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A. Einleitung.

Die eigenartige und noch immer ratselhafte Erscheinung der Pana-
schiire ist in den letzten Jahren wiederholt Gegenstand eingehender
Untersuchungen gewesen. Neben den zahlreichen morphologischen und
anatomischen Studien, fiir die nur auf KstErs ,, Pathologische Pflanzen-
anatomie‘‘ (36) sowie das Sonderheft desselben Autors in LINSBAUERs
Handbuch der Pflanzenanatomie (38) verwiesen zu werden braucht, hat
sich insbesondere die Vererbungsforschung immer wieder mit bunten
Pflanzen beschéftigt, seitdem bekannt wurde, daBl die Erbeinheit der
Blattfarbstoffbildung nicht in allen Fillen den MENDELschen Gesetzen
folgte. Eine Fiille von interessanten Beobachtungen lief eine erstaun-
liche Mannigfaltigkeit der Vererbungsmoglichkeiten dieses Merkmals er-
kennen und fithrte zur Aufstellung einer ganzen Reihe von erblich scharf
voneinander abgegrenzten Typen. So kennen wir, um nur nach BAUR (7)
einiges herauszugreifen, eine nicht erbliche, aber infektiése Buntbléttrig-
keit, eine erbliche und mendelnde mit ihren Unterteilungen der weif3-
blittrigen, gelbblattrigen, chlorina-, albomarginata- und variegata-Sippen,
und endlich Fille einer nicht mendelnden Buntblattrigkeit, unter denen
neben Formen, die die Panaschiire nur durch die Mutter vererben,
namentlich eine Art bis in die neueste Zeit Interesse erregt hat, bei der
die Buntblittrigkeit zwar durch beide Eltern iibertragen werden kann,
die MENDELschen Gesetze jedoch keine Erklarung fiir die Verteilung
der bunten Gebiete zu bieten vermogen. Den Hypothesen iiber ver-
schiedene selbsténdige Plastidensorten als Triger der Erbeinheit, Uber-
tritt von Plastiden mit dem generativen Kern in die Eizelle, Entmischung
der Plastidensorten auf vegetativem Wege und Entwicklung zu Peri-
klinalchimiren stehen namentlich die von NoACK (49—51) vertretenen
Ansichten einer Stoffwechselstorung in den Beziehungen zwischen Kern
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und Plasma gegeniiber, ohne daf} eine endgiltige Klarung bis jetzt mog-
lich gewesen wire.

Neben dieser intensiven Forschungsarbeit trat nun bislang das Stu-
dium der Physiologie der Panaschiire weit in den Hintergrund. So inter-
essant all die besprochenen Erscheinungen, namentlich die Erérterungen
iiber eine Lokalisation des Erbfaktors, auch sind, so wenig vermégen sie
dem Physiologen zu sagen. Fiir ihn tritt aus allen Kombinationen nur
immer wieder die eine Erscheinung zutage, dafl in gewissen Zellen die
Plastiden abnorm sind und aus irgendeinem véllig unbekannten Grund
ihre normalen Farbstoffe nicht zu entwickeln vermégen. Es muBlte aber
von hohem Interesse sein, den Stoffwechsel solcher Zellen einmal néher
kennen zu lernen, nicht allein in rein kausaler Beziehung zu dem Grund-
problem der Panaschiire selbst, sondern auch in Hinblick auf manche
andere Teilfragen der allgemeinen Physiologie.

Seit den ausgedehnten Untersuchungen PANTANELLIS (59), von denen
spater noch ofters die Rede sein wird, ist aber dariiber nur wenig be-
kannt geworden. PANTANELLI charakterisierte damals die Albicatio als
eine , konstitutionelle Krankheit, deren erste Zeichen als abnorme An-
hiufung von abbauenden, vor allem oxydierenden Fermenten auftreten®,
eine Auffassung, der sich auch SORAUER in seinem ,,Handbuch der
Pflanzenkrankheiten* anschlof. Vor allem fand PANTANELLI eine be-
trichtliche Zunahme des Turgordruckes in den weillen Zellen, der von
Stérungen im allgemeinen osmotischen Verhalten, wie hohe Empfindlich-
keit, rasches Erstarren und beschrinkte Aufnahmefihigkeit der Proto-
plasten fiir geloste Stoffe, begleitet war. Der hohe Gehaltan oxydierenden
Fermenten, auf den schon Woops (90) aufmerksam gemacht hatte, sollte
bis zur Selbstverdauung des Plasmas und der Plastiden fiihren.

Neben diesem ausgepriagten Krankheitsbilde stehen aber doch auch
eine ganze Reihe von Beobachtungen, die es zweifelhaft erscheinen lassen,
daB eine so tiefgreifende Erkrankung vorliegen sollte. Vor allem sto8t
man damit bei dem praktischen Gértner auf grofien Unglauben. Man kann
sich in der Tat auch schwer dazu entschliefen, an eine akute Krankheit
zu glauben, wenn man sieht, wie mitunter groBe Aste wohlausgebildetes
schneeweifles Laub tragen, das duBlerlich in nichts normal ausgebildetem
griinem nachsteht und sich durch die ganze Vegetationsperiode voll zu
behaupten wei. DaB eine abnorme Bildung und insofern eine Art Krank-
heit vorliegt, ist ja ganz klar. Bekannt ist auch die manchmal grofe
Empfindlichkeit weiler Teile gegen duBere Einfliisse, die jedoch durch-
aus nicht immer zu einer Wachstumshemmung und -sistierung zu
fiihren braucht. Auch die zuerst von SAPOsSCHNIKOFF (64) festgestellte,
von ZIMMERMANN (12) und WINKLER (89) bestétigte Tatsache, dalBl
albine ,,Chloroplasten® bei Zuckerzufuhr sehr wohl Stérke zu bilden
vermégen, obwohl sie normal nie solche enthalten, zeigt, daf} die Ver-
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inderungen doch nicht allzu tiefgreifend sein kénnen. Hierher gehort
weiter der Befund KtmmLERs (34), der zeigen konnte, dafl auch die
Spaltoffnungen weiller Blatt-Teile, die gewshnlich viel enger geschlossen
sind als die der griinen Gebiete, unter gewissen Bedingungen (Licht,
Feuchtigkeit) durchaus zu einer maximalen Offnung befihigt sind. Ganz
allgemein scheinen die weillen Zellen wesentlich drmer an organischen
Substanzen zu sein, ihr Trockengewicht ist geringer, was bei der fehlen-
den Assimilation nicht wunder zu nehmen braucht. Aschenanalysen
von CHURcH (16) und spiter von CoLIN und GRANDSIRE (17) ergaben
jedoch einen erhohten Gesamtaschengehalt, speziell ein Uberwiegen von
K und P, dagegen weniger Ca im Vergleich zu griinen Blattern, wéahrend
die vorhandenen Angaben iiber N schwanken und betrachtlich ausein-
andergehen.

Unter diesen Umstdnden muBlte es reizvoll erscheinen, das ganze
Problem mit den modernen biochemischen Methoden noch einmal aufzu-
greifen. Die vorliegende Arbeit verfolgt das Ziel, den Stoffwechsel weiller
und griner Blatt-Teile vergleichend zu untersuchen, insbesondere etwa
bestehende Stoffwechselunterschiede quantitativ festzulegen und nach
Méglichkeit in ihrer Beziehung zu den Ursachen der Panaschiire aufzu-
klaren. Die Untersuchungen erstrecken sich auf die quantitativen Ver-
hiltnisse des N-Umsatzes, der Kohlehydrate, der Atmung und einiger
Fermente, schliefllich auf Fragen einer experimentellen Beeinflussung
der Chlorophyllbildung. Die Einteilung der Arbeit ergibt sich daraus
von selbst. Die vorhandene Literatur, die im vorstehenden nur ganz
fliichtig gestreift wurde, wird, soweit sie in Betracht kommt, bei den
einzelnen Kapiteln ihre Besprechung finden.

B. Experimenteller Teil.
I. Der N-Stoffwechsel.
Der Eiweifigehalt in seiner Beziehung zum Grundproblem der Panaschiire.

Eine vergleichende Untersuchung des N-Stoffwechsels durfte be-
sonderes Interesse beanspruchen, da sie die Moglichkeit bot, Riick-
schliisse auf die Zusammensetzung und die Fihigkeiten des albinen
Protoplasmas zu ziehen. Auflerdem aber lie sich erwarten, da von
hier aus Streiflichter auf ein anderes Gebiet der Physiologie fallen wiirden,
das sich mit der Rolle der Chloroplasten bei der Eiweilsynthese be-
schiiftigte. LagoN (39) berichtete 1916, daB an panaschierten Bléttern,
die er mittels der makroskopischen und rein qualitativen Eiweillreak-
tionen von MorLiscr priifte, die weiBen Blatt-Teile wesentlich schwicher,
ja in den ganz weiBen Gebieten von Acer Negundo kaum mehr wahr-
nehmbar reagierten, withrend die griinen Teile sehr starke Reaktionen
ergaben. Er zog daraus mit MoLiscH den SchluB, daf} die Hauptmasse
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des Blatteiweiles in den Chloroplasten lokalisiert sein miisse, ein Ergeb-
nig, das auch mit den spateren Untersuchungen von ULLRICH (78) durch-
aus im Einklang steht.

Die Feststellung des verminderten Eiweillgehaltes weiller Blatter bot
an und fiir sich nichts Neues; es finden sich in der alteren Literatur
wiederholt sogar quantitative Angaben, die dieses Verhaltnis schon her-
auslesen lieflen. Allerdings schwanken diese Angaben betréchtlich.
PaNTANELLI, der sich, wie schon erwéhnt, eingehend mit dem Studium
der Panaschiire befafite (1902—1905; 59, 60), gibt z. B. fiir Ulmus cam-
pestris an, daf der auf Trockengewicht bezogene N-Gehalt griiner Blatter
3,359% betragt gegeniiber 2,68% fiir panaschierte Blitter, wobei sich die
Eiweizahlen wie 3,32 : 2,27% verhalten. Daraus geht auch, wie PaN-
TANELLI schon selbst betont, hervor, daBB der Gehalt an nicht eiweif3-
artigen Stickstoffverbindungen in den weiflen Organen grofer sein
mufl. Diese letzteren Angaben decken sich mit Ergebnissen von Mor-
LIARD (1911, 1913; 46), der an einer Reihe von Objekten, und zwar fiir
weille und griine Teile gesondert; einen wesentlich gréferen Gehalt an
l6slichen N-Verbindungen in den weillen Gebieten feststellte, den er ohne
weiteres als Ursache der Chlorophyllzerstorung ansah. Im iibrigen gibt
er im Gegensatz zu PaNTANELLI fiir die weillen Organe einen hheren
Wert des Total-N an, ja, fiir zwei seiner Objekte (Acer pseudoplatanus
und Evonymus japon.) lassen sich aus seinen Angaben unter Bezugnahme
auf das Trockengewicht auch erhohte EiweiBzahlen fiir Weil3 errechnen.
Niedrigere EiweiBwerte dagegen finden auch LAURENT, MARCHAL und
CARPIAUX (40) in einer Arbeit, die sich zwar nicht ausdriicklich mit der
Panaschierung beschéftigt, die jedoch hier wenigstens erwihnt sei, da
auf sie in einem anderen Zusammenhang noch einmal zuriickzukommen
sein wird.

Da all diese Angaben unter sich immerhin betrichtliche Schwankun-
gen zeigen und iiberdies nur auf Trockengewicht bezogen sind, muBte
es zuniichst notwendig erscheinen, durch Untersuchung einer gréBeren
Anzahl moglichst verschiedenartig panaschierter Pflanzen ein eigenes
Urteil iiber die tatsichlichen Verhéltnisse zu gewinnen und die einzelnen
N-Fraktionen getrennt quantitativ festzulegen.

Die folgenden Untersuchungen wurden simtlich mit der im Leipziger
Institut iiblichen Mikromethodik ausgefiihrt, in der Weise, daB die
griinen und weillen Teile eines Blattes mit der Schere peinlich getrennt
wurden, was bei der oft feinen Zeichnung ein etwas miithsames Arbeiten
bedingt, fiir eine klare Scheidung der Verhiltnisse jedoch nicht zu um-
gehen ist. Die Angaben der dlteren Literatur beziehen sich namlich
zum Teil nur auf einen Vergleich griiner und panaschierter, also ganzer
Blatter, so daBl Fehler durch individuelle Blattunterschiede, Alter, Stel-
lung, verschiedene Verteilung der weillen Gebiete usw. unvermeidlich
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waren. Alle angefiithrten Werte sind auf Frischgewicht bezogen, das
auch in unserem Falle die mit dem kleinsten Fehler behaftete Bezugs-
konstante darstellen diirfte. Eine Bezugnahme auf die Flicheneinheit
schaltet aus, da die weiBlen und griinen Flichenteile vielfach verschiedene
Dicke aufweisen. Um gegebenenfalls eine ungefihre Umrechnung auf
Trockengewicht zu ermdoglichen, mag fiir einige der haufiger benutzten
Objekte eine Angabe des durchschnittlichen Trockengewichtes voran-

gestellt werden:
Tabelle 1.

Trockengewicht in ¢ des, Frischgewichtes

Acer Negundo f Cornus alba |Bﬂrassica olerac. [Pela'rgon.zonale

}

|
Weil . . . ‘ 19,8 ‘ 21,3 | 12,9 7.5
Grin. . . .| 261 ‘ 261 | 165 9,8

Um ferner sicher zu gehen, dafl nicht etwa auch normalerweise am
griinen Blatt eine Differenz zwischen Blattrand und Zentralgewebe sich
stérend bemerkbar machte, wurden zunéchst rein griine Blitter von
Acer Negundo nach den normal angenommenen Umnmrissen eines marginat
panaschierten Blattes getrennt und einer orientierenden Analyse unter-
worfen:

Tabelle 2.
mg N in 9y
Acer Negundo N in 9% des Total-N des Frisch-
Rein griine Blitter gewichtes

NH; N 12-Amid—N\ Rest-N \Laslich-N Eiweis-N | Total-N

Rand . . . . . 1,50 2,16 5,37 | 9,03 90,97 7700
Zentrum . . . . 1,53 2,18 6,09 ’ 9,80 90,20 6940

Das Ergebnis darf wohl, auch als Kontrolle der erreichten Genauig-
keit, als befriedigend bezeichnet werden. Die Differenz im Total- und
Rest-N erklart sich zwanglos aus dem ungleichen Anteil der Vergleichs-
teile an mitverarbeiteten groBeren Blattrippen, die daher fiir die fol-
genden Versuche von der Analyse ausgeschlossen wurden.

Tabelle 3 gibt nun einen Uberblick iiber die Verteilung der N-Frak-
tionen in einigen panaschierten Objekten (vgl. umstehende Tabelle).

Betrachten wir hier zunéchst die in der letzten Spalte unter Bezug-
nahme auf das Frischgewicht aufgefithrten Zahlen des Total-N, so zeigt
sich, dal in der Mehrzahl der Fille der Total-N-Gehalt griiner Organe
den Gehalt der weilen ibertrifft. Ich mdchte das als den Normalfall
bezeichnen, da er mir bei den zahlreichen spateren Analysen bei weitem
am héufigsten entgegentrat.

Es kommt aber doch auch vor — und diese Félle sind absichtlich
mit in der Tabelle aufgefiihrt —, daB sich diese Verhiltnisse umkehren.
Namentlich gilt dies fiir den Vergleich ganz weiler und ganz griiner
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Organe. Hier erscheint also der Widerspruch, der zwischen den Angaben
der &lteren Autoren besteht, aufs neue und lafBt zunichst keine
andere Erklarung zu, als dafl die Verteilung des Total-N auf die weilen

Tabelle 3.
mg N in %
N in 9% des Total-N des Frisch-
Objekt gewichtes
NH;-N | 2-Amid-N Rest-N i >Lfislich‘N EiweiB-Ni Total-N
- g
Cornus [ WOBT | 017 | orge | 1482 | 4465 | 5535 | 7757
Rand ‘
alba Griines i
2. VI. 26 ] 165 | 5,66 3,16 10,47 89,61 8480
Zentrum ] -
. WeiBer
Abutilon 2,78 6.10 33,24 42,12 57,90 7250
Saws Rand ’
awrtzer Grii
11.V. 26 l runes 23 5
Zomero | 211 0,04 20,42 B AT 76,03 9042
dcer | VeBeT | aoi | 580 | 2127 | 3040 | 6960 | 6968
Rand
Negundo | .
Griines
12. VII. 26 l 259 | 083 9,23 12,65 87,35 7926
Zentrum o S
Acer Weile | 505 | 960 | 2753 39,18 60,82 8642
Blatter
Negundo Gri
19.V. 26 I "W 094 | 1,00 4,06 6,00 | 94,00 7550
Blatter I O R D
WeiBer
Sambucus 2,51 | 10,30 11,22 24,03 75,97 | 11102
. Rand
nigra Gri
3.V.26 ‘ TUNeSl 80 | 1,56 8,28 11,73 88,27 9004
1Zentrum o B
Weille . . :
Sambucus A 2,71 | 12,92 16,42 32,05 67,94 9663
. Blitter
nigra Griine
3.V.26 o 1,46 1,00 8,33 10,80 89,20 9627
7 VVWVBIatter
Peri- Weilles _ . X
srophe [ Zomrmee | 273 | 1236 | 17,58 | 3267 | 6733 | 5975
-salicifolia || Griiner |
3L.V.26 | Ranq | 371 4,14 1345 | 21,30 78,70 8945
Brassica (| Weilles ) N e
srassica [ Joci | — _ _ 4650 | 5350 | 5049
aceph. Griiner .
2. XL 26 | pong | — — — 23,40 76,60 7120

und griinen Teile einer Pflanze kein sicheres Charakteristikum fiir die
Panaschiire zu sein scheint.

Nun mufl aber darauf aufmerksam gemacht werden, daB die Hohe
des Total-N-Gehaltes iiberhaupt keine Konstante darstellt, sondern be-
trachtlichen Schwankungen unterliegt, und daB gerade normal griine
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Blatter hier grofle Unterschiede zeigen konnen. Die Griinde hierfiir
koénnen sehr mannigfaltiger Art sein, sicher spielt neben individuellen
Verschiedenheiten das Blattalter eine grofe Rolle. Ich habe stets be-
obachtet, dal es auch hinsichtlich der griinen Zentralteile schwer fillt,
ganz einheitliches Material zu gewinnen.

Fiir einen Vergleich weiler und griiner Gewebeteile kommen jedoch
noch ganz andere Punkte in Betracht, auf die erst spater erschopfend
eingegangen werden kann. Hier sei nur erwahnt, daf3 bei der begrenzen-
den Rolle, die die Kohlehydrate in den albinen Stellen spielen, das Ver-
héltnis von C zu N selbst bei einem etwas geringeren Total-N-Gehalt
noch nach der Seite des N verschoben ist, so daB in den weillen Zellen
stets Stickstoff im UberschuB vorhanden ist. Dementsprechend muf
hier das nicht seltene Vorkommen von Nitraten von Einfluf sein und
in gewissen Fillen, z. B. bei Sambucus nigra, beriicksichtigt werden, da
ein Teil des Nitrates bei der Kjeldahlveraschung erfa3t wird. Man wird
daher gut tun, auf einen Vergleich der Total-N-Werte zunéchst keinen
zu groBen Wert zu legen.

Die Verhéltnisse gestalten sich jedoch sofort eindeutig und klar,
sobald man die prozentuale Verteilung der N-Fraktionen in bezug auf
diesen Total-N ins Auge faBt. Hier zeigt sich ndmlich durchweg, daf3
das weille Gewebe im Vergleich zu dem griinen weniger Eiweil3, aber
betrachtlich mehr 16sliche N-Verbindungen enthilt. Es ist klar, daf
unbeschadet einer solchen Verteilung der Fall eintreten kann, daB bei
groBerem Total-N-Gehalt der weillen Gewebe auch die auf Frischgewicht
bezogene EiweiBmenge einmal die der griinen iibertreffen kann. Ich
habe diese Beobachtung einige Male bei meinen Bestimmungen gemacht.
Damit erklaren sich aber ohne weiteres alle die fritheren sich wider-
sprechenden Angaben. Wir kénnen als Regel festhalten, daB das weille
Gewebe stets in Hinblick auf die in ihm vorhandene Total-N-Menge
weniger Eiweill und mehr 16sliche N-Verbindungen enthélt als das ent-
sprechende griine, und dafl dieser Verteilung meist, wenn auch nicht
notwendig immer, die auf das Frischgewicht bezogenen absoluten N-
Werte entsprechen.

Von Interesse und fiir die spatere Aufklarung bedeutsam ist vor allem
ein Vergleich der in drei Fraktionen untersuchten léslichen N-Verbin-
dungen aus den weillen und griinen Gebieten. Setzen wir zur besseren
Ubersicht fiir einige Objekte der Tabelle 3 die Zahlenwerte der weiBen
Teile gleich Hundert, so ergibt sich folgendes Bild fiir die dazugehdérigen
griinen Gewebe (vgl. umstehende Tabelle 3a).

Wir sehen hier eine ziemlich konstante geringe Differenz in den NH-
Werten, eine sehr grofle in den Amiden und eine ebenfalls grofle, aber in
ihrem Ausmafl schwankende Differenz im Rest-N. Am auffallendsten
ist der auBerordentlhic grofle Sprung im Gehalt an Amiden: Griine Blatt-
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teile filhren iher nur etwa 15% von der im weiflen Gewebe vorhandenen
Menge! Auch im Rest-N, also vornehmlich in den Aminoséuren, zeigen
sich zuweilen, namentlich gegen Ende des Sommers, solche groen Unter-
schiede, meist jedoch bleibt das Ausmall der prozentualen Differenz
zwischen Weill und Griin hinter der gewaltigen Verschiebung im Amid-
gehalt zuriick.

Tabelle 3a.
Griine Blatt-Teile in proz. Beziechung zu den weiien
Randgebieten

NHy-N ‘ 2-Amid-N ‘ Rest-N ] Eiwei8-N
Cornus alba . . | 76,1 204 | 21,3 | 162
Abutilon Sawitzer 759 | 154 ’ 64,4 ‘ 132
Acer Negundo . 79,9 14,1 ! 434 | 1255
Sambucus nigra. | 753 . 152 | 738 | 1162

Es war nun die néchste Frage, wie diese charakteristischen und auf-
falligen Verschiebungen in den N-Fraktionen der weiflen Organe zu
deuten waren. Die vorliegende Literatur erklirt sie, wie schon kurz
erwihnt, als einen AuflosungsprozeB, als eine ,,Selbstverdauung*‘ des
Protoplasmas. Namentlich PANTANELLI weist auf diese ,,Verdiinnung*‘
des Plasmas hin und erklirt sie durch Anwesenheit abnormer Mengen
von proteolytischen Fermenten, die Plasma und Plastiden angreifen und
zerstéren sollten.

Nun muB aber hier hervorgehoben werden, dafl der Nachweis dieser
abbauenden Enzyme nicht besonders eindrucksvoll erscheint. Abgesehen
von anderen Bedenken, von denen schon in der Einleitung einige ange-
deutet wurden, scheint das Beispiel, das PANTANELLI in seiner Zusam-
menstellung in der Zeitschrift fiir Pflanzenkrankheiten (60) gibt, und
das SORAUER (73) in sein Handbuch iibernahm, nicht gerade gliicklich
gewdhlt. Wenn nédmlich der Eiweifligehalt grimer Ulmus-Blatter in
8 Tagen durch Autolyse von 3,329 des Trockengewichtes auf 0,921%
zuriickgeht gegeniiber 2,279 auf 0,6049, bei panaschierten, so bedeutet
das, daB nach 8 Tagen in den griinen Blattern noch 27,7% des urspriing-
lichen Eiweilles, in den panaschierten aber 26,5% vorhanden war. Be-
trachtet man gar die Zwischenwerte nach 4 Tagen, so zeigt sich, daf die
Autolyse der griinen Organe wesentlich rascher vor sich ging. Denn
hier ergeben sich 57,79 gegeniiber 729, des in den panaschierten Teilen
urspriinglich vorhandenen EiweiBles. Angesichts der unvermeidlichen
Fehlerquellen in solchen Analysen diirften selbst bei dem Endwert Zwei-
fel an dem Vorhandensein besonders grofler Mengen von proteolytischen
Fermenten nicht unberechtigt sein.

Aber selbst wenn man davon absieht, so erscheint doch die eigentliche
Frage nach der Ursache der vermehrten loslichen N-Verbindungen mehr
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umgangen als gelost zu sein. Diese Frage darf doch wohl dahin prazisiert
werden: Ist diese N-Differenz primdr oder sekunddr mit den Ursachen
der Panaschiire verkniipft, mit anderen Worten: Ist eine Eiweifzersetzung
Ursache des Albinismus, oder ist der Mangel an Eiweifs nicht vielmehr
eine Folgeerscheinung, eine Folge der durch den Chlorophyllmangel be-
dingten Sistierung der C-Assimilation?

Eine solche Fragestellung ist aber einer experimentellen Bearbeitung
zugénglich; namentlich verweist die Differenz im Gehalt der Amide
deutlich auf die zweite Moglichkeit. Es ist nach den Ergebnissen von
MoruEs (48) sicher, dafl ein gewisser Kohlehydratmangel auch bei
Blattern zunéchst vermehrte Bildung von Amiden bedingt, und erst
ein direkter Kohlehydrathunger zur Anhdufung von NH, in Blittern
fihrt. Ein verminderter Kohlehydratgehalt der weilen Teile durfte
aber ohne weiteres wahrscheinlich erscheinen. SMIRNOW (71) hat diese
Verhéltnisse quantitativ bei Acer Negundo bestitigt; ich selbst habe
entsprechende Messungen an einem anderen Objekt vorgenommen, auf
die noch spéter zuriickzukommen sein wird. Es muBte daher von groBem
Interesse sein, zu untersuchen, wie sich die weillen Organe bei einer Zu-
fuhr von Kohlehydraten hinsichtlich ihres N-Stoffwechsels verhalten
wiirden. Wenn némlich auch hier die verfiigbare Menge der Kohlehydrate
im Sinne PRIANISCHNIKOWS nur ein begrenzender Faktor fiir die Eiweil3-
bildung darstellte, so muBte es gelingen, durch Zufithrung von rasch
permeierenden und fiir eine EiweiBsynthese leicht verwendbaren Kohle-
hydraten die Differenz im Eiweilgehalt der weilen und griinen Teile
weitgehend zu nivellieren.

