellt und der Wasser-
ausscheidung durch Hydathoden analog ist. Sie bildet also ein hochst
interessantes Problem von allgemeinem physiologischen Interesse und
sollte an Hand der analytischen Mikromethoden studiert werden.

Oben wurde bereits erwahnt, daBl die Wasserausscheidung durch
Zellen von einem bestimmten osmotischen Wert, sowie die einseitige
Auswanderung der gelosten Stoffe noch ein ungeldstes Problem bilden.
Es konnte in einigen Féllen die Elektroosmose am ersteren Vorgange
beteiligt sein3. Die Verwendung der DonNnNawnschen Gleichgewichte zu

1 WiLsow, W.: Unters. Bot. Inst. Tubingen 1, 8 (1881).
2 RADTEE, F.: Planta (Berl.) 1, 379 (1926).
3 Vgl. dazu Ster¥, K.: Z. Bot. 11, 561 (1919).
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Erklsrungen der Stoffausscheidung hat bisher ebenfalls nur in einem
beschriankten MaBe stattgefunden.

Beachtenswert ist die Tatsache, dal bei submersen Wasserpflanzen
ebenso wie bei Landpflanzen ein Wasserstrom existiert, dessen treibende
Kraft der Wurzeldruck isti. Das Wasser wird durch Hydathoden aus-
geschieden, die bei den Wasserpflanzen sehr verbreitet sind und auch
in der Luft Wasser sezernieren.

Es wurden verschiedene Deutungen der physiologischen Rolle der
Guttation vorgeschlagen. Nach der &lteren Ansicht, die eine Zeitlang
allgemein verbreitet war, soll die Guttation den Vorgang der Tran-
spiration ersetzen und hierdurch die Salzaufnahme aus dem Boden be-
fordern. Seitdem wir aber wissen, daB die Salzaufnahme vom auf-
steigenden Wasserstrom in weitem Umfange unabhéngig ist, erscheint
die soeben dargelegte Ansicht als iiberholt. Die von HABERLANDT2
vertretene Ansicht besteht darin, daB die Funktion der Hydathoden
die durch Wurzeldruck bedingte Injektion der Intercellularen der Blitter
mit Wasser verhiitet. Darauf erwidern LEPESCHRIN 3 und SHREVE#4, daf’
die genannte Injektion vollkommen harmlos ist.

Starrs behauptet, daf die Guttation zur Ausscheidung der giftigen
Stoffwechselprodukte im gelosten Zustande dient; die Beweisgriinde zu-
gunsten dieser Anschauung sind allerdings nicht als ausschlaggebend zu
betrachtent. Es ist jedenfalls unwahrscheinlich, daff Stoffausscheidung
die Hauptfunktion der Hydathoden bilde, denn bei einigen Pflanzen, wie
z.B. bei Colocasia, fast vollkommen reines Wasser sezerniert wird, und
auch bei anderen Pflanzen mit ,,passiven Hydathoden die Konzentra-
tion der gelosten Stoffe im Guttationswasser niedriger ist, als im Gefas-
safte (siehe oben).

Die vielleicht wahrscheinlichste Erklirung der Bedeutung der Gutta-
tion besteht darin, daBl dieser Vorgang zur Erhaltung des Gleichgewich-
tes zwischen Wasseraufnahme und Wasserabgabe dient. Im folgenden
Kapitel wird dargelegt werden, daBl zwischen den beiden genannten
Prozessen innerhalb gewisser Grenzen ein Gleichgewicht bestehen muf.
Dieses Gleichgewicht, wird meistens durch gesteigerte Transpiration in
der Weise gestort, daBl die Wurzel nicht imstande ist, die in heiBlesten
Tagesstunden verdampfte Wassermenge zu ersetzen. Bei sistierter
Transpiration treten jedoch umgekehrte Verhiltnisse ein; der Wurzel-
druck treibt fortwihrend Wasser in den Stengel ein und dieses Wasser

1 WEINROWSKY, P.: FUNFSTUCKs Beitr. wiss. Bot. 8, 205 (1899). — MINDEN,
M.: Bibliotheca botanica 1899, H. 46. — HOCHREUTINER, (.: Rev. gén. Bot. §,
258 (1896). — SwELL, K.: Flora (Berl.) 98, 213 (1908). — Tropay, D. a. M. G.
SyYxEs: Ann. of Bot. 23, 635 (1909).