Um diese Frage zu entscheiden, habe ich eine Reihe von Fiitterungs-
versuchen mit Zucker durchgefithrt. Die abgeschnittenen Blatter wur-
den nach den Angaben von MoTHES mit 1%iger H,0.-Losung sorgfaltig
abgewischt und mit der Oberseite in Glasschalen auf 5%ige sterilisierte
Glukoselosungen gebracht, die je nach den Umstinden in 1—2tégigem
Wechsel erneuert wurden, wobei das Blattmaterial abermals mit H,O,
behandelt wurde. Auf diese Weise lieBen sich die Blatter leicht 8 Tage
erndhren, ohne daB eine Stérung durch Pilz- oder Bakterienentwicklung
zu befiirchten war. Um einen Vergleich zu erméglichen, wurden stets
die Werte von auf Wasser schwimmenden Kontrollproben und meist
auch die Anfangswerte bestimmt. Auch wurde Wert auf moglichst
gleichartiges Material gelegt, was sich allerdings stets nur mit einer
gewissen Einschrinkung erreichen 1a8t. Die Versuche wurden im Dun-
keln durchgefiihrt, die Temperatur schwankte zwischen 16—18°. Das
Resultat ist aus Tabelle 4 ersichtlich, die einen Teil der in wiederholt
durchgefiihrten Versuchen ermittelten Analysenwerte enthilt.

Es zeigt sich hier iibereinstimmend, daB die weilen Blattgebiete bei
Zuckerzufuhr Eiweill synthetisieren auf Kosten ihrer lgslichen Stick-
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Tabelle 4.

| EiweiB-
N in ¢, des Total-N zuwachs
auf
| NHy-N | 2-Amid-N [ Rest-N[ Loslich-N | EiweiB-N | Glukose

Objekt

Acer Negundo 23. VI.

6 Tageauf Wasser | WeiBer (| 4,25 10,80 | 23,17 | 38,22 61,78 —

6 , . Zucker | Rand | 220 5,36 | 12,13 | 19,68 | 80,32 | 18,54

6 , ., Wasser } Griines | 3,60 6,78 | 12,29 | 22,67 77,33 —

6 , ., Zucker || Zentrum | 2,32 3,32 | 997 1560 84,40 7,07

Acer Negundo 29. VIL

Anfangswert . . . 4,8 13,4 24,3 42,5 57,5 -

5 Tage auf Wasser Weiller 6,8 14,1 25,4 46,3 53,7 —

5 ¢ Zucker || 4| 4g 40 |2e2 | 327 | 613 | 136

Anfangswert . . l Griines 4,1 4,5 9,7 18,4 81,6 —
2 —

5Tageauf Wasser l Zentrum { 3,9 12,2 6,2 2,2 71,8

5 ,, ., Zucker 1 5,0 3,1 14,0 22,1 77,9 0,1

Cornus alba 7. VIL
Anfangswert . . } 3,12 23,90 | 12,48 | 39,50 60,50 —
WeiBer !

6 Tageauf Wasser Rand { 3,03 | 24,88 | 11,80 | 39,71 60,29 —

6 , ., Zucker ] 5,31 17,08 | 10,89 | 33,28 66,72 6,43

Anfangswert . . l [ 2,09 4,92 3.97 | 10,98 89,02 —

6 Tage auf Wasser ZG“;“S 251 | 942 | 1,23| 13,16 | 8684 | —

6 , ., Zucker ] en r“m] 280 | 476 | 521 1286 | 87,14 | 0,30

stoffverbindungen, wobei neben den Aminosduren, wie vermutet, vor
allem die Amide abnehmen. In Anbetracht der verhdltnismaBig kurzen
Versuchszeit und der fiir einen Eiweilaufbau relativ ungiinstigen hohen
Temperatur darf diese Synthese sogar als recht energisch bezeichnet
werden.

Damit fallen aber die PaNTanELLIschen Ansichten iiber die Selbst-
verdauung des Protoplasmas durch abnorme Fermentproduktion voll-
standig in sich zusammen : Die EiweifSdifferenzen zwischen den griinen und
weiflen Blatlgebieten sind keine Zersetzungserscheinung, sondern eine Folge
mangelnder Kohlehydrate, eine notwendige Folge der fehlenden Assimila-
tion, sie sind nicht primdr, sondern sekunddr mit den Grundfragen der
Panaschiire verkniipft! Letzteres folgt zunéchst noch nicht zwingend
allein aus diesen Versuchen, wird aber im weiteren Verlauf dieser Ab-
handlung noch weiter bestatigt werden (vgl. S. 175f.).

Von Interesse war hier nun weiter die Frage, ob sich bei diesen
Eiweiflsynthesen irgendein Einflufl der griinen Blatt-Teile auf die weiflen
oder umgekehrt erkennen lassen wiirde. Dies ist jedoch nicht der Fall,
der Aufbau erfolgt ganz unabhingig davon, ob die weilen Gebiete mit
den griinen in Zusammenhang belassen werden oder nicht. Tabelle 5
zeigt das Ergebnis eines entsprechenden Versuchs:
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Tabelle 5.
Objekt N in 9% des Total-N'
Acer Negundo 22 VII.—29. VI auf Zucker | Ny, N | 2. Amid-N | Rest-N | Loslich-N | Eiweis-N
Anfangswert . . . . 4.8 13,4 24,3 42,5 57,5
Getrennt auf Wasser . . 6,8 14,1 25,4 46,3 53,7
. . Weiler
Mit Griin ,, o Rand 5,6 12,8 26,2 44,6 55,4
Getrennt ,, Zucker. an 6,0 59 | 21,7 | 336 | 664
Mit Griin ,, . . 4,6 40 24,2 32,7 67,3
Anfangswert . . . . 41 45 | 97| 184 81,6
Getrennt auf Wasser . Grii 3,9 12,2 6,2 22,2 77,8
Mit Weif ,, . z ;tnes 3,5 89 | 92| 216 8.4
Getrennt ,, Zucker. ! entram 5,0 3,1 14,0 22,1 77,9
Mit Wei ,,  , . | 41 | 41 121 203 | 797

Aus den Tabellen 4 und 5 148t sich aber ein anderer interessanter
Antagonismus erkennen. MorHES (48) weist darauf hin, dafl er bei ab-
geschnittenen griinen Blittern durch Zuckerfiitterung keine Eiweil3-
synthese auf Kosten der Amide erzielen, sondern meist nur den Eiweif3-
abbau hemmen konnte. Die griinen Blitter enthalten eben im normalen
Zustand Kohlehydrate im UberschuB, so daB eine kiinstliche Zufuhr von
Zucker auf ihren Eiweiligehalt keine Wirkung auszuiiben vermag.
Fiittert man dagegen panaschierte Blatter, wie ich das vorstehend tat,
so tritt scharf getrennt unmittelbar nebeneinander im weilen Rand
unter Abnahme der Amide der EiweiBlaufbau ein, wihrend die griinen
Gebiete daneben das oben beschriebene Verhalten eines nur mehr oder
weniger stark gehemmten Abbaues zeigen.

Die Frage nach einer wechselseitigen Beeinflussung der weien und
griinen Blatt-Teile hat mich lingere Zeit auch in anderer Hinsicht be-
schiftigt, jedoch mit génzlich negativem Erfolg. Die von der Mosaik-
krankheit des Tabaks und von den Studien iiber die infektiése Chlorose
iibernommene Vorstellung eines ,,Contagium vivum fluidum® (BEIJE-
RINCK [9]) findet sich in einer anderen Form auch bei PANTANELLI, der
»zerstorungbringende Stoffe“, speziell oxydierende Fermente, durch
das Leptom des Stammes in die Blattstiele und Nerven der Blatter
gelangen la8t, von wo sie ,,alle Parenchymzellen, womit sie in Verbin-
dung treten, offenbar mehr energetisch oder durch schlechte Nahrungs-
versorgung und -ableitung‘ beeinflussen sollen.

Diese Vorstellungen sind reichlich unklar. Abgesehen davon, dal} es
z. B. bei einem marginat panaschierten Blatt schwer fallt, sich vorzu-
stellen, wie ein solcher Einfluf8 durch das griine und griin bleibende
Zentralgewebe hindurch auf den weilen Rand ausgeiibt werden sollte,
scheint PANTANELLI offenbar die Beziehung zwischen dem Verlauf der
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Blattnerven und der Begrenzung der weifl-griinen Felder weit zu iber-
schitzen, worauf schon KusteEr (36) aufmerksam gemacht hat.

Trotzdem habe ich, um diesen Leitungsfragen noch etwas nachzu-
gehen, verschiedene Versuche unternommen. So lief} ich unter anderem
einmal in abgeschnittenen Zweigen des randpanaschierten Acer Negundo
Farblosungen (am besten Saurefuchsin 1:2000) aufsteigen und beob-
achtete das Eindringen des Farbstoffes in die griinen und weilen Ge-
biete. Die Verteilung war durchaus gleichméfiig. Ein Durchschneiden
der Leitbiindel zwischen WeiBl und Griin, was sich bis zu den Nerven
3. Ordnung leicht bewerkstelligen 1a3t, bleibt dabei auf die Wasser-
versorgung der weillen Randgebiete ohne jeden EinfluB. Ich sah inner-
halb einer Stunde eine deutliche Farbung der Spitze eines Blattes ein-
treten, an dem sowohl der Hauptnerv als auch sidmtliche groéferen
Seitennerven schon im unteren Drittel des Blattes auf mindestens 1 em
lange Strecken unterbrochen waren. So zugerichtete Blatter halten sich
auch am Baume, wenn sie nicht vom Wind zerfetzt und abgerissen
werden, wochenlang, ohne abzutrocknen, und lassen damit die mechani-
sche Funktion der groferen Rippen auffillig in Erscheinung treten.

Aber nicht nur die Wasserversorgung vermag ohne weiteres eine
Unterbrechung ihres normalen Weges zu iiberwinden, auch die organi-
schen Nahrstoffe scheinen durchaus nicht an eine Wanderung in den
Hauptnerven gebunden zu sein. Ich erinnere nur an Ergebnisse von
LopE, der zeigte, dall die nichtliche Starkeabwanderung trotz einer
Unterbrechung der Hauptrippen ungestért vor sich geht. Ich habe
Blatter, an denen samtliche groBeren Rippen zwischen weilen und
griinen Teilen durch breite Schnitte unterbrochen waren, nach 12 Tagen
vom Baume genommen und sie in ihrem Eiweillgehalt mit einer unver-
letzten Kontrollprobe verglichen. Das Ergebnis geht iiber individuelle
Schwankungen kaum hinaus (Tabelle 6):

Tabelle 6.
Objekt | N in % des Total-N
Acer Negundo { NHz-N | 2-Amid-N | Rest-N | Léslich-N | Eiweif-N

Diﬁgﬁmmne el ] Weiller [ 3,01 | 729 |2275| 3305 | 66,95
Kontrolle. . . . . . [ Rand |1 50 1 589 121,27 | 3040 | 69,60

. . | j
D‘Lﬁffi‘;mmne bt Griines { 274 | 1,06 | 955 | 1425 | 8575

...... 9 ] Y] ] .l
Kontrolle. . . . . . Zentrum | | o0 | 083 | 923 | 1265 | 87.35

Aus diesen Untersuchungen geht hervor, daf} die Nerven und Leit-
biindel weder im Sinne PANTANELLIS noch hinsichtlich der Allgemein-
ernahrung der weilen Teile eine entscheidende Rolle spielen diirften.
Auch die anatomische Untersuchung iiber die Verteilung der leitenden
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Elemente in weillen und griinen Blatt-Teilen (Funaoka [20] u. a.) bietet
ja dafiir keine wirklichen Anhaltspunkte. Die durchaus nicht immer
auftretende schwéchere Ausbildung des Leitungssystems fiigt sich ganz
einer allgemeinen schwécheren Entwicklung der weillen Teile ein und
diirfte wie jene nur sekundéirer Natur sein.

Allenfalls kénnte man aus den Ergebnissen vielleicht noch auf eine
gewisse befristete Selbstindigkeit des weillen Gewebes schlieflen, fiir
dasauch noch andere Beobachtungen vorhanden sind. Rein weilie Triebe
zeigen ndmlich, wenn sie abgeschnitten in Wasser gestellt werden, mit-
unter eine betréchtliche Lebensdauer. Ich habe auch solche am Baum
befindliche Aste geringelt und erst nach etwa 3 Wochen ein Absterben
der Blatter beobachtet. Dabei scheint noch eine Ringelungsbreite von
1 cm glatt iiberwunden zu werden.

In diesem Zusammenhang haben ferner Untersuchungen Interesse,
die zu Beginn der Herbstfarbung und des Laubfalles unternommen
wurden. Es ist bekannt, dall das Vergilben der griinen Blétter in
einem gewissen, ursichlich noch nicht klar erkennbaren Zusammenhang
mit ihrem EiweiBgehalt steht. Es war die Frage, wie sich die weilen
Randteile in ihren N-Fraktionen verhalten wiirden, wenn dieses Ver-
gilben im griinen Zentrum einsetzte. Zur Untersuchung kamen Blitter
von Acer Negundo Ende September und Anfang Oktober. Die September-
blatter zeigten in ihren griinen Gebieten gerade erkennbar beginnende
Verfarbung, die Oktoberblatter waren goldgelb gefirbt und lésten sich.
noch voll turgeszent, bei Berithrung leicht von den Zweigen. In beiden
Fillen war in den weillen Randteilen auBer kleineren, lokal vertrockneten
Gebieten, die natiirlich von der Analyse ausgeschlossen wurden, keine
Veranderung im normalen Aussehen zu erkennen.

Tabelle 7 zeigt sowohl die absoluten N-Zahlen als auch die prozen-
tuale Verteilung.

Tabelle 7.

Acer Negundo NH;-N | 2-Amid-N| Rest-N | Loslich-N | Eiwei-N | Total-N

N in 9/y, des
Weiller Rand [ Frischgewichtes
21.IX. 26 l N in °/, des
[
|

363 734 966 2063 4330 | 6393

15,1 —
Total N 5,7 11,5 , 32,3 67,7
°/poFrischgewicht| 501 646 645 | 1792 2838 | 4630
¢/, Total-N 108 # 13,9 , 139 | 38,7 61,3 —
Griines } %00 Frischgew | 211 710 277 1198 6136 | 7334

WeiBer Rand
11. X. 26

Zentrum y
" Total- 20 | 97 | 38| 163 | 837
21. IX. 26. /o Total-N

Griines }0/00 Frischgew. 187 | 486 | 576 | 1249 | 2772 | 4021

Zentrum
11. X. 26. /o Total-N 4,6 12,1 14,3 31,1 68,9 —
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Diese Zusammenstellung zeigt erneut, dall von einer progressiven
EiweiBzersetzung im Sinne PANTANELLIS keine Rede sein kann. Noch
im September zeigen die weillen Randgebiete im Vergleich zu den griinen
durchaus normales Verhalten. Es héatte sich nun aber vielleicht erwarten
lassen, daB die beginnende Verfarbung und das Aufhéren der Assimilation
in den grinen Zentren die weilen Rander zu einem erhéhten Abbau
zwingt. Tatséchlich verlduft dieser aber in den griinen Teilen viel inten-
siver, die weiflen Gebiete scheinen nur zégernd in diesen ganzen Prozef3
hineingezogen zu werden. Das Endstadium vom 10. XI., einen Tag
bevor die letzten Blitter vom Baume fielen, zeigt deutlich, da sowohl
die Total-N-Auswanderung als auch der EiweiBabbau im weiBlen Rand
relativ geringer sind als bei den griinen Teilen: die absoluten Zahlen sind
hier in beiden Fillen hoher als die der griinen. Diese Beobachtung wird
man bei der Diskussion iber einen Gleichgewichts- oder Hungerzustand
der weillen Organe nicht auller acht lassen diirfen. Auffallig ist der
hohe NH;-Gehalt, der eventuell als Hungerbild im Sinne PRIANISCHNI-
rows gedeutet werden kénnte. Doch sei schon hier auch auf die hohe
Aciditat von Acer Negundo (py = 2,54—2,67) hingewiesen (Ammonsalz-
typ nach RurLAND und WETZEL).

Die Abhéngigkeit der N-Fraktionen vom Kohlehydratgehalt, die ja
aus den ersten Versuchen eindeutig hervorgeht, gibt uns namlich nicht
so ohne weiteres das Recht, von einem physiologischen Hungerzustand
der weiflen Blatt-Teile zu sprechen. AuBler den zuletzt erwihnten Befun-
den iiber die herbstliche Auswanderung liegen auch noch eine Reihe von
anderen Beobachtungen vor, auf die bei Besprechung der Atmungsver-
suche noch zuriickzukommen sein wird, die dafiir sprechen, dall der
Gesamtzustand auch in energetischer Beziehung ziemlich ausgeglichen
ist. Diese Fragen werden spéater noch einmal erortert werden. Hier soll
davon zunédchst nur der ursichliche Zusammenhang zwischen den N-
Differenzen und dem Ausbleiben der Chlorophyllsynthese noch einmal
aufgegriffen werden.

Es war im vorstehenden ausgesprochen worden, dal} diese N-Ver-
schiebungen nicht ursédchlich mit der Panaschiire verkniipft seien. Das
bedarf nun noch einer eingehenderen Betrachtung. Wenn auch die
prompte Eiweilsynthese, die auf Darbietung von Zucker erfolgt, ohne
daBl dabei auch ein Ergriinen einsetzte, es wenig wahrscheinlich macht,
so wire doch immerhin denkbar, dafl eine mangelhafte Kohlehydrat-
zufuhr im jugendlichen Zustand, die aus irgendwelchen Griinden partiell
erfolgen koénnte (SORAUER vermutet z. B. Druckverhiltnisse in der
Knospenlage), eine Ausbildung von Chlorophyll in den eiweiflarmen
Plastiden hemmen koénnte. Es ist ja bekannt, daB man neuerdings zu
der Ansicht neigt, dall das Chlorophyll in den Plastiden an EiweiBe
adsorbiert ist. Da bis jetzt angenommen wurde, dall der zur Ausbildung
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der Panaschiire fiihrende Prozef} irreversibel ist, so konnte demgemiaf
vielleicht auch eine spatere Zuckerzufuhr nichts mehr &ndern. Der Ein-
wand scheint angesichts der leichten Eiweilsynthese, wie gesagt, wenig
wahrscheinlich, ist jedoch immerhin einer experimentellen Priifung zu-
ganglich und wert. Man koénnte versuchen, ganz junge Knospen, mit
Zucker versorgt, zum Treiben zu bringen. Ich bin jedoch von einer
anderen Seite dieser Frage noch einmal néher getreten.

Es hat sich némlich gezeigt, dafl die Panaschierung keineswegs so
vollig irreversibel ist. Betreffs der Einzelheiten mull auf die spéteren
Kapitel verwiesen werden. MoLiscH (45) berichtete z. B. schon 1901
von einer Brassica-Art, die in der Kélte panaschierte Blatter entwickelt,
in der Warme jedoch leicht zu ergriinen vermag. Dieses Objekt wihlte
ich mir zur Beantwortung einer ganzen Reihe von Fragen, unter anderem
auch fir die vorliegende, aus. Ich liel zunéchst eine panaschierte Frei-
landpflanze im Warmhaus vollstindig ergrimen und verglich sie dann
hinsichtlich ihrer N-Fraktionen mit den weiBlen Blidttern einer anderen
panaschierten Kéltepflanze. Dabei wurde auch ein etwaiger Altersunter-
schied durch Untersuchung zweier verschiedener Entwicklungsstadien
berticksichtigt. Das in Tabelle 8 zusammengestellte Ergebnis tiberrascht

Tabelle 8.

N in 9 des Total-N
Brassica oleracea

NE-N | 2-Amid-N | Rest-N Lﬁslich-N‘ Eiwei-N

Weil (Freiland) jung 2,18 24,61 24,08 50,87 49,13
alt 1,73 29,50 29,01 60,24 39,76

Ergriint (Warm- | | jung 2,10 20,14 21,40 43,64 | 56,36
haus | alt 1,63 | 2240 31,16 | 5519 | 44,81

durch die verhéltnismafig geringen Unterschiede des Eiweifigehaltes.
Auch die iiblichen Amiddifferenzen sind durchaus geringfigig. (Das
Resultat eines entsprechenden Versuchs mit Bldttern von ein und der-
selben ergriinenden Pflanze findet sich in Tabelle 12.)

Ich brachte nun abgeschnittene jiingere und &ltere Blitter einer
panaschierten Freilandpflanze teils auf Zucker in die Kilte (3°), teils
auf Wasser ins Warmhaus (20°). Nach 3 Tagen begannen die Blitter
im Warmhaus leicht zu ergrinen. Das Analysenergebnis zeigt Tabelle 9
(siehe S. 176).

Vergleicht man diese Zahlen noch mit denen aus Tabelle 8, so sieht
man ohne weiteres, daB der Eiweifigehalt in keiner Beziehung zu der
Frage des Ergriinens oder Nichtergriinens stehen kann: die mit Zucker
erndghrien und absolut weif3 bleibenden Blitter (selbst nach 3 Wochen!)
besitzen einen betrdchtlich hoheren Eiweifgehali als die ergriinenden auf
Wasser.
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Tabelle 9.

\ N in % des Total-N
Brassica oleracea

NH;-N gz-Amid»N‘l Rest-N | Loslich-N | EiweiB-N

WeiB auf Zucker,
kalt, . . . . jung 2,21 19,41 21,18 42,80 57,20
,, WeiB“ auf Was-
ser, warm, er-
grilnend . . . . 2,11 20,80 20,18 52,09 47,91
WeiBauf Zucker,
kalt. . . . . alt 1,89 21,00 30,32 53,21 46,79
,» Weil auf Was-
ser, warm, er-
griinend . . . ’ 2,74 25,67 31,43 59,84 40,16

Warm etiolierte ‘
junge Blatter | 1,82 30,83 30,76 63,41 36,59

Wie weit der Eiweifigehalt sinken kann, ohne dafl dadurch die
Chlorophyllbildung auch nur irgendwie beeintrichtigt wiirde, zeigt die
der Tabelle 9 angefiigte letzte Spalte. Es handelt sich hier um eine
Analyse junger Blitter von einem Exemplar, das vorher 10 Tage ver-
dunkelt im Warmhaus gehalten worden war. Das Material wurde un-
mittelbar nach dem Aufdecken verarbeitet, die Pflanze ergrunte darauf
trotz ihres auch in absoluten Zahlen sehr niedrigen Eiweiflgehaltes von
nur 36% des Total-N kréftig im Verlauf von 5 Stunden. Der Versuch
wird in anderem Zusammenhang spéter genauer besprochen werden, fiir
die absoluten Stickstoffzahlen sei auf Tabelle 10 verwiesen.

Man konnte nun gegen diese Versuche vielleicht noch einwenden,
dafl das Beispiel dieser kiltelabilen Brassica-Art einen Sonderfall dar-
stelle und daB er darum, wie ja auch schon MoriscH andeutete, nicht
mit anderen panaschierten Pflanzen verglichen werden dirfte. Wir
werden indessen spéter sehen, dafB diese Kéltelabilitit durchaus keinen
so besonderen Fall darstellt, sondern sogar ziemlich hiufig vorkommt,
und daBl gerade die von mir bisher untersuchten Objekte, Acer Negundo
und Cornus alba, sich darin durchaus der Kohlvarietit an die Seite stellen
lassen (vgl. Kapitel V).

Eiweifgehalt und Chloroplasten.

In diesem Zusammenhang sei schlieBlich noch auf die quantitative
Beziehung zwischen Chloroplasten und Eiweiflsynthese hingewiesen, die
bereits einleitend angedeutet wurde. Es liegt nicht im Rahmen dieser
Arbeit, diese Fragen hier grundlegend aufzurollen, es wird sich viel-
leicht spéter einmal dazu Gelegenheit bieten. Immerhin mag hier das
Wenige, das sich aus den bisherigen Analysenresultaten ablesen 148t,
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kurz beleuchtet werden. Zu diesem Zwecke sind in Tabelle 10 die ab-
soluten Werte einiger fritherer Versuche zusammengestellt:

Tabelle 10.

mg N in 9/p des Frischgewichtes
Objekt s foo 8

Spalte

NH:-N E%Amid-N‘ Rest-N 1Lﬁsllch-N EiweiB-N‘ Total-N

1) Brassica, jung, 054 | 2232 2435‘ 4921 | 6576 | 11497
kalt, Zucker WeiB \ ’ {
2| Brassica, alt, I l 187 | 2072 | 2992 | 5251 | 4617 | 9868
kalt, Zucker
3| Brassica, J““g" [ 237 | 2272 | 2414 | 4923 | 6357 | 11280
warm .
4| Brassica, alt, || CTETUnt
r g ] l 154 | 2114 | 2941 | 5209 | 4230 | 9439
warm
5| Brassica, warm,| Ergrinungs- | 14, | 9370 | 2365 | 4875 | 2813 | 7688
etioliert fahig
6 WeilBer

146 356 807 | 1309 | 5341 | 6650

lAcer Negundo, l Rand
, 6 Tage Zucker

-1

Griines 173
Zentrum

Acer Negundo, | Weiler | ogo | g6 | 1241 | 2183 | 5070 | 7253
Rand
l normal,

Freiland l Griines 178 536 | 516 | 1230 | 7264 | 8494
Zentrum

Cornus alba [ eifier
Rand
l normal,

Freiland | Griines 140 240 | 500 | 880 | 7600 | 8480
Zentrum

248 745 | 1166 | 6306 | 7472

®

©

10 168 | 1079 | 2217 | 3464 | 4293 | 7757

1

[

Betrachten wir zunéchst die ersten Spalten 1—3 und 2—4, so sieht
man hier die weitgehende Ubereinstimmung simtlicher N-Fraktionen
firr weile und griine Brassica-Blatter, von der vorstehend die Rede war,
und aus der zusammen mit den Werten der Spalte 5 die Bedeutungs-
losigkeit der Eiweiflzahlen fiir das Ergriinen augenfillig hervortritt.

Spalte 8—11 zeigt etwa Normaltypen der Stickstoffverteilung zwi-
schen dem unbehandelten weilen und griinen Gewebe. Besonders grofl
ist hier, selbst in Anbetracht der Total-N-Differenz, der Unterschied
des Eiweiligehaltes fir Cornus alba. Dafl man im ersten Fall bei Brassica
nicht davon sprechen kann, daf ,,die Hauptmasse des EiweiBles in den
Chloroplasten steckt*, bedarf keiner weiteren Erérterung. Wir haben
ja in dem rein weiflen Gewebe iiberhaupt keine Chloroplasten, sondern
nur das infolge des Farbstoffmangels zur Photosynthese unfihige farb-
lose Stroma (Leukoplasten?). Auch bei anderen Objekten als Brassica
baut dieses weiBle Gewebe bei Zuckerfiitterung ohne weiteres Eiweill
auf und nahert damit seinen Eiweiigehalt dem der griinen Zellen an.

Planta Bd. 5. 12
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Ob diese Annidherung auch bei Cornus und Acer zu einem volligen Aus-
gleich fiihrt, vermag ich vorldufig noch nicht zu sagen, da linger aus-
gedehnte Versuche im Sommer doch auf Schwierigkeiten stoBen. Die
Ergebnisse bei Brassica, wo die EiweiBBwerte ergriinter Blatter nicht
nur erreicht, sondern sogar tbertroffen wurden, lassen indessen eine
solche Annahme durchaus wahrscheinlich erscheinen. Damit wiirde aber
der Faktor Chlorophyll in seiner Einwirkung auf die EiweiBlsynthese
lediglich mit dem Faktor Kohlehydrat gleichzusetzen sein.

Uber den Ort der EiweiBsynthese braucht dadurch noch nichts aus-
gesagt zu sein. Nach den bisherigen Untersuchungen ist ja an einer
Lokalisation von Eiweill in den normalen Chloroplasten nicht zu zwei-
feln. Will man daran festhalten, dafl die Chloroplasten des griinen
Blattes bevorzugte Stellen der Eiweisynthese sind, so miiite man unter
Beriicksichtigung vorstehender Analysenwerte nur fordern, daf der Aus-
druck ,,Chloroplasten* durch den allgemeineren der ,,Plastiden* ersetzt
wird. Da eine Beobachtung der farblosen Gebilde in den weillen Zellen
auf mancherlei Schwierigkeiten st6Bt (vgl. Kap. V), habe ich die Ver-
folgung dieser Fragen, als iiber den Rahmen meiner Untersuchung hinaus-
gehend, fir eine spétere Arbeit zuriickgestellt, so dall das Vorstehende
nur als Material gewertet werden mag. Ich mdchte aber doch darauf
hinweisen, wie nétig es auch hier ist, daf} die Untersuchungen auf eine
quantitative Basis gestellt werden. Es ist mir wiederholt aufgefallen,
daB der Ausfall der qualitativen EiweiBlproben, wie sie z. B. Lakox (39)
beschreibt, nicht immer ein richtiges Bild von den tatséchlich vorhan-
denen EiweiBmengen ergibt, und daB man z. B. bei Acer Negundo ganz
gewaltige EiweiBdifferenzen festzustellen glaubt, wéhrend sich die abso-
luten Mengen wie 5:6 verhalten (vgl. Tabelle 10, 6/7). Es ist ja be-
kannt, dafl unsere Eiweilreaktionen meist nur Reaktionen ganz be-
stimmter Gruppen von Verbindungen sind, die am Aufbau der Eiwei8-
komplexe beteiligt sind, und man wird wohl zu beachten haben, daf}
das bei unseren quantitativen Bestimmungen gefillte Eiweill sehr wohl
qualitative Unterschiede aufweisen kann. Wie weit diese Erwdgungen
fiir den Spezialfall der Panaschiire zutreffen, vermag ich vorldufig noch
nicht zu sagen.

Das Nitratreduktionsvermégen.

Halten wir als Ergebnis aller bisherigen Versuche fest, da3 die weifen
Zellen ber Zuckerzufuhr nicht nur Stirke, sondern auch Eiweif3 synthe-
tisieren, und daff das Ergriinen keineswegs durch den gewdhnlich niederen
Eiweifgehalt gehemmt ist, so bleibt uns noch ein kleines Teilgebiet des
N-Stoffwechsels zur Besprechung iibrig, das sich mit den Fragen der
Nitratreduktion im chlorophyllfreien Gewebe als Ausgangspunkt der
gesamten N-Synthesen befafit. An Literatur fehlt es dariiber fast ganz.
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TiMpE (74) erwihnt in seiner Dissertation (1900), daB sich bei Nitrat-
fiitterung das Nitrat in den weillen Gebieten anhdufe. AuBlerdem haben
auch LAURENT, MARCHAL und CARPIAUX (40) in ihrer bereits erwihnten
Arbeit, in der sie den EinfluB des Lichtes auf die N-Assimilation der
héheren Pflanzen untersuchten, auch panaschierte, bzw. rein weille
Objekte herangezogen. Abgesehen davon, daB ihr Resultat, wonach
das Licht zur N-Assimilation nétig sei, heute als widerlegt gelten darf,
haben diese Autoren NO;- oder NH;-Losungen zusammen mit Zucker
geboten, so daB ihre Schliisse auf eine EiweiBsynthese allein dadurch
fiir die panaschierten Objekte anfechtbar werden. Uns interessiert hier
nur die Frage, ob die weiBen Organe, wie aus dem Befund TimpEs hervor-
gehen konnte, eine verminderte Reduktionsfihigkeit besitzen.

Ich habe den Versuch TmvpEs wiederholt. Tatséchlich geben z. B.
Zweige von Cornus alba schon nach eintdgigem Aufenthalt in einer Néhr-
I6sung (v. pER CRONE) mit Diphenylamin sehr starke Nitratreaktionen an
den weilen Blattrindern. Es ist aber gar nicht nétig, das Nitrat von
aullen zuzufiihren, es gibt eine ganze Reihe von panaschierten Pflanzen,
die schon im Normalzustand dieses Verhalten zeigen. Dazu gehért z. B.
der als Nitratpflanze bekannte panaschierte Sambucus, ferner Abutilon
Sawitzer, Brassica oleracea, Oplismenus imbecillis, panaschierte Arten
von Tradescantia, Fuchsia u.a. Legt man nun ein solches Blatt, das
also entweder kiinstlich mit Nitrat angereichert wurde oder dieses schon
normal in seinem weien Gewebe enthielt, auf eine Zuckerlésung, so
beginnt nach wenigen Tagen das Nitrat zu verschwinden, zundchst oft
nur lokal, bis schliefilich die Diphenylaminreaktion vollkommen und
iiberall negativ wird. Auf eine Wiedergabe der Versuchsprotokolle kann
in Anbetracht der rein qualitativen Reaktionen verzichtet werden. Ich
habe solche Versuche mit Bliattern von Cornus alba, Sambucus nigra,
Oplismenus imbecillis und Brassica oleracea, und zwar fir das isolierte
weille Gewebe allein, wie auch in Zusammenhang mit dem griinen, mit
stets gleichem Erfolg wiederholt durchgefiithrt und nur bei sehr dicken
Tradescantia-Blittern keine ganz eindeutigen Ergebnisse erhalten.

Die Zeit, die zu einer vélligen Reduktion nétig ist, ist verschieden
(meist 4—8 Tage bei 5%igen Glukoselésungen); sie héngt unter anderem
vermutlich mit der Menge von léslichen N-Verbindungen zusammen,
die jeweils in dem Blatt vorhanden sind.

Eine Ausnahme von dem allgemeinen Verhalten der panaschierten
Pflanzen scheint Acer Negundo darzustellen, bei dem ich selbst nach
14tagigem Aufenthalt in einer nitrathaltigen Nahrlosung in den weillen
Rindern kein Nitrat nachweisen konnte. Den Grund dieses abweichen-
den Verhaltens muB ich dahingestellt sein lassen. Eine NH;-Anhdufung
scheint, wie aus dem in Tabelle 11 aufgefiihrten Versuch hervorgeht,
dabei nicht einzutreten, so daB es wahrscheinlicher ist, dall das Nitrat

12*
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auf diesem Wege gar nicht aufgenommen wurde. DaB diese Zellen jedoch
Nitrat normal reduzieren, wenn es ihnen zugefiithrt ist, konnte ich auf
andere Weise zeigen, indem ich panaschierte Blitter 2 Tage lang in einer
Nihrlosung untergetaucht hielt und so fast gewaltsam mit Nitrat anfillte.
Die Blitter wurden darauf gut gewaschen, 3 Stunden lang unter flieen-
dem Wasser gewissert, um nach Moglichkeit das in den Interzellularen
noch vorhandene Nitrat herauszuldsen, und dann teils auf Zucker, teils
auf Wasser gebracht. Nach 12 Tagen war aus den mit Zucker ernihrten
Blittern das Nitrat bis auf einzelne kleine, lokal begrenzte Gebiete ver-
schwunden, wihrend die Blatter auf Wasser noch so intensiv wie zu
Beginn mit Diphenylamin reagierten. Dabei wurde natiirlich sorgféaltig
auf ein etwaiges Herausdiffundieren in die Auflenlésungen geachtet.

Somit diirfen wir allgemein annehmen, daf das auffillige Verhalten
der weiflen Gewebeteile gegeniiber Nitraten nicht auf einer grundsdtzlichen
Unfihigkeit zur Reduktion beruht, sondern im Anschluf an die bisherigen
Ergebnisse iber den Biweifaufbau in erster Linie durch die verminderten
Kohlehydrate begrenzt wird. Es kann ja auch nicht wundernehmen, da8
diese Zellen bei den groBen Mengen von lgslichen N-Verbindungen,
Aminosiuren und Amiden, die sie normalerweise schon enthalten und
nicht zu koppeln vermdégen, zugefiithrtes Nitrat nur langsam reduzieren;
ja, man darf erwarten, dal eine Zuckerzufuhr zunichst zum Aufbau
der bereits vorhandenen und assimilierten N-Verbindungen und erst in
zweiter Linie fiir die weitere Nitratreduktion nutzbar gemacht wird,
trotzdem auch die vorhandenen Amide und Aminoséuren wahrscheinlich
zum groflen Teil noch einmal die NH;-Stufe durchlaufen, bevor sie in
die EiweiBlsynthese eingehen.

Unter diesen Gesichtspunkten mége hier noch ein Versuch betrachtet
werden, der, in Tabelle 11 zusammengefalt, die Frage zu beantworten
suchte, ob etwa eine gleichzeitige Zufuhr von NO; oder NH; mit Zucker
eine erhohte EiweiBlsynthese hervorrufen wiirde. Unter dem Vorbehalt,
dal Acer Negundo moglicherweise dem Eindringen von NO; einen ge-
wissen Widerstand entgegensetzen konnte, zeigt der Versuch ein vollig
negatives Frgebnis: die EiweiBsynthese wurde innerhalb der Versuchs-
zeit lediglich durch den Zucker beherrscht.

Tabelle 11.
mg N in %
Acer Negundo N in 9% des Total-N des Frisch-
rein weiBe Blitter gewichtes
NH;-N ’ 2-Amid-N Rest—N‘ Loslich-N | EiweiB-N | EiweiB-N
Anfangswert . . . . . 69 | 194 |202 | 554 44,6 3517
6 Tage auf Glukose .| 7,5 12,2 20,3 | 40,0 60,0 4485
Glukose +- 0,19, KNO, | 5,9 11,3 24,9 | 420 58,0 4663
Glukose
+ 0,19 NH,HCO,., — | — — — — 4533
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Aus diesen Zahlen darf weiter gefolgert werden, dafl die weilen Zellen,
wie schon bei der Besprechung der Total-N-Zahlen angedeutet wurde,
unter normalen Umsténden Stickstoff nicht nur in geniigender Menge,
sondern sogar im UberfluB besitzen. Die vorhandenen Kohlehydrate rei-
chen fiir gewcohnlich nicht aus, um das gesamte Material zu Eiweif zu ver-
arbeiten, und so wird es auch erkldrlich, warum gelegentlich hier sogar ein
groferer Total-N- Gehalt gefunden werden kann. Wird Zucker in hin-
reichender Menge geboten, so wird auch schlieflich Nitrat in normaler
Weise reduziert. Damat reiht sich aber diese erste Stufe des N-Stoffwechsels
durchaus den iibrigen Befunden im Sinne einer erst sekunddr durch die
Panaschiire bedingten Stoffwechseldifferenz ein.

II. Die Kohlehydrate.

Die im vorstehenden aufgezeigte ursichliche Verkniipfung der zwi-
schen weilen und griinen Gewebeteilen bestehenden Stickstoffdifferenzen
mit den Kohlehydraten liefl es wiinschenswert erscheinen, einen wenn
auch nur orientierenden Uberblick iiber die Verteilung der Zucker zu
gewinnen. Es war klar, daf} ein Unterschied im Kohlehydratgehalt der
weiflen und griinen Blatt-Teile erwartet werden mufte, und es interessierte
lediglich, das quantitative Ausmaf dieser Differenz an einem Beispiel
kennen zu lernen, zumal in Hinsicht auf die schon einmal kurz gestreifte
Frage eines Hungerzustandes der weilen Organe. SMIRNOW (71) gibt in
einer Arbeit iiber Atmungsintensitit und Peroxydasegehalt bei Acer
Negundo, auf die spiter ausfithrlicher eingegangen werden muB, fiir die
Kohlehydrate ein Verhaltnis von 100 : 58,75 zwischen Griin und Weil
an. WeEVERS (80), der die Fragen nach der chemischen Natur der ersten
Assimilationsprodukte untersuchte und dazu panaschierte Objekte heran-
zog, findet z. B. fiir Ilex aquifolium 3,5:3,0% des Trockengewichtes,
wobei in den weiBen Teilen nur Disaccharide gefunden wurden, wihrend
Cornus und Acer auch Monosen fithrten. Sonstige auf quantitativer
Grundlage beruhende Angaben sind mir nicht bekannt geworden.

Methodik. Zur Bestimmung der im folgenden beschriebenen Zuckerunter-
suchungen wurde versuchsweise das in der Tierphysiologie gebréduchliche und
bewihrte Blutzuckermikroverfahren nach HAGEDORN und JENSEN (27) heran-
gezogen., Die Schwierigkeiten einer exakten physiologischen Zuckerbestimmung
liegen ja bekanntlich heute nicht in der eigentlichen chemischen Erfassung der
Zucker, sondern in der Isolierung aus dem Gewebe und in der Befreiung von
allen iibrigen reduzierenden Substanzen, Wir bestimmen bei fast allen gebréuch-
lichen Methoden ja lediglich das Reduktionsvermégen von Stoffen, von denen
wir nur auf Grund unserer Isolierungsverfahren annehmen, dafl sie allein aus
Zuckern bestehen.

Die Vorteile des Ferricyanidverfahrens liegen nun in der verhaltnismaBig
einfachen und exakten Bestimmung sehr kleiner Zuckermengen, die es z. B,
leicht gestattet, bei einem angenommenen Durchschnittszuckergehalt von
1% Frischgewichtsmengen von 0,1 ¢ quantitativ zu verarbeiten. Damit aber
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diirften die Fragen der Zuckerlokalisation sowie der Wanderung und Leitung
einer experimentellen Bearbeitung zuginglich werden, sobald die Isolierungs-
verfahren, die bei Pflanzen groBere Schwierigkeiten bieten als in der Tierphy-
siologie, hinreichend ausgearbeitet sind.

Der von mir eingeschlagene und nachstehend kurz beschriebene Weg ist
im einzelnen wohl noch verbesserungsbediirftig, fiir meine nur vergleichenden
Untersuchungen durfte jedoch die erreichte Genauigkeit als geniigend betrachtet
werden, Das klein geschnittene, notigenfalls zerriebene Material wird unter Zugabe
von etwas reinem CaCO; mit etwa 80%igem, iiber KOH destilliertem Alkohol
mehrere Stunden extrahiert. Die dazu nétige Zeit ist in gewissen Grenzen vom
Objekt abhingig, bei Brassica war das Material nach 3stiindiger warmer Ex-
traktion erschopft. Das Filtrat wird nach mebrmaligem Auswaschen und Ab-
pressen des Filterriickstandes im Vakuum abgedampft, wobei die Zugabe von
etwas ausgegliihtem reinem Sand von Vorteil ist, um ein Ankleben und dadurch
erschwertes Ausziehen des Riickstandes zu vermeiden. Dieser wird mehrmals
mit Wasser ausgezogen, Es resultiert dabei meist eine noch schwach gelb ge-
firbte Losung, die nun mit etwas festem PbCO; versetzt wird. Dann wird iiber
feiner Holzkohle filtriert und einige Male mit warmem Wasser nachgewaschen,
um einen Verlust an Zucker zu verhiiten. Spuren von léslichen Bleiverbindungen,
die bei der Ferricyanidmethode starke Fehler ergeben miissen, werden hierbei
an der Kohle adsorbiert. Verschiedene Kontrollbestimmungen mit reinen
Glukoselosungen zeigten, dafl der durch diese Reinigungsmethoden bedingte
Fehler 1% nicht iiberschreitet., Man erhalt auf diese Weise meist wasserklare
Losungen, die nun ohne weiteres zur Zuckerbestimmung in der von HAGEDORN
und JENSEN beschriebenen Weise benutzt werden kénnen, Zuweilen bleibt auch
hier noch eine leicht gelbliche Fiarbung, die jedoch auf die Zuckerbestimmung
ohne EinfluB ist, Ich habe sie durch nochmaliges Abdampfen im Vakuum und
‘Wiederaufnahme mit Wasser entfernt, ohne daB sich dadurch der Zuckerwert
gedndert hitte, Ein Teil des Materials wurde stets mit HCl hydrolysiert und
nach genauer Neutralisation mittels Differenzmethode zur Bestimmung der vor-
handenen Disaccharide benutzt,

Mit diesem Verfahren ausgefiihrte Bestimmungen ergaben nun fiir
Brassica oleracea eine Zuckerdifferenz zwischen den weiflen und griinen
Teilen von 15—25% (vgl. Tabelle 12). Das erscheint zunichst auffillig
wenig, deckt sich aber mit der Hohe einer spéter zu besprechenden
Atmungsbestimmung (Tabelle 13). Zweifellos sind bei anderen pana-
schierten Objekten unter Umstédnden auch gréBere Differenzen vor-
handen; fiir Abutilon Sawitzer fand ich in einer gelegentlich ausgefiihrten
Kontrollbestimmung an gesamtreduzierenden Zuckern auf 1 g Frisch-
gewicht 2,46 mg fir Weill gegen 6,98 mg fiir Griin. Es kommt bei Bras-
sica noch der Umstand hinzu, daB das griine Gewebe am Rande des
Blattes liegt und eine Ableitung der Assimilate somit durch das weille
Gebiet hindurchfithren muf}. Tatsichlich beobachtete ich auch iiber
Nacht ein Ansteigen des Zuckergehaltes in den weillen Teilen.

Es interessierte mich nun vor allem die Frage, ob im Verlauf des
Ergriinungsprozesses eine Anderung im Kohlehydratgehalt erfolgen und
ob etwa eine erhohte Zuckerzufuhr nach dem weiflen, ergriinenden Ge-
webe einsetzen wiirde, die fir das Ergriinen von ursachlicher Bedeutung
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wire. Zu diesem Zwecke wurde eine kriftige weiBpanaschierte Pflanze
aus dem Freiland ins Warmhaus (Mindesttemperatur 20°) gebracht und
das Ergriinen in seiner Wirkung auf den Zuckergehalt analytisch alle
2 Tage verfolgt. Das Ergebnis zeigt Tabelle 12.

Tabelle 12.

Brassica oleracea, 2. XL 26 4. XI. 26 6. XL 26 8. XI. 26

ergriinend Weil | Grin | WeiB | Grin {“WeiB“| Grin |,WeiB“| Grin

g Glukose auf 100 g

Frischgewicht . . .[24,71 | 26,83 11,74 | 1544 | 9,15 | 10,70 | 7,89 | 7,72
g gesamtreduzierende

Zucker. . . . . . 25,75 | 30,46 | 13,53 | 18,25 | 9,15 | 11,38 | 8,79 | 9,54
Léslich-N in 9, des ?

Total-N . . . . . 46,5 | 23,4 — — — — | 56,0 |31,0
Eiwei-N in 9, des

Total N . . . . . 53,5 76,6 — | — — — | 44,0 | 69,0

Die Werte vom 2. XI. und 8. XI. beziehen sich auf unmittelbar
itbereinanderstehende ausgewachsene Blitter, die vom 4. und 6. XI. auf
dasselbe Blatt. Groflere Zuckerschwankungen sind fiir solche geringen
Altersunterschiede kaum zu befiirchten, eine Kontrollanalyse ergab
z. B. fiir ein altes und ein mittleres Blatt noch gut iibereinstimmende
Werte (9,69 mg und 9,56 mg), wihrend erst bei halb ausgewachsenen
Blattern ein grioferer Sprung auftrat.

Tabelle 12 zeigt nun wahrend des Ergriinungsprozesses eine dauernde
Abnahme der Zucker in beiden Gebieten (weil und griin), die sich in
ihrem AusmaBe langsam verringert und offenbar einem neuen Gleich-
gewicht zustrebt. Nach 6 Tagen sind jedoch auch die Zuckerdifferenzen
zwischen dem griinen Rand und dem ergriinenden Innengewebe bis auf
8% ausgeglichen und in ihrer absoluten Héhe bis auf etwa ein Drittel des
urspriinglichen Gehaltes gesunken.

Das ganze Bild ist sichtlich beherrscht durch einen gewaltig gestei-
gerten energetischen Umsatz, der bei der groen Temperaturerhohung
(20°) durch die verhiltnismiBig schmalen griinen Randgebiete zunichst
nicht gedeckt werden kann und zu einem Verbrauch des vorhandenen
Zuckers fithrt. Am gréBten ist naturgemafB der Sprung in den ersten
2 Tagen. Interessant und fiir das Wesen des Vorganges bezeichnend
ist dabei, dal auch der Eiweillgehalt prozentual noch zuriickgeht. Es
kann allerdings schwer entschieden werden, ob sich hierbei sekundér
nicht auch schon eine Ableitung zugunsten der jungen, stark wachsen-
den Blitter iiberlagert. Jedenfalls darf festgehalten werden, daB unter
den hier beschriebenen Erscheinungen ein deutliches Ergriinen der
analysierten Blitter erfolgte.
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Diese Feststellung bedeutet hinsichtlich des Eiweillgehaltes eine
erneute Bestéitigung der im vorhergehenden Kapitel vertretenen An-
sicht. Man wird aber nun auch hinsichtlich des Zuckergehaltes nur
noch schwer von einem Mangel in ursdchlicher Beziehung zur Pana-
schiire sprechen kénnen, wenn man beriicksichtigt, daf zwei Drittel
des vorhandenen Zuckers ohne Schidigung verbraucht werden kén-
nen, ja, daBl unter diesen Umstédnden sogar der Ergriinungsproze8 ein-
setzte.

Es ist von anderer Seite einmal ausgesprochen worden, daB die
weiBlen Teile doch eigentlich auf Kosten der griinen parasitierten. Unter
dem ersten Eindruck meiner Versuchsreihe habe ich den Gedanken
erwogen, daf3 es tatsichlich erst der durch den erhohten Zuckerverbrauch
empfindlich werdende Mangel sein konnte, der die weilen Zellen zur
Aufnahme der eigenen Produktion zwingt und zur Chlorophylisynthese
anregt. Dem ist aber nicht so. Legt man ndmlich zwei weile Blatt-
halften nebeneinander auf Wasser und Zucker, so ergriint das mit Zucker
gefitterte Blatt in der Warme regelméBig rascher und intensiver. Doch
muf} ausdriicklich hervorgehoben werden, daff auch das ,,hungernde‘
Blatt auf Wasser bei entsprechend hoher Temperatur voll ergriint, und
daB also diese Zuckerfiitterung keineswegs eine notwendige Vorbedingung
fiir das Ergriinen ist. Auch kann man in der Kilte die Bliatter wochen-
lang mit Zucker erniahren, ohne da auch nur die geringste Chlorophyll-
bildung sichtbar wird.

Diese eigentiimliche férdernde Wirkung des Zuckers unter Bedin-
gungen, die iiberhaupt die Farbstoffsynthese erlauben, wurde schon friither
an etiolierten Keimlingen beobachtet (56, 57). Man wird wohl nicht
fehl gehen, die Bedeutung des Zuckers hier in seiner Auswirkung auf den
Energieumsatz zu suchen und auch die Einwirkung der erh6hten Tempe-
ratur in gleicher Richtung anzusetzen. Davon wird noch spater ausfihr-
licher die Rede sein. Einstweilen mag hier nur so viel hervorgehoben
werden, dall der Umstand, dafl der normale Zuckergehalt wahrend des
Ergriinungsprozesses weiterhin betriichtlich sinkt, und daf} weie Blatt-
teile bei kiinstlich herabgesetztem Zuckergehalt unter Umstédnden duBerst
rasch ergrimen koénnen (vgl. auch das im vorigen Kapitel behandelte
Ergriinen der etiolierten Pflanze, Tabelle 9, S.176), kaum anders ge-
deutet werden kann, als daB die Zuckerdifferenz, die normalerweise
zwischen weillem und grilnem Gewebe besteht, nicht die Ursache fiir das
Unterbleiben der Chlorophyllbildung im Sinne eines Hungerzustandes
sein kann, sondern in erster Linie eine Folge der fehlenden Assimilation
ist, und daB demnach Chlorophyllbildung und Zuckergehalt bei der Pana-
schiire im Verhdlinis von Ursache und Wirkung und nicht von Wirkung
und Ursache stehen. Es wird im folgenden zu erwigen sein, wie weit
sich in der Hohe der Zuckerdifferenz ein Gleichgewicht ausspricht zwi-
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schen dem zur Verfiigung stehenden Material, dem energetischen Bedarf
und der Fihigkeit, im UberschuB zugefithrte Betriebsstoffe iiberhaupt
erhoht auszunutzen.

III. Die Atmung.

Der ganze Habitus der Panaschiire, der Umstand, daBl sogar ganz
rein weiBBe Triebe sich nicht nur bilden, sondern durch ganze Vegetations-
perioden hindurch sich iippig weiter entwickeln und behaupten koénnen,
weist darauf hin, daB in ihrem Stoffwechsel in bezug auf Nahrungs-
zufuhr und Verbrauch ein gewisses Gleichgewicht eingetreten sein muB.
Verminderter EiweiBgehalt als Folge verminderter Kohlehydrate, letztere
hinwiederum als Folge der fehlenden Assimilation: Es ist klar, daf unter
diesen Gesichtspunkten auch mit einer verminderten Atmungsintensitéit
zu rechnen war. Die einzige dariiber vorliegende Literaturangabe findet
sich bei Smmryzow (1926 [71]), der fiir Acer Negundo einen Parallelismus
zwischen Kohlehydratgehalt und Atmungsintensitdt in den weilen und
griimen Teilen angab. Ein solcher Parallelismus ist von rein griinen
Objekten schon aus fritheren Arbeiten bekannt. Es mullte nun aber
aus verschiedenen Griinden interessieren, diesen Atmungsdifferenzen
bei panaschierten Pflanzen etwas weiter nachzugehen. Es wird auch
bei Besprechung der Peroxydasen zum Teil auf diese Dinge noch einmal
zuriickzukommen sein.