‘2 HABERLANDT, G.: Ber. dtsch. bot. Ges. 12, 367 (1894). — Sitzgsber. Akad.
Wiss. Wien, Math.-naturwiss. K1. (I) 101, 785 (1894/1895).

3 LEPESCEKIN, W.: Flora (Berl.) 90, 42 (1902).

4 SurEvE, F.: J. Ecology 2, 82 (1914).

5 StaEL, E.: Flora (Berl.) 113, 1 (1919). — ZIEGENSPECK, H.: Ber. dtsch.
bot. Ges. 40, 78 (1922).

6 Mowiscr, H.: Pflanzenphysiologie als Theorie der Gértnerei, S. 55 (1922).
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kann nur durch Guttation abgegeben werden. Nur in speziellen Fillen
wird dieser Vorgang der Wasserausscheidung beilsufig zur Entfernung
tiberschiissiger Mineralstoffe benutzt.

Zugunsten dieser Deutung spricht erstens der zweifellose Zusammen-
hang zwischen der Geschwindigkeit der Guttation und der Hohe des
Wurzeldrucks, zweitens aber der Zusammenhang zwischen Guttation
und Transpiration. Oben wurde bereits erwihnt, daBl die Guttation
niemals gleichzeitig mit der Transpiration vor sich geht. Nur bei Wasser-
pflanzen, die keine Transpiration haben, ist eine ununterbrochene Gutta-
tion bemerkbar. v. FABER! weist darauf hin, dafl zwischen der Guttation
und der Transpiration auch ein quantitatives Verhiltnis besteht: je
grofier die Transpiration am Tage war, desto schwicher ist die Guttation
am Abend. Dies ist wohl in der Weise erklirbar, daB die gesteigerte
Transpiration ein Wasserdefizit erzeugt, das auch am Abend sich geltend
macht und die Guttation verzogert.

Es liegen nur wenige quantitative Messungen der Guttation vor; die
ausfiihrlichsten Untersuchungen auf diesem Gebiete hat MoNTFORT
mit Sumpfpflanzen ausgefithrt. Die Resultate dieser Versuche wurden
bereits oben besprochen; sie liefern unzweideutige Beweise zugunsten
der Tatsache, daf} zwischen Guttation und Wurzeldruck ein quantita-
tives Verhaltnis besteht. Der verhiltnisméBig geringen treibenden Kraft
des Wurzeldrucks entsprechen auch die bei der Guttation ausgeschiede-
nen Wassermengen, die bedeutend geringer sind, als die bei der Tran-
gpiration in Dampfform abgegebenen. Colocasia und andere tropische
Aroideen, deren Guttation als besonders stark angesehen wird?, schei-
den allerdings etwa 200 Tropfen in der Minute aus je einem Blatt. Auf
diese Weise kann ein Blatt ungefihr 100 cm3 Wasser, d.i. eine recht
ansehnliche Menge, im Verlaufe einer Nacht ausscheidens.

Ausscheidung verschiedener Stoffe durch die Pflanzen. Die alte
Ansicht, laut welcher die Pflanze sich vom Tier u.a. auch dadurch
unterscheidet, daf sie verschiedene Stoffe dem AuBenmedium entnimmt,
und dieselben mit Ausnahme des Wassers nicht zuriickgibt, kann nicht
mebr zu Recht bestehen. Dit Ausscheidung sowohl der Mineralstoffe,
als auch der organischen Stoffe wurde durch neuere Untersuchungen
mehrmals bewiesen. Oben wurde dargelegt, daB bei der Guttation ver-
schiedene geloste Stoffe ausgeschieden werden. Die Ausscheidung so-
wohl mineralischer als organischer Stoffe durch die Wurzeln ist eben-
falls schon lingst bekannt. Es sei in erster Linie auf die sauren Wurzel-
ausscheidungen hingewiesen (vgl. Bd. 1, S. 280). Die Ausscheidung der
Mineralsalze wurde durch Czarer4, WiLrAHRTS, DELEANOS und andere

v. FaBER, F. C.: Jb. Bot. 56, 197 (1915).