In den Vordergrund war hier die Frage zu stellen, in welcher Be-
ziehung die zu erwartende Atmungsdifferenz zu den vorhandenen Kohle-
hydraten, und in welche Beziehung sie zu den tieferen Ursachen der
Panaschiire zu setzen war. Wenn es sich auch bei anderen panaschierten
Pflanzen bestitigte, daB das weie Gewebe schwicher atmet als das
griine, so muBte gefragt werden, ob diese verringerte Atmungsintensitit
in WeiB nur eine Folge mangelnden Zuckers war, oder ob den weiBen
Zellen nicht etwa die Potenzen fehlten, groBere Zuckermengen zu ver-
arbeiten, so daf} auch eine experimentelle Unterstiitzung nicht imstande
wiire, das AusmaB ihres energetischen Stoffwechsels auf die Hohe des
dem normal griinen Gewebe eigenen Umsatzes hinaufzudriicken.

Die folgenden Versuche beabsichtigen, fiir die Diskussion einiges Ma-
terial als Unterlage zu schaffen. Sie wurden siamtlich in dem Mikro-
respirometer von RUHLAND und ULLricH ! ausgefithrt. Tabelle 13 gibt
zunichst einen Uberblick iiber die im Atmungsstoffwechsel weiller und
griiner Organteile bei einigen panaschierten Objekten auftretenden Diffe-
renzen. Die Werte beziehen sich stets auf 1 g Frischgewicht, eine Tem-
peratur von 28,4°, und bedeuten Kubikzentimeter Gas pro Stunde.

1 Vgl. die Arbeit von H. ULLriceE und W. RuHLAND, dieses Heft, S. 360.
Herrn Dr, ULLRICH sei auch an dieser Stelle fiir seine freundliche Unterstiitzung
gedankt,
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Tabelle 13.
Objekt C0: CO: 0:
02 ccm/Stunde ccm/Stunde
(| WeiB 0,98, 0,511 0,519
Cornus alba. . . . . . | Grin 0,98, 0,795 0,810
. { Wei 1,17, 0,371 I 0,304
Pelargonium zonale . . | Griin 1,04, 0,716 ; 0,683
( Weil3 0,96, 0,611 0,635
Acer Negundo ‘I Griin 0,96, 0,811 0,841
) | WeiB —_ 0,551 —
Brassica oleracea . . . Griin - 0,636 .

Man sieht hier, daf tatsachlich iiberall die Intensitit der Atmung
in den weilen Blatt-Teilen hinter der der griinen zuriickbleibt. Dabei
lassen sich jedoch beim Vergleich der Atmungsquotienten (vgl. auch
Tabelle 14) keine in bestimmter Richtung liegenden Unterschiede er-
kennen. Vielmehr kann aus den an 1 angendherten und mit den
Werten des griinen Gewebes weitgehend tibereinstimmenden Quotienten
geschlossen werden, daf8 die weiflen Zellen nicht im Kohlehydrathunger
stehen und sich beziiglich Zufuhr und Verbrauch durchaus in einem
Gleichgewicht befinden.

Es war nun die Frage, ob und wieweit sich diese verringerte Atmung
durch eine Zuckerzufuhr experimentell veréindern liel. Ich brachte dazu
die weilen Gewebestiicke auf 5%ige Glukoselosungen, wihrend die dazu
gehorenden griinen Teile teils auf Wasser im Dunkeln, teils auf Wasser
im Tageslicht und teils im Licht auf Zucker gehalten wurden. Das Er-
gebnis dieser Versuche ist in Tabelle 14 zusammengefafit. Wir sehen
hier, dal die weillen Gewebeteile eine Zuckerfiitterung mit einer be-
trachtlichen Erhohung ihrer Atmungsintensitat beantworten, die sogar
weit iiber das Normalma@ der griinen hinausschieBt. LafBt man die
griinen Blatt-Teile gleichzeitig hungern, so wird die nun umgekehrte
Differenz der Atmungsintensititen besonders auffallig (3/4).

Daraus geht zunichst hervor, daBl die Hoéhe der Atmungsintensitit
i den weiflen Teilen tatsdchlich durch die verfiighare Menge der Kohle-
hydrate bestimmi ist, daf3 sie bei Zuckerfiitterung ansteigt und also keiner
funktionellen Hemmung unterliegt. Dieses letzte Ergebnis ist aber in
Hinsicht auf die Grundfrage der Panaschiire von Wichtigkeit.

Allerdings bedarf der Umstand, daB die Atmungsintensitdt bei
Zuckerzufuhr uber das MaB der griinen Gewebe hinausgeht, noch einer
niheren Betrachtung. BelaBt man die abgetrennten griinen Blatt-Teile
am Tageslicht, so daB sie, abgesehen von ihrer Verwundung, normalen
Ernahrungsbedingungen unterliegen, so liegt ihre Atmungsintensitat
immer noch merklich unter der Intensitat, mit der die weiBen Rander
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Tabelle 14.
Objekt C(?: CO:; 0;

1 . Weill 0,98, 0,511 0,519
2 Cornus alba, Freiland. . . . { Criin 0,98, 0,795 0,810
3 5 Tage auf Zucker, dunkel( Weil 1,00, 1,216 1,213
4 5 , , Wasser, , | Grin 0,98, 0,486 0,496
5 5 » Zucker, hell. . [ WeiB 1,04, 1,339 1,286
6 5 ., , Wasser, ,, . .l Griin 0,98, 0,844 0,858
7 5 » Zucker, dunkel (| Weil 0,99 0,983 0,992
8 5 ,, Zucker, 5 |l Griin 0,984 0,841 0,855
9 i 1
10 Acer Negundo, Freiland . . . { (?;-(:E &ggi gzgi 1 g:gif
11 4 Tage auf Zucker, dunkel [| Weill 0,99 0,991 1,001
12 4 , ,, Wasser, , | Grin 0,89, 0,793 0,889
13 . . (| »Weil 1,03, 0,678 0,656
14 Freiland ,ergriint“ . . . ‘1 Griin 0,98, 0,836 0,848
iz Pelargonium zonale, Freila,nd{ g::: }z(l)Zj gzszé gzzgg
17 4 Tage auf Zucker hell

(Anthocyanbildung) . . . Wei3 0,92, 0,898 0,966
18 4 Tage auf Wasser hell. .| Griin 0,94 0,836 | 0,890

auf Zucker atmen. Bei Cornus ist das prozentuale Verhiltnis des nun-
mehrigen Unterwertes dem des normalen Uberwertes fast gleich. Bei
Pelargonium ist die Differenz allerdings wesentlich geringer. Aber selbst
wenn man die grimen Gewebeteile ebenfalls und in gleicher Weise mit
Zucker erniihrt, bleibt eine gewisse, wenn auch viel geringere Uberlegen-
heit fur Weill bestehen. Offenbar stellt gerade Cornus einen besonders
extremen Fall dar, wie aus dem Vergleich der Differenzwerte mit Acer
Negundo und Pelargonium geschlossen werden darf.

Man muf nun bedenken, daB eine Uberschwemmung mit Zucker,
wie sie bei der geiibten Art der Zuckererndhrung eintritt, fiir weille
Gewebeteile mit ihrer normalen Unterbilanz einen wesentlich gréferen
Eingriff darstellt als fiir griine, die stets geniigend Material selbst pro-
duzieren. Fir letztere wird man, wenn man lediglich an Stelle der vollen
Assimilation die Zuckerzufuhr setzt, keinen allzugroBen Ausschlag nach
oben zu erwarten haben. Anders liegt das bei den weilen Organen, bei
denen, wie wir ja bei der Besprechung des N-Stoffwechsels sahen, sofort
energisch Synthesen einsetzen, unter denen der reine EiweiBaufbau
vielleicht nicht die einzige ist. Weille Teile werden sich also hier wie
junge wachsende Organe verhalten, ein Vergleich, der in Hinblick auf
das Verhiltnis der Aschensubstanzen zu N und C schon von SORAUER
gezogen wurde. Treten aber hier die synthetischen Prozesse in den
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Vordergrund, so darf es nicht wundernehmen, da3 auch der Energie-
umsatz ein hoherer ist. Auch scheint es mir nicht unwahrscheinlich,
daB namentlich am Anfang bis zur Erreichung eines neuen Gleich-
gewichtes eine Art von Kontrastwirkung in der erhéhten Atmungs-
intensitit zum Ausdruck kommt. Diese miiite dann nach einiger Zeit
abklingen. Linger ausgedehnte Versuche fehlen mir bis jetzt, da sie
bei den hohen Sommertemperaturen zu leicht der Gefahr des Verderbens
ausgesetzt sind. Es kommt ferner hinzu, daf wir, wie aus dem folgenden
Kapitel hervorgeht, in den weilen Teilen eine hohere Peroxydasekon-
zentration haben, deren Deutung hier nicht vorweggenommen werden
soll, iiber die aber doch so viel gesagt werden kann, daf3 ihr unter nor-
malen Umstéinden keineswegs ein erhéhter energetischer Umsatz ent-
spricht. Nun sind aber die vorstehenden Bestimmungen bei einer Tem-
peratur von 28,49 ausgefiihrt, einer Temperatur, die, wie spéter gezeigt
werden kann, bei einer Reihe von Objekten schon geniigt, um ein Er-
griinen einzuleiten und die bisher vorhandene Hemmung auszuschalten.
Es wire denkbar, dal nach Fortfall der Hemmung durch die hohe
Versuchstemperatur die bisher wirkungslose hohe Fermentmenge bei
geniigender Zuckerzufuhr in einem erhéhten Umsatz zum Ausdruck
kommt. Ich muBte leider davon absehen, die Versuche auch bei nie-
deren Temperaturen durchzufithren, da mir kein geeigneter Kilte-
thermostat zur Verfiigung stand.

Ich glaube jedoch unter den oben angefithrten Gesichtspunkten sowie
unter Beriicksichtigung der Atmungsquotienten in der erhéhten At-
mungsintensitit der mit Zucker erndhrten weilen Blattstiicke keine
Anomalie sehen zu sollen, sondern diese zwanglos als eine Folge der
groBeren Verschiebung erkliren zu koénnen, die das normal eingestellte
Gleichgewicht des Stoffwechsels in den weillen Geweben durch Zucker
erfihrt. Diese Fragen werden uns bei der Besprechung der Peroxydasen
noch einmal beschéftigen. Einstweilen mag als Resultat festgehalten wer-
den, daf die weiflen Organe zwar normal schwdicher atmen als die griinen,
daf} sie jedoch auf eine Zuckerzufuhr mit einer Erhohung ihrer Atmungs-
intensitdt antworten, die das Normalmaf der griinen Zellen sogar diber-
treffen kann.

Damit scheint eine grundsatzliche Beziehung der niedrigen Atmungs-
intensitdt zu den Ursachen der Panaschiire nicht greifbar gegeben zu
sein. Entschieden ist allerdings dadurch die Frage noch nicht, ob der
normal niedrigere Atmungswert ganz allein auf Kosten der Zuckerdiffe-
renz und damit auf das Ausbleiben der Assimilation zu setzen ist, oder
ob nicht doch noch, wie im vorstehenden schon kurz angedeutet wurde,
eine gewisse Bediirfnisfrage hier eine Rolle spielt. Die Zuckerversuche
beweisen lediglich, daBl die weilen Gewebeteile zu einer maximalen
Atmung durchaus befahigt sind, der Uberschwemmungseingriff muf3
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aber in diesem Sinne als brutal bezeichnet werden. Die von den weiBlen
Organen in ihrem normalen Umsatz erreichte Energie geniigt offensicht-
lich zur Deckung eines Bedarfes, der Wachstum und Unterhalt aller
Lebensfunktionen mit Ausnahme der Chlorophyllsynthese in sich schliefit
Es weist manches, vor allem auch die Befunde der Kohlehydratbestim-
mungen, darauf hin, daB das vorhandene Material in weit hoherem
MaBe energetisch verarbeitet werden koénnte, ohne zu einer Hunger-
stérung zu fithren. Eine solche erhéhte Ausnutzung leitet man z. B.
bei Brassica ein, wenn man die Temperatur steigert. Das Resultat ist
ein Ergriinen. Fiir weitere Einzelheiten muf} hier auf das SchluBkapitel
verwiesen werden.
IV. Fermente.

a) Die Peroxydasen.

Allgemeine Problemstellung.

Eiweill, Kohlehydrate und Atmung ergaben bei ihrer vergleichenden
Untersuchung keine tiefergreifenden grundsitzlichen Beziehungen, die
ohne weiteres mit dem Ausbleiben der Chlorophyllbildung in urséchliche
Verbindung gebracht werden konnten. Sie erwiesen sich als iber-
wiegend bedingt durch den Ausfall der Assimilation, deren zentrale Rolle
bei der Ausdeutung dieser Stoffwechseldifferenzen immer mehr in Er-
scheinung tritt.

Es blieb noch iibrig, auch den Fermenten einige Aufmerksamkeit zu
schenken, zumal auch SorAUER (73) die Albicatio unter das Kapitel der
enzymatischen Krankheiten einreihte. Es war bereits bei der Bespre-
chung des EiweiBstoffwechsels gezeigt worden, daBl der Befund PAnTA-
NELLIs iiber die Anwesenheit abnormer Mengen von proteolytischen Fer-
menten nicht aufrecht erhalten werden kann, nachdem sich herausgestellt
hat, daB eine einfache Zuckerzufuhr geniigt; um eine EiweiBsynthese her-
vorzurufen. Ahnlich scheinen aber die Verhiltnisse auch fiir Diastase zu
liegen, die nach PANTANELLI wenigstens bei einem Teil der panaschierten
Pflanzen im WeiB reichlicher vorhanden sein soll. Dazu sei auf die Er-
gebnisse von SAPOSCHNIKOFF, ZIMMERMANN und WINKLER verwiesen,
wonach alle weilen Gebiete, die iiberhaupt noch Plastiden besitzen, auf
Zucker Stidrke zu bilden vermégen. Dabei soll nach Angabe dieser
Autoren die Intensitit der Stirkekondensation fiir grime und weile Teile
keine Unterschiede aufweisen. Eine Priifung auf Invertase, die ich ge-
legentlich polarimetrisch fiir Brassica durchfiihrte, lie ebenfalls keine
konstanten Differenzen erkennen.

Wesentlich anders verhilt es sich nun aber mit den Peroxydasen,
fiir die schon eine Reihe von Beobachtungen vorliegen. So konnte
Woobs (90) 1899 nachweisen, da panaschierte Blatt-Teile betréchtlich
mehr Peroxydasen enthalten als die grimen. Er machte diese oxydieren-
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den Fermente geradezu verantwortlich fiir das Fehlen von Chlorophyll,
indem sie teils seine Bildung verhindern, teils vorhandenes zerstéren
sollten. Seine Befunde wurden von PANTANELLI bestétigt, der die reich-
lich vorhandenen Oxydationsfermente zu den ,stofflichen Agentien‘
stellte, die sich durch das Leptom der Biindel verbreiten und die Krank-
heit hervorrufen sollten. Er fand auch, dafB sich die Peroxydasen beson-
ders in dlteren Organen (mit fortschreitender Panaschierung) anhiuften,
wihrend in den jugendlichen Organen mehr Oxydasen vorhanden sein
sollten. In jiingster Zeit wurde die vermehrte Peroxydasemenge der
weiBen Blatt-Teile von BRESLAWEZ (13) noch einmal quantitativ bestatigt.

Bekanntlich wird nun namentlich von LtBmMENkO (43) die Anschau-
ung vertreten, daf Chlorophyll nur bei einer mittleren Intensitit der
oxydierenden Prozesse bestehen kann, und daB es zerstort wird, sobald
diese ein gewisses MaB iibersteigen. Dieser letztere Fall soll z.B. bei
Bliitenorganen und, wie schon Woons annahm, speziell bei den pana-
schierten Pflanzen verwirklicht sein.

Nun weist aber SMIRNOW in seiner schon zitierten Arbeit (71) mit
Recht darauf hin, daB es keineswegs erwiesen ist, dafi Chlorophyll in
der Pflanze durch eine Peroxydase zerstért werden kann. Die Angaben
von Woops miissen in diesem Punkt als durchaus ungeniigend be-
zeichnet werden. SMIRNOW betont ferner, dafl man entsprechend dem
hohen Peroxydasegehalt einen erhdhten Atmungsstoffwechsel fordern
miisse. Er selbst fand nun aber schon bei Acer Negundo eine niedrigere
Atmungsintensitdt in den weilen Teilen und schlofi daraus, daB die
Albicatio bei Acer und vermutlich auch bei anderen panaschierten
Pflanzen nicht durch eine erhéhte Oxydation bedingt sein kann.

Hier ist nun zunéchst eine Klarstellung notig. Man hat die Peroxy-
dasen fiir eine Zerstorung des Chlorophylls verantwortlich gemacht,
weil man sie in erhéhter Menge in den weilen Organen vorfand. Findet
man sie aber in geringerer Menge, wie das SMIRNOW angibt, so scheidet
diese Moglichkeit von vornherein aus. Seine Forderung nach einer er-
hohten Atmungstétigkeit bei erhohtem Peroxydasegehalt wire in ge-
wissem Mafle berechtigt und wird durch seinen Befund an Acer Negundo
auch bestétigt, indem hier eine niedere Atmungsintensitit mit einem
niedrigeren Peroxydasegehalt parallel geht. Er vermag aber diese Frage
fir die Panaschiire nicht zu entscheiden. Es kann nimlich nach den
iibereinstimmenden Angaben der erstgenannten drei Autoren nicht
daran gezweifelt werden, daB in den meisten iibrigen panaschierten
Objekten tatséichlich mehr Peroxydase vorhanden ist. Ich selbst kann
diese Angaben auch fiir meine Objekte bestitigen, ja auch fir mein
Exemplar von Acer Negundo. Ich mufl daher den Befund Smirxows
iiber einen niedrigeren Peroxydasegehalt als eine eventuelle Ausnahme
dahingestellt sein lassen.
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Wir haben bei der Besprechung der Atmungsverhéltnisse gesehen,
daB die Intensitdt der CO,-Ausscheidung unter normalen Bedingungen
fur die weillen Teile herabgesetzt ist. Die Frage bleibt also, wie sich
dieser Befund mit der Tatsache einer erhohten Peroxydasemenge ver-
einigen 148t. Dariiber hinaus aber scheint es nétig, diese ganzen Fragen
auf eine physiologische Grundlage zu stellen. Es geht nicht an, aus
der Tatsache eines erhGhten Peroxydasegehaltes ohne weiteres auf eine
kausale Rolle dieses Fermentes bei der Hemmung der Chlorophyllbildung
zu schlieBen. Es wurde offenbar bisher iibersehen,-daf diese Frage um-
kehrbar ist, ja, daB es zunichst viel wahrscheinlicher erscheint, daf3
auch hier eine Folge und nicht eine Ursache der Panaschiire vorliegen
konnte.

Die vermutliche Rolle der Peroxydasen bei der biologischen Oxydation.

Bevor jedoch auf diese Dinge niher eingegangen werden kann, muf3
einiges Grundsétzliche iiber die Natur der Peroxydasen vorausgeschickt
werden. Es sei nachdriicklich darauf hingewiesen, dal} alle Hypothesen
uber die Rolle der Peroxydasen bei panaschierten Objekten sehr vor-
sichtig bewertet werden miissen, solange die Funktion dieses Fermentes
im normalen Stoffwechsel nicht nach allen Richtungen hin genau bekannt
ist. Das ist aber bis heute leider nicht der Fall.

Bekanntlich sind ja auch unsere Anschauungen iiber den Mechanis-
mus der biologischen Oxydation noch keineswegs geklart. Immerhin
beginnt sich aber doch allméhlich eine Art Synthese der Gedanken Wig-
1ANDs und WARBURGs herauszuschilen, die kein einheitliches Ferment-
system annimmt, nicht nur WizLaNDs Dehydrasen oder nur WARBURGS
Eisensysteme mit ihrer Sauerstoffaktivierung, sondern, wie so oft in
der Biologie, beides, in wechselnder Menge und Beziehung miteinander
gekoppelt. OPPENHEIMER (55) schreibt in seinem Lehrbuch der Enzyme:
,»Es gibt mehrere Arten von enzymatischer Oxydation, je nach dem Ver-
hiltnis der Erhohung des Oxydationspotentials des Sauerstoffs und des
Dehydrierungspotentials des Wasserstoffs*. Bacr und CHODAT hatten
fur die Oxydation die Theorie von dem System der Oxydasen—Peroxy-
dasen entwickelt. Eine Oxydase sollte mit Luftsauerstoff in ein organi-
sches Peroxyd, ein sogenanntes Moloxyd, iibergehen. Diese Oxygenase
sollte nun, sdhnlich wie H,0,, meist noch nicht befihigt sein, das Sub-
strat direkt anzugreifen, sondern sich dazu der Peroxydase bedienen,
die den aktivierten Sauerstoff an das zu oyxdierende Substrat anlagerte.
Man neigt heute zum Teil dazu, die Hauptsache in der Wirkung der
Bacaschen Peroxyde den Eisensystemen WARBURGSs zuzuschreiben und
trennt die Atmungschromogene PALLADINS, die keine echten Peroxyde,
sondern Chinone (eventuell auch unter Vermittlung von Eisen?) bilden,
hier ab. WIELAND sieht nun in der Peroxydase nichts anderes als eine
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Dehydrase, da weder Luftsauerstoff noch aktivierter Sauerstoff in H,0,
fiir sich zur Oxydation fihig ist, vermag aber freilich dann in seiner
Theorie die spezifische Einstellung der Peroxydase auf H,0, als Ak-
zeptor schwer zu erkliren. Einen Ausweg bote hier nur die oben an-
gedeutete Kombination mit WARrBURGs Theorie, also nicht nur die
H.-Aktivierung, sondern gleichzeitig auch O-Aktivierung, wobei Peroxy-
dase H und O in sich zu H,O vereinigte.

Nach den neuesten Ergebnissen von WILLSTATTER (88) mufl aber
jetzt angenommen werden, dafl die Dehydrasefunktion der Peroxydase
fehlt. Vielmehr scheint die Peroxydase die Peroxyde, sei es H,0,, seien
es WaRrBURGs Eisenperoxyde oder gar Moloxyde im Sinne Bachs, an
sich zu binden, wodurch das bereits hohe Oxydationspotential des Per-
oxydes einen zweiten Hub erfdhrt, der es nun befihigt, das Substrat
direkt anzugreifen. Es wiirde also eine katalytische Dehydrierung ent-
behrlich, das mangelnde Dehydrierungspotential kénnte geradezu ersetzt
werden durch eine besonders starke Erhéhung des Oxydationspotentials,
das allein geniigte, die Reaktion im Gange zu halten. Wir hétten demnach
bei der biologischen Oxydation zunéchst Peroxyde (ohne auf ihre Ent-
stehung weiter Riicksicht zu nehmen) anzusetzen, die in manchen Fallen
schon allein befahigt sind, oxydierend zu wirken. In anderen Fillen ge-
niigt dieses Potential noch nicht, es mufl entweder eine H-Aktivierung im
Sinne WIELANDs eintreten, wie das fiir viele Abbauprozesse der Zelle der
Fall sein diirfte, oder eine weitere Potentialerhéhung des Peroxydsauer-
stoffs, welch letzteres die eigentliche Aufgabe der Peroxydasen wire.

Halten wir letzteres fest, so ergeben sich aber bestimmte Moglich-
keiten, die Anwesenheit bestimmter Peroxydasemengen zu erkléiren.
Sie kénnen, was am nichstliegenden ist, vermehrt werden, wenn der
gesamte Betriebstoffwechsel gesteigert ist. Aus dieser Annahme resul-
tiert die SMmirNowsche Forderung eines Parallelgehens von Atmungs-
intensitdt und Peroxydasegehalt. Peroxydasen konnen aber auch ver-
mehrt werden, wenn eine oxydative Schwierigkeit auftritt, wenn ent-
weder das Dehydrasensystem WIELANDs geschwicht ist, oder das Oxy-
dationssystem WARBURGs nicht voll leistungsfahig arbeitet, oder wenn
iiberhaupt andere Stoffe verarbeitet werden miissen, deren Oxydation
ein erhohtes Potential erfordert. Man konnte sogar daran denken, daf3
schon ein Mangel an Betriebsmaterial physiologisch mit einer Erhshung
des Oxydationspotentials beantwortet wird. In all diesen Féllen aber
wird von einem Parallelismus zwischen Peroxydasengehalt und Atmungs-
intensitat nichts zu bemerken sein. Unter diesen Gesichtspunkten mégen
die folgenden Versuche, die vorwiegend mit Brassica oleracea ausgefithrt
wurden, betrachtet werden.