Froop, M. G.: Proc. roy. Dublin Soc., N. s., 15, 506 (1919).
Moriscr, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 21, 381 (1903).
CzaPEK, F.: Jb. Bot. 29, 321 (1896).

WiLrAERT: Landw. Versuchsstat. 63, 1 (1906).

DErLEANO: Inst. bot. Univ. Genéve 7 (1907); 8 (1908).
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Forscher festgestellt. Durch die neueren Vorstellungen iiber den Ionen-
austausch zwischen der Pflanze und dem umgebenden Medium wurden
die alteren Angaben erklirt und auch experimentell bestitigtl. Auch
die Ausscheidung von organischen Stoffen durch die Wurzeln wurde schon
langst beobachtet? und durch die sorgfaltigen Versuche ScHULOWS? mit
reinen Kulturen der Samenpflanzen auBer Zweifel gestellt. Es fehlt aber
noch einezusammenfassende Bearbeitung der Frage nach der Ausscheidung
verschiedener Stoffe durch die Wurzeln und namentlich sind bisher
keine quantitativen Messungen auf diesem Gebiete ausgefiihrt worden;
dieselben sind auch technisch nicht leicht. Einerseits miissen reine
Kulturen der Samenpflanzen in Anwendung kommen, sonst kénnen er-
hebliche Fehler infolge Absorption der Wurzelexkrete durch niedere Or-
ganismen entstehen. Anderseits mufl die Wurzel sich in einem Wasser-
strom befinden, um einen Konzentrationsausgleich mit der Auienlésung
und somit eine Sistierung der Stoffausscheidung zu verhindern. Unter
natiirlichen Verhéltnissen kommt es wohl nie zu einem Gleichgewichte,
da die Wurzelausscheidungen von den unzihligen Bodenmikroben auf-
genommen werden. Aus diesem Grunde konnen quantitative Bestim-
mungen in wasserigen Reinkulturen der Samenpflanzen ohne eine be-
standige Erneuerung der Nahrlosung keine richtige Vorstellung von den
Mengen der in natiirlichen Béden sezernierten Stoffe, namentlich der or-
ganischen Verbindungen geben. Daf} organische Stoffe aus den Wurzeln
in den Boden in viel gréfieren Mengen hiniiberwandern, als es allgemein
angenommen wird, erhellt aus folgenden Erwigungen. Die neueren
Untersuchungen WINOGRADSKIS und anderer Forscher, auf die wir hier
nicht naher eingehen konnen, haben zum Ergebnis gefiihrt, daf3 die
Anzahl der lebenden Mikroben in 1g Boden durchschnittlich durch
auBerordentlich hohe Zahlen (10° und dariiber) ausgedriickt wird. Es ist
die Annahme unwahrscheinlich, dafl diese enorm grofie Menge der Lebe-
wesen sich ausschlieflich mit Humus und Pflanzenresten (praktisch mit
Cellulose) ernahre. Die vorhandenen Untersuchungen lehren, .dafB die
genannten Stoffe unter natiirlichen Verh#ltnissen nur duBerst langsam
zersetzt werden; die Geschwindigkeit ihrer Zersetzung entspricht auch
annéhernd nicht den . Mengen des durch Bodenmikroben ausgeschiedenen
Kohlendioxyds. AuBlerdem findet man sehr ansehnliche Bakterien-
mengen auch in solchen Béden, die praktisch humusfrei sind. Die Boden-
mikroben sind besonders zahlreich in der unmittelbaren Nahe der Pflan-
zenwurzeln.