Methodik. Zunéchst kurz einiges zur Methode, Die Abhéngigkeit der Fer-
mentwirkung vom py ist bekannt. Es fragt sich aber, ob man, namentlich bei
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vergleichenden Untersuchungen, immer physiologisch eindeutige Resultate er-
halt, wenn man diese Messungen stets auf eine bestimmte Konzentration ab-
stimmt, Tritt bei irgendeinem ProzeB eine Verschiebung der Wasserstoffionen-
konzentration ein, so wird sich das auf die Menge der aktiven Peroxydase aus-
wirken kénnen, Es kann daher eine pH- Anderung fiir den Chemismus der Zelle
ein Anwachsen oder eine Abnahme der wirksamen Peroxydase trotz absoluter
Mengenkonstanz bedeuten, die nicht erkannt wird, wenn die Fermentbestimmung
bei einer durch Pufferung konstant festgelegten pa-Zahl ausgefiithrt wird,
Hinzu kommt, daf das pH-Optimum wahrscheinlich nicht so sehr vom
Enzym selbst, als von der enzymatischen Reaktion abhingig ist (Ucko und
Banst [77]). Trotzdem diirfen natiirlich gréBere Differenzen nicht ganz vernach-
lassigt werden. Ich habe wiederholt vergleichende elektrometrische pg-Bestim-
mungen des weilen und griinen Gewebes, teils im Prefsaft, teils in wisserigen
Ausziigen, gemacht, ohne gréBere Unterschiede in konstanter Richtung zu finden.
Nachstehend seien fiir einige meiner Objekte verschiedene Werte aufgefiihrt:

Tabelle 15.
| [ . Brassica Brassica
Acer Negundo | Cornus alba Sambucusmnigra
P (PreBsaft) (PreBsaft) ’ (PreBsaft) (Wa;;ﬁ‘ﬁ:zug) (wﬁsgi?aﬁlzzus)
Weil3 2,67 } 4,09 5,64 4,56 5,67
Griin 2,54 [ 4,13 5,45 4,72 5,51

Unter diesen Umstidnden sah ich fiir meine vergleichenden Untersuchungen
von einer Pufferung ab, Dagegen schien mir ein einfacher Wasserauszug zur
(esamterfassung der Peroxydase nicht geniigend, Ich habe wiederholt mit
Filterriickstanden noch sehr starke Reaktionen erhalten. Es geht auch aus den
Isolierungsarbeiten WILLSTATTERs (82—88) hervor, daB die Peroxydase nicht
50 ohne weiteres quantitativ in das Losungswasser herausdiffundiert. PALLADIN
(58) nimmt ja zwei Peroxydasen an, eine im Zellsaft, und eine im Plasma lokali-
siert, WILLSTATTER hat in einer seiner Arbeiten dhnliche Anschauungen disku-
tiert. So ging ich dazu iiber, das Untersuchungsmaterial in Suspension zu ver-
wenden, dhnlich, wie es WILLSTATTER fiir orientierende Bestimmungen bei
Meerrettich angibt,

Zu diesem Zweck muB jedoch das Blattmaterial vorher von &therldslichen
Stoffen, Farbstoffen, Fetten usw. befreit werden. Dazu wurden die gewogenen
Blatt-Teile in glatten glisernen Morsern rasch zerrieben und mittels eines Hei3-
luftapparates bei einer Temperatur von 35—40° angetrocknet. Nach lingstens
einer halben Stunde 148t sich das vollkommen trockene Material mit einem
Skalpell abschaben und wird nun 12—24 Stunden im Soxhlet mit reinem, wasser-
freiem Ather ausgezogen, Dann wird der Riickstand nach eventuell nochmaligem
sorgfiltigem Zerreiben mit Wasser (1 : 50 vom Frischgewicht) angeschwemmt
und nun nach der bekannten, von BacH (3) ausgearbeiteten Methode weiter be-
handelt: Zusatz von 5cem 10%iger Pyrogallollésung und 5 com 1%igem Wasser-
stoffsuperoxyd, 12—15 Stunden im Thermostaten bei 30%, Man hat hier freilich
zu beachten, daB, wie WiLLSTATTER hervorhebt, auf diese Weise eventuell mit
einer Hemmung der Peroxydase durch das Substrat zu rechnen ist, und nur be-
stimmt wird, wieviel die vorhandene Peroxydase bis zu dieser eventuellen Hem-
mung durch das zugesetzte Substrat zu leisten vermag, Da es sich bei meinen
Versuchen jedoch nur um Vergleiche handelt und sorgfaltig darauf geachtet
wurde, da die Vergleichshilften unter ganz gleichen Bedingungen verarbeitet
wurden, so darf angenommen werden, daf8 das Verhiltnisbild davon unberiihrt

Planta Bd. 5. 13
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bleibt. Nach der Purpurogallinbildung wird abfiltriert, das Filter gut gewaschen,
getrocknet und abermals ausgedthert. Die dtherische Purpurogallinlésung wird
abgedampft und das Purpurogallin nach dem Auflésen in Schwefelsiure in

iiblicher Weise mit Ir:) KMnO, titriert. Die im folgenden angegebenen Werte

bedeuten zur Oxydation des Purpurogallins verbrauchte cem %KMnO4 auf

1 g Frischgewicht.
Expervmenteller Teil.

DaBl in den weilen Organen mehr Peroxydasen vorhanden sind,
als in den griinen, ist, wie schon erwéhnt, bekannt. Nur SMmrNow kommt
bei Acer Negundo zu gegenteiligen Ergebnissen. Nachstehend seien zur
Orientierung fir drei Objekte einige Werte angegeben.

Tabelle 16.
fgxxég;:g: Brassica oleracca “ Abutilon Sawitzer Acer Negundo
Weil 53,0 15,6 56,4 | 102,7 93,4 92,2
Griin 27,7 6,1 19,4 67,9 72,0 77,7

Es sind hier fiir jedes Objekt zwei Werte angefiihrt, die zeigen sollen,
daB die absolute Hohe der Peroxydasen keine Konstante ist, vielmehr
nicht nur von Objekt zu Objekt sehr starken Schwankungen unterliegt,
sondern auch am einzelnen Exemplar derselben Art namentlich fiir ver-
schiedene Blattalter groBere Unterschiede aufweist (vgl. auch die Diffe-
renz in den zwei Messungen von SMIRNOow). Immer aber ist eine deut-
liche Differenz zwischen den weillen und griinen Blatteilen unabhingig
von der absoluten Héhe vorhanden. Letzteres gilt allerdings nicht ganz
allgemein, da der Vermehrung der Peroxydasen natiirlich gewisse Gren-
zen gesetzt sind, so daf} bei kiinstlich erzwungenen Maximalwerten eine
Anniherung erfolgen muB, die ich einige Male beobachtet habe. Wie
weit beim selben Objekt die Werte unter verschiedenen Bedingungen
schwanken konnen, zeigt eine Zusammenstellung aus verschiedenen
Versuchen an Brassica oleracea:

Tabelle 17.
" cem KMnO, l Brassica oleracea
\ \ !
WeiB 1 9,6 ’15,6 17,1 | 27,7 | 33,0 | 42,8 | 48,5 !53,0 80,2
Grin | — | 62 | 94 |286() — 229 237|216 | 518

Eine Untersuchung von Bléttern verschiedenen Blattalters an der-
selben Pflanze ergab folgende Werte:

Tabelle 18.
Knospe etwa 2 cm Mittleres Blatt 15 cm, Altes Blatt,
lang, weil gelbgriin gescheckt tief dunkelgriin
1
49 | 157 78,6 | 74,0

i
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Daraus 1aBt sich aber folgendes entnehmen: SmrNow (71) weist
darauf hin, daB in den Werten von BRESLAWEZ zwischen verschiedenen
Objekten absolut doch recht groBe Springe bestehen, daB z. B. die
Differenzen zwischen den griinen Teilen von Billbergia und Evonymus
sich verhalten wie 2,6: 22,5, d. h. viel grofer sind als die Unterschiede
zwischen dem weilen und griinen Gewebe derselben Art und desselben
Organs. Dasselbe 148t sich nun aus meinen Zahlen sogar fiir Objekte
derselben Art, ja fir Teile derselben Pflanze, beobachten.

SMIrRNOW zog schon aus den Werten von BrEsLAWEZ den SchluB,
daB demnach die absolute Menge der Peroxydase nicht fiir die Zerstérung
des Chlorophylls verantwortlich gemacht werden kénne, und ich kann
mich auf Grund meiner eigenen Beobachtungen dem nur anschlieBen.
Ich habe in alten, tief griinen und griin bleibenden Blittern von Brassica
so hohe Werte gefunden, wie sie in den weiBen Teilen nur selten auf-
treten (vgl. Tabelle 18), ohne daB diese grinen Blitter jemals auch nur
Spuren einer Chlorophyllzerstérung gezeigt hitten. Es ist ja bekannt,
dal in alteren Organen oxydative Prozesse die Synthesen iiberwiegen,
und es kann darum eine Erhéhung des Peroxydasegehaltes mit fort-
schreitendem Alter schon deshalb nicht wundernehmen.

Hitte die Peroxydasemenge mit der Hemmung oder Zerstérung des
Chlorophyllaufbaus irgend etwas zu tun, so lieBe sich ferner erwarten,
dafBl das Ferment dort, wo die Entscheidung féllt und die ,,Zerstérung‘
eintritt, besonders reichlich vorhanden sein miiite, daB es sich also in
den rein weiBen Knospen, die bei Brassica besonders leicht auf eine
Temperaturverschiebung reagieren, in erhéhtem MaBe finden wiirde.
Das ist aber gerade hier nicht der Fall, der Peroxydasegehalt der jiing-
sten weiBlen Bldttchen ist hier besonders niedrig (Tabelle 18 gibt noch
einen zweiten, aber immerhin absolut niedrigen Wert einer spéteren
Analyse an). Aupferdem ist eine richtige Chlorophyllzerstorung bei Brassica
und manchen anderen panaschierten Pflanzen diberhaupt nicht zu beob-
achten, sondern lediglich eine Hemmung der Synthese. Die Blitter der
Kohlvarietdt behalten, wenn die Temperatur nicht erhéht wird, die
Farbe, mit der sie angelegt werden, bei, auch hellgrine und gelbliche
Gebiete verharren bis zuletzt in ihrem Zustande. (Néheres Kapitel V.)
Auf Grund all dieser Beobachtungen mdochte auch ich eine Zerstirung
oder auch nur eine direkte Hemmung der Synthese des Chlorophylls durch
Peroxydasen ablehnen. Dabei bleibt jedoch die auffillige Differenz im
Fermentgehalt zwischen weillen und griinen Zellen bestehen und fordert
eine Erklarung.

Ich habe nun zunichst verfolgt, ob und in welchem Sinne sich der
Peroxydasengehalt veréndert, wenn ein panaschiertes Objekt ergriint.
Der Umstand, daB weile Zellen trotz ihres erhéhten Fermentgehaltes
iberhaupt ergriinen kénnen, lie diese Frage auch fiir unsere vorstehende

13*
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Erérterung interessant erscheinen. In Anbetracht der betrichtlichen
Peroxydasenschwankungen selbst am gleichen Objekt wurden sémtliche
im folgenden beschriebenen Versuche an einem, hdchstens an zwei und
dann moglichst gleich groBen und gleichaltrigen Blattern durchgefiihrt,
indem als Vergleich die jeweiligen Blatthélften benutzt wurden. Bringt
man nun eine auf Wasser schwimmende Blatthilfte ins Warmhaus, so
beginnt sie nach etwa 3 Tagen deutlich zu ergriinen, wéhrend die an-
dere Vergleichshilfte im Kalthaus vollsténdig weill verbleibt. Die Tem-
peraturunterschiede betrugen bei dem in Tabelle 19 durchgefiihrten
Versuche 15 bzw. 289,

Tabelle 19.
Brassica oleracea Weil WeiB Weil3 l Griin
4 Tage Kalthaus I 51,2 (59 78,4 (5% 21,7 (29) 28,6 (2°)
4 Tage Warmhaus IT | 33,0 (20°) 54,5 (20 17,1 (309) 9,4 (30°)

Man sieht hier einen deutlichen Riickgang des Peroxydasengehaltes
bei erhohter Temperatur, unabhingig von der urspriinglichen Hohe des
Anfangswertes, abhingig offenbar von dem Temperaturintervall. Dieser
Riickgang ist nun aber nicht etwa auf die weillen Gebiete beschrinkt,
sondern verlduft auch in den griinen Réndern, und hier sogar mit gréBerer
Intensitdt, wie ein Vergleich der beiden letzten Spalten zeigt, deren
Werte sich auf dasselbe Blatt beziehen. Hier sinkt der Gehalt an Per-
oxydase in Weill um 38%, in Griin aber um 67% seines hier relativ hohen
Anfangswertes.

Diese Befunde zeigen zunéchst, dall die Abnahme der Peroxydase
nicht in einem unmittelbaren Verhiltnis zur Chlorophyllsynthese steht,
sondern in viel hoherem MaBe auch in bereits griinen Zellen erfolgt.
Zur Erkliarung dieser letzten Erscheinung wird man zu beachten haben,
daf die grimen Teile bei einer Temperaturerh6hung sowohl stirker
atmen als auch assimilieren werden. Beide Vorginge konnten gleich-
sinnig wirken oder sich irgendwie iiberschneiden.

Bevor jedoch auf diese Dinge néher eingegangen werden kann, ist
es notig, noch einmal die Vorstellung von einer Anderung des Peroxy-
dasengehaltes zu erortern. Es liegt im Wesen des Fermentbegriffes
als eines Katalysators, daB die Menge im Verlauf des katalysierten
Prozesses konstant bleibt. Wir kennen allerdings auch Induktionen, und
vielleicht sind die Grenzen zwischen beiden nicht immer scharf zu tren-
nen. Ferner kennen wir zahlreiche Beispiele einer Hemmung und Re-
aktivierung von Fermenten, so daB es nicht leicht, ja eigentlich unméog-
lich ist, eine klare Entscheidung zu treffen. Im allgemeinen nahm man
bisher wohl an, dal unter konstanten #uBeren und inneren Bedingungen
einem erhohten Umsatz eine erhShte Fermentproduktion entspricht.
Nun wurde aber schon frither erwihnt, daB diese Deutung bei den weiBen
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Geweben mit ihrem schwicheren Stoffwechsel auf Schwierigkeiten st68t.
Andererseits sehen wir, daBl in den grimen Gebieten bei zweifellos er-
hohtem Betrieb eine Abnahme im Fermentgehalt erscheint.

Hier wird nun eine Deutung mdéglich, wenn man annimmt, daB nicht
nur das Ausmaf}, sondern auch der Mechanismus des Prozesses einen
Einflu§ auf die Héhe der Peroxydasen ausitben. Setzen wir einmal ver-
suchsweise die Fermentmenge gleich mit dem Oxydationspotential, so
kann eine Erhohung erfolgen entweder, wenn der OxydationsprozeB
selbst eine Erschwerung erfahrt, oder aber, wenn sich das Substrat in
seinem Dehydrierungspotential éndert. Desgleichen kann angenommen
werden,.dal, wenn diese Schwierigkeit der Funktion oder des Materials
wegfallt, auch die Fermentmenge dem sich anpaft und zuriickgeht. Nun
werden ja die Oxydationsprozesse durch Temperaturerh6hung ganz
wesentlich gesteigert, so daBl nach vaN 'THorr bei einer Erhshung um
20° mit einem 2—3fachen Umsatz gerechnet werden kann. Dies kann
einer Erleichterung des Betriebes gleichkommen, so dafl auf diese Weise
schon der allgemeine Riickgang von an und fiir sich hohen Ferment-
mengen denkbar wire. Die Moglichkeit einer Induktionswirkung im
selben Sinne wurde schon angedeutet.

Es kommt jedoch — und die Beobachtung des intensiveren Riick-
ganges der Peroxydasen in den griinen Teilen legt diesen Gedanken
besonders nahe — noch die zweite oben angefithrte Moglichkeit einer
Substraténderung hinzu. Es wird ja bei einer Temperaturerhéhung, wie
sie in diesen Versuchen angewandt wurde, nicht nur der Atmungsprozef
gesteigert werden, sondern auch die Intensitét der CO,-Assimilation eine
Steigerung erfahren. Nun dirften aber im AssimilationsprozeB wahr-
scheinlich Korper entstehen, die einer energetischen Verarbeitungleichter
zugéinglich sind als fertige Zucker. Dieser zweite Faktor vermchte sehr
wohl die Uberlegenheit der griinen Organe sowohl normal als auch in
unseren Versuchen zu erkliren. Erwéigungen dieser Art leiteten zu den
folgenden Untersuchungen iiber, die einen etwaigen Einflufl der Assi-
milation auf den Peroxydasegehalt priifen sollten.

Zu diesem Zwecke wurden wiederum Blatthilften 4 Tage unter CO,-
Entzug im Warmhaus bei normaler Beleuchtung gehalten. Eine Chloro-
phyllverfarbung war zu Ende des Versuches noch nicht eingetreten, eben-
sowenig aber eine Chlorophyllbildung in den weién Gebieten. Das Er-
gebnis zeigt Tabelle 20:

Tabelle 20.
Brassica oleracea Anfangswert | CO2-Entzug | Anfangswert 1 CO:2-Entzug
WeiB 428 80,2 53,0 ? (>60)
Griin 22,9 51,8 27,1 51,2

Wir sehen hier, daf} unter diesen Bedingungen nicht nur kein Riick-
gang, sondern sogar ein betrichtlicher Anstieg der Peroxydasen erfolgt,
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trotzdem hier die Atmungsintensitit durch die Temperaturerhohung
wie im ersten Versuch gesteigert war. Demnach scheint also tatséichlich
eine Beziehung zwischen der Peroxydasenhohe wund dem Assimilations-
prozef bzw. dem Substrat itm Sinne der obigen Darlegung zu bestehen.
Schwierigkeiten macht hier nur das gleichzeitige Ansteigen auch in den
weillen Teilen, das durch irgendeinen Einflul der griinen hervorgerufen
werden mubB.

In Verfolgung des ganzen sich hier andringenden komplizierten
Fragenkomplexes wurde vor allem die Frage beachtet, ob es nicht etwa
auch der Assimilationsprozel selbst ist, — und die allseitige Annahme
einer Peroxydbildung bei der CO.-Assimilation 1Bt ja die Beteiligung
von Peroxydasen am Mechanismus dieses Prozesses nicht so ganz un-
wahrscheinlich erscheinen —, der bei seiner Sistierung die Veridnderung
im Fermentgehalt hervorruft, oder ob es lediglich die Bildung bzw. der
Ausfall der Assimilationsprodukte und deren energetische Verarbeitung
sind, die hier entscheidend mitspielen. Da nach den Theorien NoAcks
(52, 53) bei CO,-Entzug im Licht mit der oxydativen Wirkung eines
photochemischen Peroxyds zu rechnen ist, wurde der Einflu} eines ein-
fachen Abdunkelns untersucht. Es ergab sich, daB durch eine Verdunke-
lung der Bldtter sich genaw dieselbe Erscheinung erzielen lifit wie bet
etnem HEnizug der Kohlensiure vm Licht: die Peroxydase steigt an.

Tabelle 21.
Brassica 5 Tage warm Rein griine Blit-
oleracea, Anfangswert verdunkelt " ter verdunkelt
Weil 15,6 48,5 hell: 5,6
Grin 6,2 23,7 dunkel: 12,4

Wiederum sind hier bei dem Anstieg die weillen Teile mit beteiligt,
so daf} es nicht zu einem Ausgleich kommt. Trennt man sie jedoch von
den grimen Rindern ab, so hat das Verdunkeln einen wesentlich geringeren
Einflup:

Tabelle 22.
WeiBe Teile isoliert 4 Tage Ganze Blatthilite 4 Tage Blatthilfte in WeiB und Griin
warm warm verdunkelt (a) getrennt verdunkelt (b)
| |
Hell (ergriinend) 38,7 Weil3 97,1 ‘ Weil ‘ 52,8
Dunkel . . . . 46,6 Griin | 30,5 | Grin | 49,8

Diese Wechselbeziehung zwischen den weilen und griinen Teilen
scheint recht komplizierter Natur zu sein, so dafl wir einstweilen ledig-
lich auf Vermutungen angewiesen sind. Vielleicht spielen Ableitungs-
fragen hier eine Rolle, da ja die griinen Gebiete am Rande liegen.

Eine Zeitlang habe ich auch den Gedanken erwogen, dal} der Assi-
milationssauerstoff an der Fermentverschiebung beteiligt sein kénnte.
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Dementsprechende Versuche im Vakuum im Dunkeln zeigten jedoch,
daB ein O;-Entzug keineswegs eine Erhohung der Peroxydasen hervor-
ruft. Ein 12stiindiger Aufenthalt im Vakuum zeitigte tiberhaupt keine
Verinderung der Fermentmenge, linger wihrende Versuche (24—48h)
bewirken sogar eine Abnahme der Peroxydasen. Dabei ist es schwer,
zu entscheiden, ob diese Abnahme durch die vermehrte Bildung stark
reduktionsfahiger Korper bedingt, oder ob nicht doch schon eine latente
Schédigung durch intramolekulare Atmung eingetreten ist .

Ich mochte die vorstehenden Untersuchungen als einen ersten Vor-
stoB in das noch véllig unbekannte Gebiet der Blattfermente betrachten.
Es wird eine Aufgabe spiterer Arbeiten sein, diese Dinge am normal
griinen Blatt noch einmal von Grund auf anzugreifen.

Hier interessiert ja vorlidufig nur die Beziehung, die sich aus all dem
zu unserer Grundfrage der Panaschire ergibt. Wir sehen jedenfalls,
dal eine Sistierung der Assimilation zu einer Erhoéhung des Peroxy-
dasengehaltes fithren kann, die in keiner photochemischen Reaktion
ijhre direkte Ursache hat, sondern irgendwie auf eine Beziehung zwischen
Peroxydasen und Assimilationsprodukten deutet. Intensive Assimila-
tion wirkt trotz eines durch die Temperatur gesteigerten Umsatzes einer
Erhohung des Peroxydasegehaltes entgegen. Ich habe Brassica-Pflan-
zen, die nach vollstindiger Ergrimung noch einige Wochen im Warm-
haus gehalten wurden, auf ihren Peroxydasengehalt hin untersucht und
ganz ausnehmend geringe Werte gefunden (3 ccm gegen eine Normal-
zahl von 15—30 ccm). Besteht aber eine solche Beziehung, so kann es
nicht wundernehmen, wenn wir normalerweise in den weillen Blatt-
teilen, die nicht assimilieren, mehr Peroxydasen vorfinden als in den
grimen. Es ist das einfach eine Folge des verdnderten Stoffwechsels.
In welcher Weise wir uns dabei die Funktion der Peroxydase vorzu-
stellen haben, war im vorstehenden schon dargelegt worden.

Ziehen wir unsere Ergebnisse der Atmungsbestimmungen heran, so
kann gesagt werden, daB hier eben keineswegs stets eine Beziehung zwi-
schen der Hohe der Atmungsintensitit und der Fermentmenge im Sinne
SmreNows entscheidend wirksam ist, besser noch, dafl es nicht die einzige
Beziehung ist, sondern mehr als das rein quantitative Ausmaf die quali-

1 Es darf hier vielleicht erwahnt werden, daB Bliatter gegen O,-Entzug eine
sehr verschiedene Widerstandsfihigkeit besitzen. Dabei scheint eine Beziehung
zwischen pH und der Fihigkeit, intramolekular linger atmen zu kénnen, in der
Weise zu bestehen, daf3 Pflanzen mit hoher Aziditit am empfindlichsten gegen
Sauverstoffmangel sind, Ich habe in einem Versuch beobachtet, da von 4 Ob-
jekten im selben Vakuumkolben nach 40stiindiger intramolekularer Atmung
Begonia (pg = 1,6) vollstindig vernichtet war, Acer Negundo (py = 2,5) lokale
Schiadigung zeigte, wahrend Cornus (pg = 4,1) und Sambucus (pg = 5,5) voll-
stindig frisch geblieben waren. Dieselbe Erscheinung beobachtete WETZEL an
Begonia in einem noch nicht veréffentlichten und quantitativ erfafiten Versuch,
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tative Beschaffenheit des Prozesses und des zu veratmenden Materials die
Hohe der Peroxydasen beeinflussen kann.

Dabei hat man wohl zu beachten, daB8 hier mehrere Ursachen in
mannigfaltiger Weise entgegen und zusammenwirken kénnen. Wir
sahen ja bei Besprechung der Atmungsversuche, dafl eine Zuckerfiitte-
rung ohne weiteres mit einer gewaltigen Erhéhung der Atmungsintensitét
beantwortet wird. Fir die weilen Teile kann das vielleicht nur eine
quantitative Verschiebung eines qualitativ gleichbleibenden Prozesses
gein. Nach SMIRNOW miilte sie von einer gleichméBigen Erhéhung der
Peroxydasen gefolgt sein. Nun konnte ich wohl beobachten, dafl bei
einer Zuckerfitterung in der Wirme das mit Zucker ernihrte und etwas
rascher ergriinende Blatt eher einen etwas héheren Peroxydasengehalt
zeigh als die Vergleichshélfte auf Wasser. Andererseits aber haben wir
allein durch die Temperatursteigerung, die die Atmungsintensitit ja be-
trichtlich hochdriickt, einen Riickgang, und besonders stark da, wo
die Assimilation in Gang bleibt. Hier iiberschneiden sich ganz sichtlich
mehrere Vorginge. Es erscheint mir miiBlig, hier weitere Spekulationen
anzuschlieBen, bevor nicht weiteres experimentelles Material der grund-
legenden Vorgénge bekannt ist.

Fiir meine Sonderfrage der Panaschiire glaube ich aber aus all dem
den Schluf ziehen zu konnen, daf kein einziger wirklicher Grund vorliegt,
eine ursdchliche Beziehung zwischen Peroxydasen und Ausbleiben der
Chlorophyllsynthese anzunehmen, wie sie von den friheren Forschern an-
genommen wurde. Hallen wir die Beziehung zwischen Peroxydasen und
Assimilationsprodukien unter Berticksichtigung der leicht verschiebbaren
Atmungsintensitit fest, so erscheint eine Erhohung des Oxydationspotentials
in den weiflen Gebieten fast als eine notwendige Folgerung. Wieweit sich
darin auch eine gewisse Trigheit des normalen Betriebes ausspricht,
mag vorldufig dahingestellt bleiben (vgl. das Kapitel der Atmung und
das SchluBkapitel).

b) Die Katalase.

Die vermutliche Rolle der Kalalase bei der biologischen Oxydation.

Die im vorstehenden entwickelte Anschauung erfahrt nun eine weitere
interessante Beleuchtung durch das Studium uber die Verteilung der
Katalase. Untersuchungen iiber dieses Ferment sind bis jetzt an pan-
aschierten Objekten noch nicht vorgenommen worden. Die Schwierig-
keiten, den Ergebnissen eine klare Ausdeutung zu geben, solange die
Funktion eines Fermentes nicht eindeutig bekannt ist, gelten in fast
erhéhtem MafBle auch hier. Darum muB auch hier zundchst kurz das
Wesentliche in den Vorstellungen iiber die Tétigkeit der Katalase heraus-
gestellt werden.

Im Mittelpunkt der ganzen Frage nach der Funktion der Katalase
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steht die biologische Rolle des H,0, in der Zelle. Wir finden bekannt-
lich in der Zelle niemals H,0,, wohl aber iiberall dieses Ferment, das
sehr energisch H,0, zerlegt, und zwar, soweit wir heute wissen, nur
H,0,, wobei wahrscheinlich molekularer Sauerstoff abgespalten wird.

Schon diese Einschriankungen zeigen, wie unsicher hier noch alles
fundiert ist. WIELAND nimmt nun an, daBl bei der Dehydrierung aus
aktivem H und molekularem O, der Luft als Akzeptor H,0, entsteht
(in Analogie mit der Palladium-Knallgaskatalyse), das stets und quan-
titativ durch Katalase zerlegt werden muB, wenn nicht eine tédliche
Zellvergiftung eintreten soll. Die Wirkung der Blausiure auf alles
organische Leben erfolgt nach ihm durch eine Léhmung der Katalase,
der todliche Ausgang ist eine H,0,-Vergiftung.

Demgegeniiber steht WARBURG auf einem ginzlich anderen Stand-
punkt: die Cyanwirkung besteht in einem Angriff an seinen Eisen-
systemen und hat mit Katalase nichts zu tun, und H,0, entsteht nicht,
ja kann im priméren Atmungsvorgang gar nicht entstehen, weil die
Reaktion nicht mit molekularem Luftsauerstoff (2H+ O, — H,0,), son-
dern nach Aktivierung des Sauerstoffs nach der Gleichung: H,+ O—H,0
verlauft.

Nun bestande allerdings die Moglichkeit, worauf vor allem von Bacre
und CHODAT hingewiesen wird, dal H,0, auch aus einem Peroxyd und
Wasser entstehen konnte, und zwar dann, wenn bei der Peroxydbildung
nicht sofort geniigend aktivierter H zur Verfigung stiinde. Wir kénnen
also von der Auseinandersetzung WIELAND -WARBURG iiber den Mecha-
nismus des Prozesses absehen und in beiden Fillen die Rolle der Kata-
lase in einer Entgiftung etwaiger tiberschiissiger Peroxyde sehen. Dies
scheint ziemlich wahrscheinlich eine Funktion der Katalase zu sein.

Es sind aber doch auch andere Ansichten geéuBert worden, die die
Hauptaufgabe der Katalase in einer anderen Richtung suchen. Abge-
sehen von einer engeren Mitwirkung im eigentlichen Oxydationsproze3
vermutet z. B. Ewarp fiir die Blutkatalase, dafl sie gebundenen Sauer-
stoff, der nicht weiter benutzt werden kann (also eben z. B. iiberschiissige
Peroxyde) molekular wieder abspaltet und so den Geweben zu einer
anderweitigen abermaligen Aktivierung zur Verfiigung stellt. In diesem
Sinne wire die Katalase ein sauerstoffsparendes und verteilendes Ferment.

Dieser kurze Uberblick mag geniigen, eine klare Entscheidung iiber
die Funktion ist zur Zeit noch nicht méglich. Wir wissen nur so viel
sicher, daf} die Kalatase im allgemeinen biologischen Oxydationssystem
eine bestimmte und lebensnotwendige Aufgabe erfiillt, die wir in ihren
Einzelheiten noch nicht exakt erkennen, und wollen nun versuchen,
wie weit sich unser Spezialfall der panaschierten Pflanze den oben
skizzierten Anschauungen einordnen 1a8t.
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Methodik. In den nun zu beschreibenden Katalaseversuchen wurde das
Wasserstoffsuperoxyd jodometrisch bestimmt, nachdem die namentlich von den
russischen Autoren bevorzugte Permanganatmethode mit meinem Blattmaterial
verhaltnismiaBig unscharfe Umschlagspunkte ergab. Verschiedene Kontrollbe-
stimmungen mit inaktivierten Blatt-Teilen zeigten, dafl das H,0, innerhalb der
angewandten Versuchszeit quantitativ zuriicktitriert werden kann, ohne daf
eine irreversible Jodbindung durch die Substanz zu befiirchten ist. Der End-
punkt der Titration ist sehr scharf zu erkennen. Die Versuche wurden in der
Weise ausgefiihrt, dafl meist 0,1 g Frischgewicht im Morser sorgfiltig zerrieben
wurde, bis mit bloBem Auge keine geformten Bestandteile mehr erkennbar
waren, worauf der Brei mit 50 ccm Wasser in eine Flasche mit eingeriebenem
‘Glasstopfen quantitativ ibergespiilt wurde. Sodann werden 2 ccm einer 1%igen
siurefreien Hy0,-Losung (= 20 mg H,0, titriert) zugegeben und nach einer
gewissen, vom Objekt abhéngigen Zeit durch Zugabe von Schwefelsiure in-
aktiviert, Die Versuchszeit und -menge wurden so gewihlt, dal nach der In-
aktivierung ungefihr die Hilfte des zugesetzten H,0, zersetzt war. Nach Zu-

n
gabe von Jodkali wird nach Verlauf einer halben Stunde mit 10 Na,S,0; titriert,

Beziiglich der Bedeutung des py fiir die vergleichende Untersuchung sei
auf das vorhergehende Kapitel verwiesen, Es zeigte sich jedoch bei der Durch-
priiffung einer groBeren Zahl von Objekten, dafl die Katalase schon durch die
Arziditit des eigenen Zellsaftes unter Umsténden fast quantitativ gehemmt oder
zerstort werden kann, Verarbeitet man z. B, Blatter von Acer Negundo (pg=2,5)
oder von Begonien auf die oben angegebene Weise, so bleibt jegliche Katalase-
tétigkeit aus, und das zugesetzte HyO, wird nach einer Stunde noch quantitativ
zuriicktitriert, Es ist dies ein Teilgebiet der beim Studium der Saurepflanzen
auftretenden interessanten Frage nach den Wechselbeziehungen des alkalischen
Plasmas zu einem Zellsaft von so hoher Aziditit. Die Empfindlichkeit solcher
Pflanzen gegen intramolekulare Atmung (vgl. S. 199) steht moglicherweise da-
mit in Zusammenhang. In all den Fillen, wo eine solche Stérung zu befiirchten
war, wurde daher das Material unter Zugabe von 10 ccm eines auf pa = 7,6
(ungefihres Wirkungsoptimum der Katalase) abgestimmten Phosphatpuffers
zerrieben und ergab dann stets das den Pflanzen mit weniger saurem Zellsaft
entsprechende Bild. Zur Kontrolle der Methodik wurde gelegentlich eine mano-
metrische Bestimmung herangezogen, wobei sich volle Ubereinstimmung ergab.

Ezxperimentelles.

Uber die Verteilung der Katalase in einem panaschierten Blatte kann
man sich unter Umstdnden schon makroskopisch unterrichten, wenn
man einen Schnitt aus einem Grenzgebiet zwischen weilem und griinem
Gewebe in eine Losung von H,0, legt. Man sieht dann alsbald aus den
griinen Zellen sehr lebhaft Sauerstoffblasen aufsteigen, wiahrend sich an
den weiBlen Teilen nur spéirliche Gasperlen zeigen. Besonders anschau-
lich wird dieses Bild, wenn man den Schnitt mit etwas alkoholischer
Guajakharzlosung betupft, wie das bei Anstellung der Peroxydasenprobe
iiblich ist. In Tabelle 23 sind einige Messungen an verschiedenen Ob-
jekten zusammengestellt, die das quantitative AusmaB dieser Differenzen
erkennen lassen. Die Zahlen bedeuten Milligramm H,0,, die in der
gleichen Versuchszeit (meist 5—10 Minuten, je nach dem Objekt) von
gleichen Mengen Frischgewicht (0,1 g) zersetzt wurden.
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Tabelle 23.
2 3 . @
- 85 ) 3% R | Sy | g8 | 8 3 | @ I

HO: | 3§ | &% 28 TS $3 | 5% % |

Qs | N3 <% ] N . 3 % | jung } alt

| ]

Weil3 40 18 0,5 5,2 5,3 f 5,3 7,9 7,3 2,7
Griin | 194 | 93 7,3 17,6 84 | 82 18,3 112 | 12,8

Wir sehen hier eine zum Teil ganz betrichtliche Differenz im Kata-
lasegehalt der weilen und grimnen Teile, eine Differenz, die schon in
ganz jugendlichem Alter deutlich vorhanden ist, im Alter jedoch noch
stirker hervorzutreten scheint, wie ein Vergleich der beiden letzten
Spalten zeigt. Die jungen Cornus-Blitter hatten sich eben erst aus der
Knospe entfaltet und waren etwa 1 cm lang.

Es ist nun recht interessant, daB die Richtung dieser bei allen von
mir untersuchten panaschierten Objekten konstant vorhandenen Diffe-
renz derjenigen der Peroxydasenverteilung gerade entgegengesetzt ist:
Weifle Blatt-Teile enthalten mehr Peroxydase, aber weniger Katalase, griine
Gewebe weniger Peroxydase und mehr Katalase. Mit der Deutung dieses
eigenartigen Befundes werden wir uns spiter zu beschiftigen haben.

Ich habe die ganze Reihe der Versuche, die iiber den Peroxydasen-
gehalt und seine experimentelle Beeinflussung angestellt wurden, auch
beziiglich der Katalase durchgefiihrt. Leider konnte dies nicht am
selben Objekt geschehen, da Brassica nur im Winter zu benutzen ist.
Insbesondere interessierte die Frage, ob sich eine #hnliche Abhiingigkeit
und Verschiebung mit dem AssimilationsprozeB nachweisen lassen wiirde.
Dazu war jedoch zunéchst ein Einwand auszuschalten.

Es lag namlich der Gedanke nahe, daBl diese verstirkte Katalase-
funktion der griinen Organe einfach auf Kosten des vorhandenen Chloro-
phylls zu setzen war. Ahnliches war ja auch schon bei der Besprechung
der Peroxydasen angedeutet worden. Eine Peroxydbildung eines fluores-
zierenden Farbstoffes, wie wir es nach den Ergebnissen Noacks (52)
annehmen miissen, konnte niamlich unter Umstinden eine Zersetzung
des H,0, hervorrufen. Ich habe darum verschiedene Versuche unter-
nommen, in denen die Wirkung einer Eosinlésung in Licht und Dunkel-
heit auf H,0, gepriift wurde. Desgleichen wurde der Einflu8 einer
reinen Chlorophyllosung untersucht, mit dem Ergebnis, daB alle diese
Faktoren innerhalb der bei der Katalasebestimmung angewandten Ver-
suchszeit nicht imstande sind, H,0, in erkennbarem Ausmale zu zer-
setzen und damit eine erhShte Katalasemenge vorzutiuschen. Somit
konnten die obigen Befunde iiber die Verteilung dieses Fermentes in
panaschierten Blidttern voll ausgewertet werden.

Damit war indessen nicht gesagt, daB die Katalase in den griinen Ge-
bieten nicht doch irgendwie in engeren Zusammenhang mit dem Mecha-
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nismus der Assimilation zu bringen war. WILLSTATTER nimmt ja be-
kanntlich bei der Abspaltung des Chlorophyll-Kohlenséureperoxydes
die Vermittlung eines katalytischen Fermentes an, und es wire immer-
hin denkbar, daB hier eine Katalase mit beteiligt sein kénnte. Ich habe
eine ganze Reihe von Versuchen unternommen, ohne daf} es mir bis jetzt
gelungen wire, hier weiter einzudringen. Es zeigte sich, daBl weder CO,-
AbschluB noch Verdunkeln einen nennenswerten, vor allem konstant
reproduzierbaren EinfluB ausiibt. Die Versuche wurden meist an Cornus
alba ausgefithrt, und vielleicht liefen sich an Brassica, die so leicht
Peroxydasenschwankungen zeigte, bessere Ergebnisse erzielen. Zuweilen
beobachtete ich wohl, auch an anderen Pflanzen als Cornus, vor allem
im weilen Gewebe, eine Zunahme der Katalase bis fast zum Ausgleich;
bei lingerer Versuchsdauer ergaben sich jedoch immer wieder Werte,
die durchaus den normalen Freilandanalysen entsprachen. Auf eine
Wiedergabe der Versuchsprotokolle kann angesichts der negativen Be-
funde verzichtet werden. Temperaturgegensitze von 25° blieben ohne
jeden EinfluB. Auch eine Zuckerfiitterung vermag die relativen Unter-
schiede zwischen Weill und Griin nicht auszugleichen, doch scheint sie
dem Gesamtgehalt an Katalase herabzudriicken. Ahnliche Angaben
sind in der amerikanischen Literatur zu finden.

Diese Beobachtungen sind deshalb von einem gewissen Interesse,
weil sie wiederum zeigen, daf3 zwischen Katalasegehalt und Atmungs-
intensitdt keine direkt faBbare quantitative Beziehung besteht. Diese
Frage ist bekanntlich schon von verschiedenen Autoren untersucht und
mit Ausnahme der Angaben von BURGE (15) stets negativ beantwortet
worden. Obwohl es nicht im Rahmen dieser Arbeit liegt, spezielle Unter-
suchungen iiber Katalase an und fiir sich anzustellen, so habe ich doch
im Anschlufl an meine Atmungsversuche wiederholt am selben Material
den Katalasegehalt bestimmt und stets die normale Richtung der Kata-
lasedifferenz vorgefunden, auch wenn z. B. durch mehrtagige Zucker-
fiitterung der weilen Teile die Atmungsintensitit weit iber das MaB
der griinen Gewebe gestiegen war. Tabelle 24 zeigt einige solche zu-
sammengehorende Messungen.

Tabelle 24.
Cornus alba Freiland Cornus alba 13. VI. 27. Acer Negundo weill auf
2. VI. 27. Weil auf Zucker, griin hungernd Zucker, griin normal
CO- Katalase €O | Katalase CO- | Katalase
cem/St. mg H,0: cem/St. ‘ mg H.0. cem/St. | mg H,0.
. |

Weil 0,511 14,0 1,216 7,15 0,991 9,6
Griin 0,795 17,8 0,486 16,5 0,793 13,3

Es fragt sich nun, was sich unter diesen Umstédnden fiir die Einord-
nung der Katalase in dem Gesamtstoffwechsel einer panaschierten
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Pflanze entnehmen 148t. Bei den negativen Ergebnissen einer groBen
Anzahl von Versuchen, die Differenz der Katalasemenge durch duBlere
Einflisse zu verdndern, bleibt nur iibrig, von der Tatsache des vermin-
derten Katalasegehaltes der weilen Teile auszugehen und zunichst
fir diese eine Erkldrung zu suchen. Zweifellos stellt ja diese Ferment-
verteilung im Normalzustand eines panaschierten Blattes eine Anpas-
sung an ein gewisses Gleichgewicht dar.

Man hat nun wohl zu beachten, daB die scharf spezifische Funkiion
der Katalase vermutlich stets die gleiche bleibt und nicht wie bei den
Peroxydasen vom Substrat abhingig ist, so dal man aus dem Aus-
bleiben einer Anderung des Fermentgehaltes nicht zu weitgehende
Schliisse ziehen kann. Festgestellt wurde bis jetzt, daB das weile Gewebe
konstant weniger Katalase enthilt, wobei sich kein Anhaltspunkt dafiir
bot, daB die Katalase am Assimilationsprozel3 im engeren Sinne beteiligt
ist. Ich konnte lediglich an ergriintem Material von Acer Negundo be-
obachten, dafl an den Stellen, die nur noch hellgriin gegen dunkelgriin
abgesetzt waren, auch die Katalasedifferenz bis fast zum Ausgleich ver-
mindert war (vgl. Tabelle 25). Sehen wir jedoch von dieser immerhin
recht hypothetischen Moglichkeit einer Erklirung ab, und beschrinken
wir uns auf die Bedeutung der Katalase im rein oxydativen Stoffwechsel
der Zelle, die nach der allgemeinen Verbreitung gerade dieses Fermentes
wohl doch die Hauptfunktion sein diirfte, so bietet sich folgendes Bild.

Wir haben in den weilen Organen weniger Kohlehydrate, eine ge-
ringere Atmungsintensitit, einen héheren Peroxydase- und niedrigeren
Katalasegehalt als in den griinen. Es wurde nun in den vorhergehenden
Kapiteln gezeigt, daB diese Befunde in engem Zusammenhang mit einem
verianderten Stoffwechsel stehen, der letzten Endes durch den Ausfall
der Assimilation bedingt ist. Es wurde angenommen, da der Betriebs-
stoffwechsel der weiBen Zellen irgendwie herabgesetzt ist, daB eine Er-
hohung des Oxydationspotentials, ausgedriickt durch den vermehrten
Gehalt an Peroxydasen, eintritt, sei es, dal das Substrat verschieden,
sei es, daBl eine sonstige Erschwerung im oxydativen Mechanismus vor-
handen ist. Diese Peroxydasesteigerung ist nun eine Reaktion, die sich
durchaus mit der Tatsache einer verringerten Atmungsintensitiat ver-
tragt, vielleicht sogar in gewissem Sinne eine Folge davon ist. Das
System ist, wie aus den Atmungsversuchen hervorgeht, bei geniigender
Zuckerzufuhr voll leistungsfihig, trotzdem liegt das Ausmal der energe-
tischen Umsetzung normal unter dem der griinen Organe.

Setzen wir hier nun einmal die Katalase im Sinne WIELANDs ein,
so wire der Umstand, daB sie sich in dem weilen Gewebe in geringerer
Menge findet, nichts weiter, als ein Ausdruck dieses im normalen Be-
triebe verringerten Umsatzes. Sie miiBte dann freilich ansteigen, wenn
die Intensitdt, wie bei der Zuckerfiitterung, eine betriichtliche Steige-
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rung erfihrt. Nun sehen wir aber gerade aus den Studien am normalen
Atmungsstoffwechsel, dafl eine solche einfache Beziehung nicht besteht,
ja, unter Hinweis auf eine rein katalytische Funktion braucht ein solcher
Zusammenbang innerhalb gewisser Grenzen auch gar nicht vorhanden
zu sein. Sehen wir die Funktion der Katalase nur in einer Beseitigung
iiberschiissiger Peroxyde, wobei mit BacH und CHODAT nicht allein an
H,0, gedacht werden mag, so bedeutet ein niedriger Katalasegehalt,
daf solche iiberschiissigen Peroxyde, selbst bei einer quantitativen Ver-
groferung des Umsatzes, eben nicht entstehen.

Hier kommen wir aber in eine engere Beziehung mit unserer Deutung
der Peroxydasen: Letztere werden gesteigert, weil eine gewisse oxydative
Schwierigkeit vorliegt, weil Peroxyde entweder nicht geniigend gebildet
werden oder das Substrat einen nochmaligen oxydativen Pontentialhub
erfordert. Liegen die Verhiltnisse aber derartig, so werden bei einem
vermehrten Peroxydasengehalt alle entstehenden Peroxyde sofort im
Sinne WILLSTATTERs gebunden werden, und ein verringerter Katalase-
gehalt wire nichts anderes als ein Ausdruck und eine Bestétigung dieses
Mechanismus. Die Oxydation verlduft in den weiflen Zellen vielleicht selbst
ber kiunstlich gesteigertem Umsatz so, daf3 tberschiissige Peroxyde nicht
gebildet werden und folglich fir die Katalase keine Gelegenheit zu einer
Titigkeit gegeben ist.

Ich mochte hier noch einmal darauf hinweisen, daB3 ich diese An-
schauungen, wie schon bei den Peroxydasen, als eine vorldufige Arbeits-
bypothese betrachte, eine Hypothese, die in mannigfacher Beziehung
noch experimenteller Stiitze von seiten des normalen Stoffwechsels be-
darf, die jedoch auch durch einige Beobachtungen an Wahrscheinlich-
keit gewinnt, die im folgenden Kapitel beschrieben werden sollen.

V. Das Ergriinen.
Der Vorgang im allgemeinen.

In den bisherigen Erérterungen war wiederholt die Rede von Unter-
suchungen, die im Verlauf des Ergriinungsprozesses panaschierter Blatter
angestellt wurden. Dieser Vorgang bedarf nun einer etwas eingehenderen
Betrachtung. MoriscH (45) berichtete 1901 von einer Kohlvarietét, die im
Winter oder, besser gesagt, in der Kélte panaschierte Blatter fithrte, wih-
rend sie im Sommer und im Warmhaus ganz normal gleichmaBig griin war.

Es ist klar, daB ein solches Objekt fiir das Studium der Panaschiire
besonders interessant sein muBte. MowriscE hatte allerdings selbst den
Einwand ausgesprochen, daf$} es sich bei dieser Erscheinung um gar keine
echte Panaschiire handle, sondern daB diese Kiltelabilitit (Wachstum,
aber keine Chlorophyllbildung mehr) nichts weiter sei, als ein Spezialfall
der allgemeinen Abhéngigkeit der Chlorophyllsynthese von der Tem-
peratur.
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Er iibersah dabei aber, dal bei eben dieser tiefen Temperatur nur
ein ganz bestimmter Teil der Zellen an der Chlorophyllbildung gehemm¢t
wird, daB in der Regel Blitter entstehen mit einem tiefgriinen Rand,
fir den die Temperatur zweifellos zur Synthese geniigte. Erst bei sehr
langer Kiltewirkung sollen auch rein weille Blatter auftreten, ein Fall,
der ja bekanntlich in gleicher Weise bei den ,,echten‘ panaschierten
Pflanzen vorkommt, den ich jedoch bei meinen Exemplaren noch nicht
beobachten konnte, obwohl sie den ganzen Winter itber im Freien
standen.

Jedenfalls hat solch ein Brassica-Blatt ganz den Habitus einer Pana-
schiire im strengsten Sinne des Wortes, es unterscheidet sich von den
anderen panaschierten Pflanzen allein durch die Leichtigkeit, mit der
bei einer Temperaturerhohung die Panaschierung verschwindet. Ich
werde spiter zeigen, dafB es sich jedoch auch hier nicht um einen grund-
sitzlichen Unterschied handelt, sondern daB hier lediglich eine Reaktion
rasch und quantitativ verlduft, die bei einer ganzen Anzahl von anderen
panaschierten Pflanzen, wenn auch in geringerem Ausmafe, nachweisbar
ist. Ich sehe, trotzdem auch KusTER (37) zu zdgern scheint, keinen
einzigen Hinderungsgrund, diese Varietdt der Brassica oleracea acephala
nicht als eine echt panaschierte Pflanze zu betrachten, zumal wenn beriick-
sichtigt wird, wie mannigfaltig auch sonst der Habitus der unter dieser Be-
zeichnung zusammengefaBten Erscheinung ist. Auch hinsichtlich der ge-
samten stoffwechsel-physiologischen Befunde ordnet sich dieses Objekt
durchaus dem allgemeinen charakteristischen Bild der Panaschiire ein.

Da auBer der ersten Feststellung einer Temperaturlabilitat durch
MowiscH nur noch einige Angaben von TiMPE (75) vorliegen, sind zu-
néichst noch einige Einzelheiten des Prozesses nachzutragen. Der dulBer-
liche Vorgang ist durch MoLiscH scharf gefaBt. Es treten im Herbst
zuerst weille Blattrippen auf, dann findet von der Mitte aus eine immer
grofere Verbreiterung des weillen Blattanteiles statt, bis schlieBlich rein
weile Blitter entstehen, die nur noch einen schmalen griinen, gekréiu-
selten Rand tragen.

Man findet jedoch bei dieser Entwicklung, wie sie sich besonders
schon im Herbst im Freiland beobachten 14Bt, auch Blitter, deren Bin-
nenfelder, obwohl scharf von dem dunkelgrimen Rand abgesetzt, nicht
rein weil} sind, sondern alle Farbténungen vom kriftigen Hellgriin bis
zum Gelb aufweisen konnen. Solche Bliatter machen zunéchst den Ein-
druck, daB es sich hier um eine augenfillige unmittelbare Chlorophyll-
zersetzung und Auflésung handelt, daB das Chlorophyll abwandert.

Eine genaue Beobachtung lehrt jedoch, daBl es sich damit anders
verhilt, da keine progressive Verfarbung, sondern eine mehr oder weni-
ger ausgeprigte Hemmung der Chlorophyllsynthese vorliegt. Die Blatter
behalten die Farbe, mit der sie angelegt werden, durchweg bei, auch wenn
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die Temperatur wochenlang sich um und unter 0° bewegt, der Prozef
der Chlorophyllsynthese dringt aber bei ihrer Anlage nur noch in be-
schrinktem MaBe durch, so daB das eine Blatt noch bis zur deutlichen
hellgriinen Fiarbung gelangt, wihrend ein anderes in den zentralen Ge-
weben nur noch so viel Chlorophyll aufzubauen vermag, dafl ein gelblich-
griiner Ton resultiert, bis endlich die Synthese iiberhaupt still steht.

Diese Erscheinung ist deshalb bemerkenswert, weil sie erkennen 1ia8t,
daB es sich hier nicht nur um die langsame Auswirkung eines schidlichen
Einflusses handelt. Man erhilt ebensolche Bilder, wenn man den Er-
griinungsprozeB bei einer verhéltnisméBig niederen Temperatur einleitet.
Es scheint so, als ob unter gewissen verdnderten Umsténden nur ein
gewisses und vielleicht durch den energetischen Umsatz bestimmtes
AusmaB der Chlorophyllmenge erreicht werden kann.

Ahnliche Erscheinungen habe ich an anderen panaschierten Pflanzen
wahrgenommen, von denen spéter berichtet werden wird. Auch hier
tritt nach dem Einsetzen der Chlorophyllsynthese Stillstand auf einem
Punkte ein, der weit unter dem NormalmafBl der dazugehérigen griinen
Teile liegt. Hierher gehért desgleichen die Beobachtung, dal ergrimende
Wurzeln selten eine héhere Intensitét der Farbstoffbildung zeigen (70).

Eine weitere Eigentiimlichkeit der Kohlvarietéit besteht darin, dafl
sich selbst bei der reinsten Ausbildung der Kiltepanaschierung, bei der
die dicken Blattrippen und Stiele der schneeweilen Blitter fast Elfen-
beinfarbe annehmen, um jedes GefdBbiindel ein schmales Chlorophyll-
band lagert, das im Holzparenchym lokalisiert ist. Diese merkwiirdige
Erscheinung, die man an den gréBeren Stielen auf dem Querschnitt
schon mit bloBem Auge sieht, 148t sich mit Hilfe des Fluoreszenz-
mikroskopes bis in die feinsten Nerven des weillen Blattgewebes ver-
folgen. Ein Eingehen auf die PANTANELLIsche Ansicht, dal zerstérende
Stoffe in den Leitbindeln wandern, eriibrigt sich.

Wird nun eine solche kiltepanaschierte Pflanze in ein Warmhaus
gebracht, so ergriint sie, wie das Morisca beschreibt. Am reaktions-
fihigsten sind die jiingsten Bléitter, doch beginnen auch die dlteren bis
zu einer gewissen Altersgrenze bei einer Temperatur von etwa 20° meist
schon nach 3—4 Tagen deutlich mit der Synthese.

Diese Altersgrenze fillt nicht etwa mit der Einstellung des Wachs-
tums zusammen, sondern auch voll ausgebildete Blitter ergriinen noch,
erreichen jedoch nur noch eine gewisse niedrigere Stufe der Farbstoff-
intensitdt, ganz im Einklang mit den obigen Ausfithrungen.

Auffillig ist, daB das Ergriinen selbst eines jiingeren Blattes erst
zuletzt auf die dem normalgriinen Rand unmittelbar anschlieBende
Zone iibergreift, so dal man in einem gewissen Stadium des Prozesses oft
Blétter sehen kann, die bis auf ein schmales weiBles Band léngs des
griinen Randes ergriint sind. Der Blattrand scheint iiberhaupt physio-
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logisch etwas differenziert zu sein, wir werden spiter ein weiteres Bei-
spiel dafiir kennen lernen. Vielleicht spielen hier schon gewisse Alters-
unterschiede eine Rolle.