Der Verfasser dieses Buches verfiigt auch tiber bisher unversffent-

1 REDFERN, G. M.: Aun. of Bot. 86, 167 (1922). — TRUE a. BARTLETT:
Amer. J. Bot. 2 (1915); 8 (1916). — Davipsox a. WHERRY: J. Agricult., Res. 27
(1924). — Vgl. auch GREISENEGGER u. VORBUCHNER: Os’oerr -ungar. Z. Zucker-
industrie 47, 82 (1918).

2 Maz®, P.: Anp. Inst. Pasteur 25, 705 (1912) u. a.

3 Scrurow: Untersuchungen auf dem Gebiete der Erndhrungsphysiologie
der hoheren Pﬂanzen, S. 185 (1913) (russ.). — Vgl. auch Mini~a: Bull. Inst. rech.
biol. Univ. Perm 5, 233 (1927) (russ.).
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lichte Resultate der Vegetationsversuche, welche zeigen, daB bestimmte
Bakterienarten sich im Boden nur in Gegenwart von bestimmen
Samenpflanzen entwickeln. Ob hierbei Wurzelausscheidungen, oder ab-
sterbende Wurzelteile die Hauptrolle im Vorgang der Bakterienernih-
rung spielen, bleibt einstweilen dahingestellt.

Obige Betrachtungen gestatten freilich noch keine eindeutigen
SchluBfolgerungen, doch diirften sie eine Anregung zu neuen quantita-
tiven Bestimmungen der Wurzelausscheidungen nach verbesserten
Methoden bilden.

JEGOROW! behauptet, dal Kalium auf den letzten Stufen der Vege-
tationsperiode aus der Pflanze in den Boden in grolen Mengen zuriick-
wandert; bedeutend geringer sollen die dem Boden am Schlufl der Ve-
getationsperiode abgegebenen Magnesiummengen sein. TUEWA? hat in
SaBiNiNs Laboratorium gefunden, daff Kalium noch von ganz jungen
Weizenpflanzen abgeschieden wird, was wahrscheinlich mit dem Ionen-
austausch (siehe oben) zusammenhingt. Hingegen soll eine Exosmose
vom Calcium bei jungen Pflanzen nicht stattfinden; nur nachdem die
Pflanzen ein Alter von etwa 5 Wochen erreicht haben, bemerkt man
eine Ausscheidung des Calciums. Hauptsache ist aber, dafl eine Ex-
osmose sowohl von K als von Ca nur bei saurer Reaktion der AuBen-
losung vor sich geht. Dieser Umstand ist vielleicht die Ursache von
Widerspriichen zwischen den Resultaten verschiedener Forscher, worauf
hier nicht niher eingegangen werden darf.

In diesem Zusammenhange soll die Stoffausscheidung beim Blatt-
abfall erwihnt werden. Mehrere Forscher weisen darauf hin, daf bei
Biumen einige Mineralstoffe vor dem Blattabfall in den Stamm zuriick-
wandern, andere aber, die in f{iberschiissiger Menge aufgenommen
worden waren, wie z. B. Ca und Si, im Gegenteil in die Blitter ein-
wandern®. Die Riickwanderung einiger Mineralstoffe in den Stamm
wird durch die neuere Arbeit von SEIDEN% bestétigt.

Trotzdem verliert ein Baum jahrlich eine bedeutende Menge von
Mineralstoffen beim Blattabfalls. Nach einigen Angaben werden Mineral-
stoffe selbst aus lebenden Blattern durch Regen ausgelaugté. Auch orga-
nische Stoffe sind in den abfallenden Blattern oft in groBen Mengen ent-
halten. MicHEL-DURAND? zeigte, dall abfallende Blatter zuweilen groBere

1 Jecorow, M. A.: Probleme der Mineralstofferndhrung der Pflanze (1923)
(russ.).

2 Tvewa, O. F.: Bull. Inst. rech. biol. Univ. Perm 4, 479 (1926) (russ.).

3 RICHTER, L.: Landw. Versuchsstat. 78, 457 (1910). — Ramany, E.:
Ebenda 76, 156, 165 (1912). — Swarrt, N.: Die Stoffwanderung in ablebenden
Blattern (1914). — RIPPEL, A.: Jber. Ver. angew. Bot. 14, 123 (1919) u. a.

* SerpeEN: Landw. Versuchsstat. 104, 1 (1925).

5 KaERIYAMA, N.: Bot. Literaturbl. 1903, 365. — CouUNCLER, C.: Landw.
Versuchsstat. 29, 241 (1883) u. a.

6 ANDRE, G.: C.r. Acad. Sci. Paris 155, 1528 (1912); 156, 564 (1913); 158,
1812 (1914). — MAQUENNE, L. et E. DEMoUsSY: Ebenda 158, 1400 (1914) u. a.

7 MicreEL-DURAND, E.: Rev. gén. Bot. 80, 337 (1918). — Auch CoMBES, R. et
D. KorrLer: C.r. Acad. Sci. Paris 175, 590 (1922).
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Mengen der loslichen Kohlenhydrate enthalten, als junge Blitter. Es
scheint, daB die Pflanze mit Kohlenhydraten, die bei der Photosynthese
in beliebigen Mengen aufgebaut werden kénnen, verschwenderisch um-
geht. Die stickstoffhaltigen Stoffe werden hingegen nach CoMBES! vor
dem Blattabfall in betréchtlichen Mengen in den Stamm abgeleitet.
Ubrigens befinden sich die in den Blattern aufgebauten Kohlenhydrate
und Eiweilistoffe fortwihrend im Zustande eines beweglichen Gleich-
gewichtes; es ist daher schwer zu beurteilen, ob die Menge der genannten
Stoffe in den Blattern gegen Ende der Vegetationsperiode durchschnitt-
lich zu- oder abnimmt. Jedenfalls steht die Tatsache fest, daB beim
Blattabfall eine erhebliche Menge sowohl mineralischer als organischer
Stoffe verlorengeht.

In anderen absterbenden
Pflanzenteilen, wie z.B. in
Zwiebelschuppen und Kork
werden vor ihrem Abfall ver-
schiedene Stoffe aufgespei-
chert, die im Haushalt der
Pflanze wohl keine weitere
Verwertung finden. Zu diesen
Stoffen gehéren in erster Linie
Calciumoxalat und Kiesel-
sgure. Dieselben Stoffe hiu-
fen sich gewohnlich auch
im Kern des Holzzylinders
bei dessen allmihlichem Ab-
sterben an.

SchlieBlich muf} hier die

. . Ausscheidung der fliichtigen
Abb. 16. A Driisenhaare von Pelargonium zonale;

Z Sekretzelle, s Sekret. B Drisenschuppen des Laub-  Ole erwidhnt werden, die in

blattes von Ribes nigrum. a junges Stadium; die s
Cuticula wird durch das Sekret bereits abgeh(;ben; Da’mpﬁorm vor sich geht und

b ausgebildetes Stadium. 2 Sekretionszellen; v Driisen-  bei einigen Pflanzen sehr be-
raum, durch Abhebung der Cuticula entstanden. Das o R . .
Sekret ist entfernt wordep. (Nach HABERLANDT.) trachtlich ist. Es ist allge-
' mein bekannt, dall z. B.
Dictamnus albus bei Windstille solche Mengen des &4therischen
Ols ausscheidet, daB letzteres nach Anziindung eine groBe Flamme
gibt. Niov? hat eine Methode zur quantitativen Bestimmung der
von den Pflanzen in die Luft abgeschiedenen Mengen der #therischen
Ole ausgearbeitet. Es zeigte sich, daB die genannte Ausscheidung
regelmaBig vor sich geht. Ein einzelnes Exemplar von Juniperus
excelsa kann nach Nirovs Berechnungen tiglich 30 g Ol in die Luft
abgeben; ein mit 1000 Baiumen bewachsenes Grundstiick scheidet also
taglich 30 kg #therisches Ol aus.
Die atherischen Ole werden von besonderen Driisen sezerniert, die
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