Es war eben gesagt worden, dafl auch voll ausgewachsene Blitter
noch zu ergriinen vermogen. Diese Fahigkeit haben nun aber nicht
allein Blatter, die sich noch an der Pflanze befinden, sondern auch
abgeschnittene, ja sogar kleine, auf Wasser schwimmende isolierte Ge-
webestiickchen von weniger als 1 qem GroBe, so dall kein Zweifel
sein kann, daB hier ein reimer reversibler Zustand der einzelnen Zelle
vorliegt.

Diese Feststellung hat aber aus Griinden, die schon in der Einleitung
kurz erwihnt wurden, ein gewisses grundsétzliches Interesse. KUsSTER (38)
schreibt noch in seiner ,,Anatomie des panaschierten Blattes* 1927 : ,,Da83
dufere oder innere Bedingungen den blassen Inhalt erwachsener Zellen
ergriinen lassen kénnen, mull nach dem jetzigen Stand unserer Einsicht
als sehr unwahrscheinlich, wenn nicht als ausgeschlossen bezeichnet
werden.” Hier liegt jedoch, wie gesagt, ein solcher Fall vor, und #hn-
liches habe ich, wenn auch weniger stark, bei Cornus und Acer beob-
achten konnen, wovon spéter berichtet werden wird.

Das mikroskopische Bild des Ergriinungsvorganges.

Es war nun eine weitere Frage, ob sich im Verlauf des Ergriinungs-
vorganges an den Plastiden mikroskopisch irgendeine tiefergreifende
Verianderung erkennen lassen wiirde. Am lebenden Material ist selbst
mit der besten Optik im normalen Zustand von Plastiden nichts zu
sehen, die weillen Zellen erscheinen meist ganz homogen und lassen nur
zuweilen die Anwesenheit groBer, farbloser und dicht gedrangter kugeliger
Plastiden vermuten. Ich muBite daher zu einer Fixierung des Materials
greifen und lief§ dazu ein voll ausgewachsenes, etwa 20 cm langes, bis
auf einen schmalen Rand rein weiles Blatt im Warmhaus auf Wasser
langsam ergriinen. Wéhrend dieses Prozesses wurden alltéglich, gelegent-
lich sogar zweimal, kleine, unmittelbar nebeneinander liegende Blatt-
stiickchen herausgeschnitten und nach ReEcauD fixiert. Nach der Gold-
fairbung [Anvarapo (1)] der Paraffinschnitte zeigte es sich, daB alle
Zellen des weiBlen Gewebes in grofer Zahl Plastiden fiihren, die von
recht verschiedener GroBe sind, von ganz kleinen Leukoplasten bis zu
Formen, die die KerngroBe erreichen und iibertreffen. Sie farben sich
mit Gold nur schwach an, heben sich aber deutlich vom Plasma ab
und sind meist recht eigenartig, eckig und zuweilen fast amébensdhnlich
mit Fortsitzen ausgestaltet. Dieses Bild wird vervollstandigt durch
Vakuolen, die sich fast in allen nicht nur in Ein- oder Zweizahl finden,
wie das ZIMMERMANN (92) z. B. fiir Veronica speciosa geschildert hat,
sondern oft in groBerer Anzahl (6—8) das ganze Gebilde durchsetzen

Planta Bd. 5. 14
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und diesem dadurch ein fast groteskes Aussehen verleihen. Die Einzel-
heiten sind aus Abb.1 und 2 ersichtlich.

Es darf hier erwihnt werden, dal SmitH (72) in einer Arbeit iiber
die Mosaikkrankheit der Kartoffel ganz &hnliche vakuolenfiithrende
Riesengebilde photographierte, die er als Degenerationserscheinungen
deutete, und auf deren Vorhandensein er die verschiedenen, immer wieder
auftauchenden Angaben iiber die Anwesenheit von Protozoen in diesen

Zellen zuriickfiihrt.
Man ist in der Tat
zuweilen versucht,
diese Plastidenfor-
men fiir parasitische
Lebewesen zu hal-
ten. Ichglaubeauch
nicht, daB es sich
bei meinen Objek-
ten um Fixierungs-
artefakte handelt,
da gerade das ange-
wandte Verfahren
sonst gute Bilder
gibt und z. B. auch
fertige Chloropla-
sten als durchaus
runde und einheit-
liche Gebilde fi-
xiert. Auch der

Fortgangder Ergrii-
nung scheint mir
eine solche Méglich-
. . . keit auszuschlieBen.

Abb. 1. Flichenschnitt aus einem weiBen Blatt von Brassica oleracea. . .
Anfangsstadium. Farblose Plastiden mit zahlreichen Vakuolen. (Fix. Nicht nur die
REGAUD. Goldfirbung. Olimmers. n = 1,4 Comp. Ok. 12.) GriBe dieser Plasti-

den ist betrichtlichen Schwankungen unterworfen, auch die Farbbarkeit
ist mitunter von Zelle zu Zelle, ja sogar innerhalb derselben Zelle, recht
verschieden. Es finden sich immer vereinzelt Formen, die nach Gestalt
und Firbung fast normalen Chloroplasten entsprechen, schén gerundet
und ohne Vakuolen oder nur mit einer einzigen, wihrend unmittelbar
daneben ganz extrem abweichende Gebilde liegen kénnen, so dafl schon
hier gesagt werden kann, dall der Zustand, in dem sich die einzelnen
Zellen befinden, kein einheitlicher ist. Auch habe ich gelegentlich bei
Lebendbeobachtung mitten in rein weillem Gewebe eine Zelle gefunden,
die griin war und meist nur einen einzigen riesigen Chloroplasten besaf.
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Ahnliches, d. h. solche eingesprengte griine Zellen, findet man haufiger
bei anderen panaschierten Objekten, z. B. bei Acer Negundo. KUSTER
macht dariiber eingehendere Angaben. Diese Befunde spielen bei der
Frage der Reversibilitit der Panaschiire und ihrer Atiologie durch
indquale Zellteilungen eine Rolle, so dafl wir noch einmal darauf zuriick-
greifen miissen.

Um das mikroskopische Bild des normalen weiflen Gewebes zu ver-

Abb. 2. Dasselbe Blatt nach zweitigigem Aufenthalt im Warmhaus (200 C.).

vollstandigen, mag angefiigt werden, daBl die Zellen der Leitbiindel-
scheiden und Blattrippen etwas abweichende Plastiden fithren, die meist
kleine, kreisrunde und stark firbbare Scheibchen ohne Vakuolen dar-
stellen, und deren GréBle von fast chondriosomenartigen Korperchen
bis zu Formen von 5—6fachem Durchmesser wechselt. DaBl im Holz-
parenchym der GefaBbindel echte Chloroplasten vorhanden sind, wurde
schon frither erwihnt. Sie enthalten oft Stirke und sind etwa halb so
grol wie die Normalform des griinen Blattgewebes.

Ergriint nun das Blatt, so ist an den Schnitten in den ersten Tagen
zunéchst nichts weiter festzustellen als eine Zunahme der Farbbarkeit.

14*
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Die amobenartigen Gebilde heben sich deutlicher ab und nehmen auch
zuweilen eine gewisse Rundung an. Teilungen, die schon im Anfangs-
stadium gefunden werden, scheinen jetzt zahlreicher zu werden, beson-
ders die Riesengebilde teilen sich hiufig, wobei zuweilen langgeschwinzte
Tropfen und Halbspindelformen beobachtet werden kénnen (vgl. Abb. 2).

Am 3. oder 4. Tag sind in einzelnen Zellen Plastiden da, die zwar noch
eine oder zwei Vakuolen fithren, sonst aber nach ihrer ganzen Firbung
und Gestalt schon als normale Chloroplasten bezeichnet werden miissen.

Abb. 3. Flichenschnitt nach 6 Tagen. Blatt deutlich ergriint. Typische Chloroplasten (c) und
schwach gefirbte Plastiden (p) in derselben Zelle,

Es ist nun hervorzuheben, daB dieser ganze Ergriinungsvorgang durch-
aus nicht gleichmdfig erfolgt, sondern zelleigen ist und von Zelle zu Zelle
ganz verschieden intensiv verlduft, ja auch innerhalb der Zelle an den
einzelnen Plastiden deutliche (zeitliche) Unierschiede erkennen lifit. Dieser
Umstand hat anfinglich die Feststellung des tatsachlichen Verlaufes
ziemlich erschwert, da man selbst im Endstadium des 10. Tages immer
noch Zellen trifft, die sich in nichts vom Anfangszustand unterscheiden.
Abb. 3 zeigt eine Zellgruppe aus einem tief ergriinten Gewebestiick nach
sechstégiger Warmeeinwirkung.

Man sieht hier die Mehrzahl der Plastiden als typische Chloroplasten
entweder ohne Vakuole oder in einem Zustand, in dem sie gerade noch
durchscheinend zu erkennen ist. Daneben finden sich in derselben Zelle,
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und auch in den Nachbarzellen, noch deutliche, schwicher angefirbte
,,2Amoébenformen* des Anfangsstadiums. Die Vakuolenbildung stellt.
augenscheinlich kein Hindernis fiir das Ergriinen des Koérpers dar, was
in voller Ubereinstimmung mit den Befunden ZTMMERMANNs steht, der
angibt, daB auch noch ganz blasig aufgetriebene Gebilde bei Zucker-
fiitterung Stirke zu kondensieren vermégen. Auch mag auf die Eiweil3-
zahlen des 1. Kapitels und ihre Bedeutung fiir das Ergriinen noch einmal
verwiesen werden. Immerhin scheinen sie mit dem Fortschreiten des
Ergriinungsprozesses weniger zahlreich zu werden und schliellich ganz
zu verschwinden. Dies ist jedoch erst eine sekundédre Erscheinung,
eine sichtbare Folge der bereits erfolgten Chlorophyllsynthese.

Uber die Natur dieser Vakuolen kann auch ich keine niheren An-
gaben machen. Ich habe im AnschluB an die Befunde von ZIRKLE (94)
iiber das Vorhandensein von Vakuolen in normal griinen Chloroplasten
wiederholt mit monochromatischem Licht (A = 495—570) gearbeitet
und an frischem griinem Brassica-Material nie etwas derartiges beob-
achten kénnen. Die Frage bedarf, soweit sie normale Chloroplasten
betrifft, wohl noch einer eingehenden Nachpriifung. Bei panaschierten
Objekten scheinen die Vakuolen nach den Angaben ZIMMERMANNS (94)
dagegen nicht selten zu sein, ihr Auftreten kann jedoch kaum als eine
tiefergreifende Degeneration der Plastiden gedeutet werden, da diese ja
ohne weiteres ergriinen. Auf eine Beziehung zur Kélte wird spéter noch
einmal zuriickzukommen sein.

Wichtig scheint mir hier vor allem die Feststellung, daf die Pana-
schierung und der Ergriinungsvorgang ein Krankheits- bzw. ein Gesun-
dungsprozef} der einzelnen Zelle ist, der in ganz verschiedenem Ausmaf@e
lokalisiert ist. Denn von hier aus wird das schon wiederholt beobachtete
und, wie schon erwihnt, besonders von KUSTER beschriebene Auftreten
von Griinsprenkeln in den weiBlen Teilen mancher Pflanzen erklérlich.
Tch trage kein Bedenken, die bei Brassica festgelegten Verhiltnisse auch
auf andere Objekte zu ibertragen: der Panaschierungsprozef ist unter
gewissen Umstinden lokal reversibel.

Damit erfihrt auch das bisher unerklérliche und namentlich von den
Vererbungsforschern beachtete Vorkommen von griinen und farblosen
Plastiden in derselben Zelle bei Stellaria, Capsella u. a. eine neue Be-
leuchtung. Die Befunde iiber das verschiedene Ausmaf der Ergriinung
an einzelne Plastiden derselben Zelle zeigen deutlich, in welcher Richtung
hier die Erklirung zu suchen ist. Ja, es fragt sich, ob man bei der Atiolo-
gie der Panaschiire den Begriff der indqualen Teilung iiberhaupt aufrecht
erhalten muB. DaB die Zellen eines gréBeren Verbandes, z. B. eines
Blattes, auf suBere Einfliisse durchaus verschieden reagieren kénnen,
ist eine bekannte Tatsache. Es sei hier z. B. nur auf die lokalen Unter-
kiihlungserscheinungen (Flecken) verwiesen. Man wird aber dann etwas
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Ahnliches auch fiir hypothetische innere Einfliisse annehmen diirfen, und
es erscheint mir fraglich, ob das stets mit einer indqualen Teilung zu
erklaren ist. Die Befunde an Brassica, die im wesentlichen an Cornus
und Acer bestatigt werden konnten, zeigen eine weitgehende, in ihrem
Ausmaf lokal ganz verschiedene Reversibilitat des ganzen Prozesses, die
bei einer Aufklirung des Problems wohl beachtet werden muf.

Versuche diber das Ergriinen.

Gab so die mikroskopische Kontrolle des Ergriinungsvorganges zwar
einen gewissen Aufschlull iiber dessen Verlauf, so lieB sich doch kausal
auch auf diesem Wege nichts erkennen. Einen kleinen Schritt weiter
fihrten indessen einige ganz einfache Versuche. Es wurden kréftige,
normal panaschierte Kéltepflanzen ins Warmhaus (20°) etwa 8—10 Tage
unter Dunkelstiirze gebracht, um zu untersuchen, wieweit das Ergriinen
allein von der Wirme abhéngig war, und wieweit sich etwa ein Licht-
einfluf dabei noch geltend machte. Es trat wihrend dieser Zeit ein
typisches Etiolement ein, starkes Langenwachstum mit reduzierten
Blattflichen. Wurden nun die so vorbehandelten Pflanzen aufgedeckt,
so erfolgte selbst bei schlechter Beleuchtung ein fast schlagartiges Er-
griimen. Im Verlauf von wenigen Stunden sind die Pflanzen tief griin,
mit Ausnahme der sonst normal grinen Rénder. 1-—2 Tage lang ist
geradezu eine Inversion der Panaschierung eingetreten, die Blétter
zeigen ein griines Binnenfeld mit weilem Rand, bis dann auch hier das
Ergrinen und damit der Ausgleich erfolgt. Es war im vorstehenden
schon auf diese Sonderstellung des Blattrandes aufmerksam gemacht
worden.

Wenn ich nun weiter eine auf diese Weise dunkel und warm vor-
behandelte Pflanze in die Kilte brachte (Durchschnittstemperatur 3°,
Hochsttemperatur voriibergehend 5°) und hier, nachdem ein gewisser
Temperaturausgleich abgewartet war, aufdeckte, so beobachtete ich
folgendes: Nach etwa 2 Tagen trat eine Gelbfarbung auf, die sich lang-
sam verstirkte und nach 4 Tagen in ein schwaches Grun iiberging, das
jedoch erst nach 8 Tagen deutlich wurde. Nach 14 Tagen waren die
Spreiten der jingsten Blatter tief ergrint, wihrend die Blattnerven,
die Stiele und der Stamm sowie die édlteren Blitter noch weill waren.
Auf diesem Zustand blieb die Pflanze, ohne weiter zu wachsen, stehen.
Spiter wiederholte Versuche verliefen édhnlich. Die Objekte wurden erst
1 bzw. 2 Tage unter dem Dunkelsturz auch in der Kilte belassen. Nach
dem Aufdecken trat wiederum bei 3° eine sich langsam verstirkende
und schlieBlich recht intensive Gelbfarbung ein. Dann sank, ohne daB
ich es hindern konnte, die Temperatur wihrend mehrere Tage unter 0°
und unterband damit den weiteren Ablauf des Vorganges, der erst bei
einer Temperaturerh6hung auf 9° wieder langsam in Gang zu bringen war.
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Es ist nun aus den Untersuchungen Liros (41) bekannt, daff das Licht
nur zur letzten Umwandlung der farblosen Vorstufe des Chlorophylls
notig ist. Die Schnelligkeit, mit der das Ergriinen nach einer dunklen
Wirmevorbehandlung einsetzt, zeigt im Vergleich zu einer normalen
Ergrimung, daBl es sich bei dieser ganzen Hemmung der Chlorophyll-
synthese um eine reine Warmewirkung handelt. Dabei muB es der Auf-
bau der Vorstufen vor dem Leukophyll sein, der in den weiBen Zellen
verhindert oder durch Warme geférdert wird. Ein sichtbares Ergriinen
erfolgt nach Liro nur, wenn Leukophyll dauernd nachgebildet wird, so
daB das einfache Belichten keineswegs zum Ergriinen fiihrt, wenn der
Betrieb nachtréiglich gestoppt wird. Wenn man also nach einer warmen
Dunkelbehandlung ein so rasches Ergriinen erzielt, so mufl schon im
Dunkeln allein durch die Warme das Getriebe in Gang versetzt worden
sein, so daf}, wenn durch Belichtung die letzte Sperre, die man sich viel-
leicht im Sinne einer reinen Massenwirkung vorstellen kann, fillt, der
Prozef3 wie ein aufgezogenes Uhrwerk mit grofier Geschwindigkeit ablauft.

Anders in der Kilte. Hier mul3 durch die abermalige Temperatur-
erniedrigung das (Glanze auBerordentlich rasch gebremst werden, da sonst
unmittelbar nach dem Aufdecken ein gewisses MaB der Chlorophyll-
synthese noch erreicht werden miiite bis zum endlichen Stillstand.
Sicherlich wird auch hier das schon fertige Leukophyll noch umgewandelt,
da dies ja auch in totem Material noch geschieht. Andererseits aber
erfolgt doch auch die Hemmung nicht absolut, wie man das zunéchst
erwarten sollte. Sinkt die Temperatur nicht zu tief, so schleppt sich
der Ergriinungsvorgang noch 14 Tage und linger weiter und erreicht auf
diese Weise langsam verschiedene, wenn auch anormal niedrige Grade
der Blattfarbung. Diese Stufen einer Hemmungserscheinung wurden
schon vorstehend an dem Auftreten der hellgrin bis gelb gefirbten
Herbstbléatter beschrieben. Es wird in der SchluBbetrachtung Gelegen-
heit genommen werden, das Wesen eines solchen Hemmungsvorganges
naher zu betrachten, so dafl wir uns hier mit der Feststellung der Er-
scheinung begniigen kénnen.

Thermolabilitit anderer panaschierter Pflanzen.

Diese Versuche mit der kiltelabilen Brassica hdtten nun zwar einiges
Interesse fiir den Spezialfall einer Wirmeeinwirkung auf eine Pana-
schierung, da sie einen gewissen Hinweis auf den Vorgang der Hemmung
geben, diirften aber doch fiir die Gesamtbetrachtung der Panaschiire
keine besondere Bedeutung beanspruchen, wenn es sich nicht gezeigt
hitte, daB es sich hier keineswegs um einen strengen Sonderfall handelt,
sondern um Dinge, die bei einer ganzen Anzahl anderer panaschierter
Pflanzen, bei denen man eine solche Kilteempfindlichkeit unter gew6hn-
lichen Umstianden nicht beobachtet, nachweisbar werden.
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Die Leichtigkeit, mit der Brassica oleracea auf eine Erhéhung der
Temperatur reagiert, und ihre durch keinen sonstigen Grund ablehnbare
Einordnung zu den echten Panaschiiren lieBen mich nimlich Ausschau
halten, ob nicht auch andere bunte Objekte in #hnlicher Weise reagier-
ten. Auller Mowriscu hat noch Ficpor (19) 1914 auf einen solchen Fall
von Temperaturlabilitdt bei einer Funkia hingewiesen, der auch von
KutsTER anerkannt wird. Ich habe die Erscheinung an diesem Objekt
ebenfalls beobachtet, ohne zunichst die Angaben Ficpors zu kennen.

Nun mufite es besonders reizvoll sein, einmal mit Objekten zu arbei-
ten, die bei unserer gewohnlichen Freilandtemperatur durchaus bestén-
dig sind. Ich hatte bei meinem Exemplar von Acer Negundo beobachtet,
daf der zweite Jahrestrieb Anfang Juli Blitter hervorbrachte, die deut-
lich an den ,,weilen‘* Stellen Chlorophyll entwickelten. Der Grund
dieser Erscheinung war damals nicht einzusehen. Nun begann ich im
ersten Frithjahr mit abgeschnittenen Zweigen von Acer sowie von einem
Freilandexemplar von Cornus alba, das jedoch diese letzte Erscheinung des
griinen Johannistriebes nicht zeigte, Frithtreibversuche im Warmhaus.
Mitte Februar wurden die Zweige im Freien geschnitten und in gewshn-
lichem Leitungswasser einer Minimaltemperatur von 20° ausgesetzt.
Nach etwa 14 Tagen begannen sie auszutreiben und reichlich Bléitter zu
entwickeln, die nun zwar noch deutliche Panaschierung aufwiesen, aber
nicht mehr weillgriin gezeichnet waren wie die Stammpflanze des Frei-
landes, sondern hellgriin-dunkelgriin. Es war also offensichtlich, daB
die albinen Gebiete Chlorophyll entwickelten. Die Farbe erreichte bei
Acer Negundo etwa die Intensitdt von frisch entfaltetem Buchenlaub;
bei Cornus war sie anfinglich geringer, verstdrkte sich aber bei einer
weiteren Erhohung der Temperatur bis zu tief griinen Blattern.

Es mag hier erwahnt werden, dafl auch Sambucus schon im Freiland
in den jungen Blittern bzw. Réandern Chlorophyll entwickelt, das jedoch
wieder verschwindet, ohne daf} der Vorgang durch eine erhhte Tempera-
tur auf die Dauer aufgehalten werden kann. Hier hiitte man vielleicht die
Berechtigung, von einer Zerstérung des Farbstoffes zu sprechen, doch
stellt dieser Fall unter den von mir untersuchten Pflanzen eine Aus-
nahme dar.

Ich habe meine Versuche den ganzen Sommer iiber fortgesetzt. Am
leichtesten reagiert stets Acer Negundo. Hier gelingt es sogar, schon
wohl entwickelte weiBgriine Bldtter der Freilandpflanze nachtréaglich im
Warmhaus zum Ergriinen zu bringen. Die Reaktion erfolgt noch bis zu
einem ziemlich scharf gekennzeichneten Alter. Merkwiirdig und fiir die
Rolle der Temperatur bezeichnend ist aber, dafl es mir bis jetzt auch
an Stecklingen, die ich jetzt bereits 3 Monate im Warmhaus kultiviere,
nicht gelungen ist, die Panaschierung véllig zum Erléschen zu bringen,
wie das bei Brassica der Fall ist. Die Intensitiat der Chlorophyllentwick-
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lung nimmt zwar mit zunehmendem Alter noch zu und kann dann, ge-
niigend hohe Temperatur vorausgesetzt, bis zu einem so weitgehenden
Verwischen der Grenzen fiihren, dafl ein genaues Abtrennen mit der Schere
nicht mehr maoglich ist. Doch ist bei den sich neu entwickelnden Blattern
ein gewisser Kontrast immer wieder vorhanden und wird dann auch in
allen im vorstehenden untersuchten Stoffwechselzahlen erkennbar. Ich
habe solche hell-dunkelgriinen Blitter auf Eiweifl, Atmung, Katalase
sowie auf ihre normale Stirkebildung untersucht und immer noch zwar
wesentlich geringere, aber doch fiir eine Panaschierung charakteristische
Differenzwerte gefunden.

Tabelle 25.
A EiweiB in % CO: Katalase
Acer Negundo | 4o Total-N cem /ét. mg H,0,
Hellgriin . . 79,7 0,678 8,7
Dunkelgriin. 84,9 0,836 9,5

Am geringsten sind hier die Katalasedifferenzen ausgeprigt, ja, ich
fand sogar gelegentlich vollkommenen Ausgleich oder gar einen ganz
geringen UberschuB in den hellgriinen Teilen. Sehr deutlich ist dagegen
stets der Unterschied im Starkegehalt. Man kann Blétter, die zur Anstel-
lung der Jodprobe mit Alkohol entfirbt wurden, ohne weiteres an ihrem
Stéarkegehalt als panaschiert erkennen. Diese Befunde zeigen, zusammen
mit den niedrigeren Atmungswerten, dafl die Produktion des schwicher
gefiarbten Teiles an organischem Material auch schwicher ist. Dies gilt
auch dann, wenn man in Anlehnung an die Farbstoffuntersuchungen
von Awrea-Varietiten durch WILLSTATTER (82) eine groflere Assimila-
tionszahl annimmt.

Wie leicht Acer Negundo auf Temperaturerhhungen reagiert, zeigt
der Umstand, daB nicht nur, wie schon erwahnt, der Johannistrieb unter
normalen Witterungsumsténden zur Ausbildung von Chlorophyll ge-
langt, sondern fast jede Periode heifler Tage sich an dem Baum zu er-
kennen gibt. Ich wurde erst durch meine Treibhausversuche auf dieses
eigenartige Verhalten des Freilandexemplars aufmerksam. Ob mit langer
andauernder Warmhauskultur, vor allem auch unter Anwendung noch
hoéherer Temperaturen, die Panaschierung nicht doch véllig zum Schwin-
den kommt, méchte ich noch nicht fur entschieden halten. Die Steck-
linge sollen weiter beobachtet werden.

Schwieriger reagierte anfinglich Cornus alba, bis es sich zeigte, daB
hier lediglich die kritische Temperatur héher liegt als bei Acer. Demge-
méf kommt es auch im Freiland nur selten und nur nach ausgesprochen
heiBen Perioden gelegentlich einmal zur Ausbildung griiner Bléttchen.
So konnte ich im vorjahrigen Sommer keine, wohl aber dieses Jahr beim
zweiten Trieb etwa vier kleine griine Blitter auffinden. Bringt man
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jedoch abgeschnittene Zweige in eine Temperatur von 30—35°, so erfolgt
auch hier ein Ergriinen. Am schonsten zeigen das die in der Wérme neu
ausgebildeten Organe, doch vermdgen immerhin auch noch etwa halb
ausgewachsene Blitter nachtriglich deutlich vor allem an den Blatt-
rippen Chlorophyll zu entwickeln und damit erneut die Reversibilitét
des Vorganges zu beweisen. Die Altersgrenze liegt jedoch niedriger als
bei Acer. Am interessantesten war hier das Verhalten rein weiller Triebe.
Es gelingt 6fters, einen panaschierten Ast mit einem ganz weillen Sprof
in Wasser weiter zu kultivieren. Bei einem solchen Zweig begannen
nach vierwéchigem Aufenthalt bei 25° die Nerven der ersten, im
Warmhaus entwickelten Blattgeneration zu ergriinen, wihrend die
Spreite wieder jene eigentiimliche gelbe Farbung annahm. Die nichsten,
aus der Knospe neu entfalteten Bliatter entwickelten dann auch in den
Blattspreiten deutlich Chlorophyll, wobei namentlich die Blattspitze und
das oberste Drittel des Blattes die Intensitéit von normalem Laub erreich-
ten. Ich habe diesen ganzen Vorgang in anderen Versuchen wesentlich
beschleunigt, indem ich die Zweige jeweils iiber Nacht in einen Thermo-
staten von 359 stellte. Auf diese Weise gelingt es schon nach 10 Tagen, rein
weiBe Triebe bis zum tiefen Ergriinen zu bringen. Be: dieser hohen Tem-
peratur kann man auch an panaschierten Zweigen Bldtter heranziehen, die
keine Panaschierung mehr erkennen lassen. Ein Absinken der Temperatur
bringt diese jedoch abermals zur Erscheinung. Schon ein Riickgang
auf 25° geniigt, um Blitter entstehen zu lassen, die hellgriin zu dunkel-
griin abgesetzt sind. Die weillen Triebe zeigen natiirlich beim Ergriinen
keinerlei Panaschierung, sondern abgesehen von einer oft dunkleren
Spitze eine ziemlich gleichméBige Verteilung des Farbstoffs. Betreffs
einer kingeren Warmkultur gilt das bei Acer Gesagte; die Versuche sollen
fortgesetzt werden.

Die mikroskopische Betrachtung eines ergrinten Blattstiickes liel3
erkennen, daB sich das Chlorophyll vor allem in der Palissadenschicht
und in dem unteren Schwammparenchym gebildet hatte, wihrend ein
bis zwei Zellenlagen der Mittelschicht viel schwicher gefirbt waren. Die
Starkebildung stand auch in den Palissaden deutlich hinter der des normal
griinen Gewebes zuriick. Wiederum aber lie§ sich beobachten, dal auch
in der einzelnen Zellschicht die Intensitit der Farbstoffbildung von Zelle
zu Zelle verschieden sein kann. Damit schlieSt sich aber dieses duBerlich
so ganz anders geartete Objekt auch in diesem Punkte eng an die fiir
Brassica beschriebenen Erscheinungen an.

Es scheint nun, als ob es sich bei dieser Temperaturlabilitat der vor-
stehend genannten panaschierten Arten um eine viel weiter verbreitete
Erscheinung handelt, als man bis jetzt annahm. Uberblickt man darauf-
hin die Literatur, so finden sich doch zerstreut eine ganze Menge von
Angaben, die sich zwanglos hier einordnen lassen und die, wie sich jetzt
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herausstellt, bisher etwas zu leicht genommen worden sind, selbst vondem
besten Kenner der Materie, von KtsTER [vgl. die Ausfithrungen: ,,Zur
Atiologie der Panaschierung®, 1926 (37)]. AuBer den bis jetzt genannten
vier Objekten gehort hierher die panaschierte Varietit von Digraphis
arundinacia, bei der ich nach heilen Sommertagen ein deutliches Er-
griinen beobachten und im Warmhaus sogar an ausgewachsenen Blittern
bewirken konnte. Ferner berichtete TiMPE (74) von einer panaschierten
Ulme, die nur im Frithjahr bunt war, wéhrend der Sommertrieb grin
wurde. Schon ScHURHOFF vermutete hier einen Temperatureinflufl, und
nach meinen Erfahrungen an Acer Negundo diirfte dieser Zusammenhang
ziemlich sicher sein. Es wird sich sicher lohnen, einmal panaschierte
Ulmenzweige, die mir leider hier nicht zur Verfiigung standen, in Warm-
kultur zu nehmen. Nach PANTANELLI soll auch Antidesma alexiterium
in ahnlicher Weise wie Brassica thermolabil ein. BEERINCK sah eine
Barbarea vulgarts nur im Frithjahr panaschiert, im Sommer griin,
KiessuinGg (31) ebenso ein panaschiertes Lamium maculatum. Alle
diese Pflanzen diirften sich fiir eine weitere Untersuchung dieser Fra-
gen eignen.

Netzpanaschierung wird ebenfalls hiufig mit der Temperatur in Zu-
sammenhang gebracht. So fithrt Kannciesser (30) die Panaschierung
von Oxalis auf Kilte zuriick, JUNGER (29) desgleichen bei Pulmonaria
officinalis und Geranium ruthenicum, GEISENHEYNER (22) nimmt diesen
EinfluB in derselben Weise bei einem Convolvulus an. Ich méchte hier
noch manche Kleesorten anfithren, unter denen man im ersten Friih-
jahr haufiger eine Griinsprenkelung findet, die sicher in das Gebiet der
Panaschiire gerechnet werden darf. Nach den Aussagen unserer Gértner
zeigt weiter eine Iris-Art die Erscheinung, nur im Frithjahr panaschierte
Blatter zu entwickeln.

Dem praktischen Gértner sind Ergriinungen durch hohe Temperatur-
einwirkung iiberhaupt nicht fremd. Nach WEeIpELICH (81) sind die be-
kannten weiBlen Selaginella-Spitzen nur bei einer Temperatur unter 10°
bestindig. Buck (14) erwihnt einen Asparagus, der nach einer Kalte-
periode rein weill blieb. Ganz besonders interessant aber sind die An-
gaben GAssNERs (21), der bei einem Hafer durch kalte Aufzucht nicht
nur ein WeiBbleiben feststellte, sondern auch richtig panaschierte Blatter
erzielen konnte. Nach ZIMMERMANN (93) soll das auch bei Roggen beob-
achtet werden. Ich bin iiberzeugt, daB sich auller den hier angefithrten
Beispielen noch weit mehr Objekte finden lassen, die diesen Zusammen-
hang aufweisen, sobald nur einmal experimentell vorgegangen wird.
Mit dieser Haufigkeit der Erscheinung erdffnen sich aber fiir das Pro-
blem der Panaschiire insgesamt ganz neue Aussichten.



220 W. Schumacher:

C. Schlufibetrachtung.

Die im vorstehenden mitgeteilten Beobachtungen lassen keinen
Zweifel dariiber, daBl die Panaschiire unter Umsténden mehr oder
weniger thermolabil ist, in dem Sinne, daf durch eine entsprechend hoch
gewihlte Temperatur bei einer ganzen Reihe von Arten eine Chlorophyll-
bildung erzwungen werden kann. Diese auffillige Erscheinung erlaubt
es aber, die ganze Frage der Panaschierung unter einem etwas umfassen-
deren Gesichtspunkt zu betrachten. Es liegt nunmehr nahe, hier eine
Parallele zu der ganz allgemeinen Abhéngigkeit der Chlorophyllbildung
von der Temperatur zu ziehen, und es ist vielleicht nicht ohne Interesse,
diese Frage etwas eingehender zu erértern.

Es ist aus den Arbeiten von SacHs (63) und seiner Schule bekannt,
daB fiir den normalen Chlorophyllaufbau eine ganz bestimmte Minimal-
temperatur notig ist, unterhalb derer zwar noch ein Wachstum, aber
keine Farbstoffbildung mehr erfolgt. Diese Grenztemperatur ist fiir
einzelne Objekte recht verschieden und erreicht zuweilen ganz betrécht-
liche Hohen. So werden fiir Pinus Temperaturen zwischen 7° und 11°
[nach BENECKE 9° (2)] angegeben, fiir Phaseolus multiflorus, Zea mais
und Brassica Napus solche uber 6°. Evrrvina (18) beschreibt Versuche,
bei denen etiolierte Keimlinge unterhalb ihrer Ergriinungstemperatur
einer lingeren Belichtung ausgesetzt wurden. Es trat dabei an Pha-
seolus bei 10°, an Helianthus zwischen 6° und 10°, an Cucurbita Pepo bei
10° nach mehrstiindiger Belichtung (Minimum 1t/,Stunden) noch keine
Spur von Chlorophyll auf, wohl aber machte sich eine starke Etiolin-
bildung bemerkbar. Die Analogie dieser Erscheinung mit den Vorgéngen
beim Ergriinen von Brassica in der Kélte mit der lange andauernden
Gelbfarbung ist sehr auffillig. Ich habe diese Etiolinbildung, die dem
Ergriinen voranzugehen scheint, auch an anderen panaschierten Objekten
beobachtet. So sah ich einmal an ganz weilen Cornus-Trieben nach
einer Reihe von sehr heiflen Sommertagen im Freiland eine intensive
Gelbfiarbung auftreten, ohne dal es jedoch in der Folge zu einem Er-
griinen gekommen wire. Ahnliches bemerkte ich zuweilen an einzelnen
Exemplaren von Abutilon Sawitzer und Veronica speciosa. Bei der Un-
sicherheit der Beziehungen, die zwischen diesen unter dem Namen
Etiolin begriffenen Farbstoffen und der Chlorophyllsynthese bestehen,
kann einstweilen nur auf die Erscheinung und ihre Analogie mit den von
ELrviNG beschriebenen Versuchen verwiesen werden.

AuBler diesen Angaben iiber die Abhingigkeit der normalen Chloro-
phyllsynthese von einer gewissen Grenztemperatur findensich aber in der
dlteren Literatur auch eine ganze Reihe von Bemerkungen, die einen
EinfluB der Temperatur nicht nur auf die Farbstoffsynthese, sondern
ganz allgemein auf die Chloroplasten erkennen lassen. Besonders inter-
essant sind hier Angaben von HABERLANDT (26), der bei starker Kilte
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neben einer Zerstorung auch Vakuolenbildung in den Plastiden be-
schreibt. Hierzu sei auf die Vakuolen bei Brassica (vgl. S. 209ff.) und
manchen anderen panaschierten Pflanzen verwiesen. Ferner kénnen
hier Arbeiten von Krauss (33) iiber Farbverinderungen winterharter
Blitter erwihnt werden. Krauss beobachtete Ortsverinderungen der
Chloroplasten und Zusammenballung zu Klumpen. Diese Zusténde sind
bei einer Temperaturerhhungreversibel, jedoch bedarf es hierzu lingerer
Zeit, von 1—2 Tagen bis zu 3 Wochen, wihrend eine einzige Frostnacht
geniigt, um die erwiahnten Veréinderungen herbeizufiihren. Nach An-
gaben von SORAUER (73) soll sogar die herbstliche Verfarbung anfing-
lich durch eine Temperatursteigerung noch reversibel sein.

Ohne hier auf weitere Einzelheiten einzugehen, kann doch aus allen
diesen Beobachtungen so viel entnommen werden, daB sowohl die
Synthese des Chlorophylls als auch der fertige Chlorophyllapparat einer
normalen Pflanze einem ganz bestimmten EinfluBl der Aulentemperatur
unterworfen sind, und es fragt sich nun, ob aus dieser ganz allgemeinen
Abhéngigkeit nicht engere Beziehungen zu dem Problem der Pana-
schiire gefolgert werden koénnen.

Wir haben, wie schon gesagt, die Tatsache zu verzeichnen, dafl es
fir normale Pflanzen Temperaturen gibt, bei denen zwar ein Wachstum,
aber keine Chlorophyllsynthese mehr erfolgen kann. Genau so aber hatte
MouwiscH seine Entdeckung der kilteempfindlichen Brassica definiert,
wobei ihm die enge Analogie mit dieser allgemeinen Erscheinung sogar
Zweifel an der Echtheit der Panaschiire seines Objektes nahe legten.
Es war im vorstehenden gezeigt worden, daBl diese Zweifel nicht be-
berechtigt sind, nachdem insbesondere dieselbe Temperaturlabilitit
an anderen, ganz zweifelsfrei zu den panaschierten Pflanzen zu rechnen-
den Objekten nachgewiesen werden konnte. Wir sind durchaus be-
rechtigt, in voller Anlehnung an die Beobachtungen einer Hemmung
der Chlorophyllsynthese bei Pinus u. a. zu sagen, dall fiir gewisse
Zellgebiete panaschierter Blatter die vorhandene normale Temperatur
nicht geniigt, um eine Farbstoffsynthese durchzufihren. Der Unter-
schied gegeniiber der Allgemeinerscheinung besteht fiir die Panaschie-
rung, abgesehen von der héheren Temperaturgrenze, eigentlich nur darin,
daB es nur gewisse, ganz bestimmte Zellgebiete des Blattes sind, die
derartig auf die AuBentemperatur reagieren. Diesen Umstand hatte
MowiscH bei seiner Parallele auler acht gelassen. Wir haben bei der
Panaschiire mit einer gewissen Differenzierung einzelner Zellgruppen
zu rechnen, und es ist nun die weitere Frage, wie weit man den ganz
zweifellos bestehenden EinfluBl der Temperatur auf die Chlorophyll-
synthese auch auf eine solche Differenzierung auszudehnen hat.

Wir kénnen diese Frage auch so stellen: Bestehen Anhaltspunkte
dafiir, daB eine tiefe Temperatur als Ursache, vielleicht als alleinige Ur-
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sache in Betracht kommen konnte ? Die Differenzierung in weile und griine
Blattgruppen scheint hier als erstes einige Schwierigkeiten zu machen.
Es darf jedoch erwiahnt werden, daB eine Differenzierung duBerlich ganz
gleichartiger Zellgebiete bei einer Reaktion auf eine gewisse Verdnderung
der AuBlenbedingungen auch sonst nicht unbekannt ist. Ich mdchte nur,
weil gerade dieser Fall ndheres Interesse besitzt, noch einmal an die
schonerwahnten Unterkiihlungserscheinungen an Blatternerinnern, wobei
stets ganz lokal begrenzte Gebiete ergriffen werden, wihrend andere,
die derselben Frosttemperatur ausgesetzt waren, davon unberiihrt blei-
ben. In umgekehrter Weise wurde eine solche Differenzierung ja auch
beim Ergriinungsvorgang an Brassica beobachtet und hier sogar auf
einzelne Bestandteile derselben Zelle ausgedehnt. Somit diirfte also
dieser eine Punkt keine uniiberwindbaren Hindernisse darbieten, da er
auf eine allgemeine Erscheinung zuriickgefiihrt werden koénnte. Die
Beobachtungen iiber eine gewisse Altersdifferenzierung des Blattrandes
gegeniiber dem Zentrum (S. 208 u. 214) gehoren hierher.

Es bestehen nun aber noch weitere Tatsachen, die eine ursichliche
Rolle tiefer Temperaturen bei der Entstehung einer Panaschiire zunéchst
nicht so ganz unwahrscheinlich machen. In erster Linie sind hier die
Befunde GassNERs (21) zunennen, aus denen man unmittelbar den Schlufl
auf eine experimentelle Erzeugung einer Panaschierung durch Kilte-
einwirkung ziehen kénnte. Da diese Angabe jedoch vorerst noch ver-
einzelt dasteht, so kann der Einwand nicht widerlegt werden, daBl es
sich hier nur um eine ,,verkappte* Panaschiire gehandelt habe, in &hn-
licher Weise, wie ja auch Brassica unter sommerlichen Temperaturen
keine Spur einer Panaschierung erkennen laf3t. In dieser Richtung wiren
weitere Versuche dringend erwiinscht. Ein anderes Beispiel, das hier an-
gefiihrt werden muB}, bietet SORAUER (73), der erwahnt, dafl junge Triebe
(vor allem Hyacinthen), die unter einer Schneedecke etiolierten, zuweilen
ganz, zuweilen aber auch nur an einzelnen Stellen die Fahigkeit verlieren,
bei nachtriglicher Belichtung zu ergriinen. Auf diese Weise kann mit-
unter ein Habitus entstehen, der ganz dem einer panaschierten Pflanze
gleicht. Wichtiger erscheint mir jedoch an diesen Beobachtungen der
Umstand, daBl es offenbar eine Fixierung eines durch Kdlte hervorgerufe-
nen chlorotischen Zustandes gibt, bei dem auch nachtrigliche Temperatur-
erh6hung keinen EinfluBl mehr auszuiiben vermag. Die Angaben Bucks
(14) iiber den weillen Asparagus-Trieb gehoren auch hierher. Denn
damit wiirde ein AnschluBl gewonnen zu denjenigen panaschierten Ob-
jekten, die auf eine Temperatursteigerung nicht mehr reagieren. Wenn
ich namlich auch vermute, dafBl sich manches Objekt, dem #uBerlich
keine Reaktionsfiahigkeit anzumerken ist, noch als mehr oder weniger
thermolabil erweisen diirfte, so mull doch ohne weiteres damit gerechnet
werden, daB eine betrachtliche Anzahl von typischen Bewohnern unserer
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Warmhéuser allen, ja nur beschrinkt méglichen, Angriffen trotzt (Ca-
ladien usw.). Gerade diese letzteren scheinen ja einen ganz eindeutigen
Beweis dafiir zu bieten, daBl an eine alleinige urséchliche Wirkung tiefer
Temperaturen nicht gedacht werden kann. Gibt es jedoch eine Fixierung
einer wie auch immer entstandenen Chlorose, so liegt wohl kein zwingen-
der Grund vor, diese Fixierung von der Vererbbarkeit auszuschliefen.
Auf diese Weise kénnten dann auch thermostabile panaschierte Pflanzen
sich von einer urspriinglichen Kéilteeinwirkung ableiten lassen.

Trotzdem besteht natiirlich kein eigentlicher gesicherter Beweis, der
es rechtfertigte, diese Moglichkeiten aus dem Rahmen einer vorlaufigen
Erwigung herauszuheben. Im Gegenteil scheint mir doch so manches,
vor allem aber die Versuche an Stecklingen, die vorstehend beschrieben
wurden, mehr darauf hinzudeuten, daB es sich bei der Einwirkung
hoherer Temperaturen lediglich um eine mehr oder weniger weitgehende
Uberwindung einer bestehenden Hemmung handelt. Vor allem der Um-
stand, daB z. B. an Cornus die Panaschiire sofort wieder erscheint, wenn
die Temperatur nur wenig sinkt, und daB die Zweige von Acer Negundo
nach dreimonatlichem Aufenthalt im Warmhaus immer noch eine ge-
wisse Unterschiedlichkeit in der Stirke des Farbtones erkennen lassen,
und zwar auch an neu ausgebildeten jungen Blittern, 1Bt mich in dieser
Frage nicht weiter gehen als zu der Formulierung: Der Vorgang, der zur
Panaschiire fihrt, ist derartig, daf ihm durch eine Temperaturerhéhung
mehr oder weniger enigegengewirkt werden kann. Es scheint noch ein
zweiter Faktor im Spiele zu sein, dessen Natur vollkommen ungeklart
bleiben muB, und der in der Erscheinung einer Differenzierung einzelner
Zellgebiete und Einzelzellen nur eben umschrieben werden kann. Das
eine aber scheint mir des weiteren aus den vorstehenden Erérterungen
eindeutig hervorzugehen, daff ndmlich die Analogien, die zwischen der
Thermolabilitit mancher panaschierter Objekte und zwischen der Allgemein-
erscheinung einer Hemmung der Chlorophyllsynthese durch niedrige Tem-
peraturen bestehen, threm Mechanismus nach so eng sind, daf3 von einer
Awufklirung dieser letzten Erscheinung, die ja in threm funktionellen Wesen
noch ganzlich unbekannt ist, viel, wenn nicht alles, auch fir das Problem
der Panaschiire erwartet werden darf. Dabei wird man auch die Eisen-
chlorose in den Umkreis der Untersuchungen einzubeziehen haben, da
auch im Mechanismus dieser Erkrankung vielleicht eine engere Ver-
wandtschaft mit der Panaschierung bestehen diirfte.

Uber die eigentliche Rolle der Temperatur beim Aufbau des Chloro-
phylls sind wir bis jetzt fast nur auf Vermutungen angewiesen. Uber-
blickt man die Ergebnisse meiner stoffwechselphysiologischen Unter-
suchungen an panaschierten Objekten, so zeigt sich in allen aufgefun-
denen Verschiedenheiten zwischen den weilen und griinen Zellgebieten
zwar ein ganz bestimmtes und charakteristisches Bild von einer Ein-



224 W. Schumacher:

heitlichkeit, das in Anbetracht der recht verschiedenen Typen der Pana-
schierung, die zur Untersuchung herangezogen wurden, zunichst fast
iiberraschend erscheinen konnte. Uberraschend jedoch nur so lange, als
man das eigentliche Charakteristikum der Panaschiire, das Fehlen des
Chlorophylls und seiner Funktion, vernachlassigte. Dieser Ausfall einer
Tatigkeit, die das gesamte Leben des Blattes wie keine andere bestim-
mend beherrscht, ist in seinen physiologischen Folgen bisher nie richtig
in Erwigung gezogen worden. Das muB} aber selbst dann noch als un-
berechtigt erscheinen, wenn ein unmittelbarer Zusammenhang gewisser
Stoffwechseldifferenzen mit der Assimilation wegen der Vielgestaltigkeit
der physiologischen Auswirkungen nicht nachgewiesen werden kann. Zu
welchen Irrtiimern die Vernachlissigung dieses wichtigsten Umstandes
fiihren kann, zeigte die Untersuchung des Eiwei8stoffwechsels. Hier
trat ganz klar die Wirkung der Kohlehydrate auf das Gleichgewicht der
N-Fraktionen zutage. Auch bei der Intensitit der Atmungsprozesse
konnte ein solcher bestimmender Einfluf} nachgewiesen werden. Schwie-
riger, weil in ihrer allgemeinen Charakteristik unsicherer, gestaltete sich
nur die Deutung der Fermentverteilung, doch scheint wenigstens fiir die
Peroxydasen ein Zusammenhang mit der Assimilation durchaus wahr-
scheinlich. Mit dieser Feststellung der zentralen Stellung der Photo-
synthese und ihres Einflusses auf alle anderen stoffwechselphysiologischen
Vorgiinge entzog sich nun aber das Grundproblem der Panaschiire um
so mehr einer weiteren experimentellen biochemischen Erforschung, je
weniger unsere derzeitige Methodik den Anforderungen, die jetzt gestellt
werden miilten (Erfassung von Zwischenvorgingen, quantitative Mes-
sung der Oxydationspotentiale usw.), schon gewachsen ist. Wir konnten
nur feststellen, daB alle bis jetzt untersuchten Teilgebiete des Stoff-
wechsels der weiBlen Teile keine grundsétzlichen Anomalien zeigen, die
mit einem Ausbleiben der Chlorophyllsynthese in ursichliche Verbin-
dung gebracht werden konnten, sondern da8 sie alle in verschiedenem
MaBe durch Zuckerfiitterung zu beeinflussen sind.

Man wird sich nun aber doch fragen miissen, ob dberhaupt eine solche
grundsdtzliche Anomalie erwartet werden muf und darf. Alle grundlegen-
den Funktionen des Stoffwechsels sind ja, wie die Untersuchung zeigte,
ihrem Mechanismus nach vollkommen intakt, so daB ein normales Leben
ermdglicht ist bis auf den einzigen Faktor der Chlorophyllsynthese, der
unter den obwaltenden Umsténden nicht als lebensnotwendig bezeichnet
werden kann. Wir kennen ja auch an jedem normalen Pflanzenkorper
gentigend Zellgruppen, die niemals zu einer Farbstoffbildung schreiten.
Selbst an den eigentlichen Assimilationsorganen, den Blattern, bleiben
ganze Zellschichten (Epidermis, Hypodermis usw.) farblos, ohne daf
diese Zellen als krank angesehen werden konnten.

Nun legen vor allem die Beobachtungen der Thermolabilitat sowie



Ein Beitrag zur Kenntnis des Stoffwechsels panaschierter Pflanzen. 225

die Analogien beim Ergriinen normaler Pflanzen bei niedrigen Tempera-
turen den Gedanken nahe, dafl der Einflul der Temperatur nicht so
sehr in qualitativer als vielmehr in quantitativer Richtung zu suchen
ist, daB ein gewisses Maf des energetischen Umsatzes erreicht werden muf,
wenn es zur Chlorophyllsynthese kommen soll. Man konnte ja zunichst
auch daran denken, dafBl die Hemmung, die einem Farbstoffaufbau ent-
gegensteht, ganz partieller Natur ist, dafl es nur eine ganz bestimmte
Stelle im Ablauf der Synthese ist, iiber die der Proze8 nicht oder doch
nur bei héherer Temperatur hinweggefiihrt werden kann. Bei einer
solchen Hemmung miiBten intermediére Zwischenkérper auftreten, die
durch Ansammlung im Sinne einer chemischen Massenwirkung den ge-
samten Vorgang abstoppen miiiten. Auch eine sekundére Bindung solcher
Zwischenprodukte (,,Hemmkérper‘) und damit die Irreversibilitit des
Vorganges, wire auf diese Weise denkbar.

Ich habe mancherlei Versuche unternommen, um in dieser Richtung
weiter vorzustoflen, Versuche, die alle das Ziel hatten, die Temperatur-
wirkung durch Eingriffe chemischer Natur zuersetzen, — bis jetzt jedoch
mit vollkommen negativem Erfolg. So wurden, um nur etwas heraus-
zugreifen, in Verfolgung von Gedankengingen, die sich beim Studium
der Peroxydasen und bei Beriicksichtigung der vermutlichen Rolle des
Eisens bei der Eisenchlorose ergaben, teils Wasserstoffakzeptoren oder
Korper, die durch Autoxydation leicht in solche ibergehen (Chinhydron,
Aldehyde usw.), teils Peroxyde und direkte Oxydationsmittel geboten,
ohne dafl eine nennenswerte Reaktion hitte erzielt werden konnen.

Es erscheint nun aber auch aus anderen Griinden wahrscheinlich, daf
eine solche, nur lokale Hemmung nicht vorhanden ist. Dagegen sprechen
vor allem die Beobachtungen iiber das teilweise und unvollstindige
Ergrinen. Es ging schon aus den Untersuchungen von KrRANzZLIN (32)
hervor, daB in den meisten panaschierten Blittern geringe Mengen von
Chlorophyll gebildet werden. Es ist aber sicher sehr bemerkenswert, da@
bei den Fillen eines durch Temperaturerh6hung angeregten Chlorophyll-
aufbaus nur ein gewisser Grad der Farbstoffbildung erreicht wird, der
hinter dem der normalgriinen Teile zuriickbleibt. Die Bedingungen sind
ja ganz sichtlich gegeben, daBl Chlorophyll gebildet wird, die Synthese
beginnt auch, und man miiBte nun erwarten, dafl damit, wenn vielleicht
auch langsamer, die normale Stirke des Farbtones erreicht werden miifite.
Das ist aber, wie die Beobachtung zeigt, keineswegs der Fall, sondern die
Farbstoffbildung kommt frither zum Stillstand. Auch bei Brassica, bei
der ja bei geniigend hoher Temperatur am leichtesten ein vollkommener
Farbausgleich erzielt werden kann, waren im Freiland héufig die eigen-
timlich gelbgriinen Flichen zu beobachten, die bei konstanten Auflen-
bedingungen ihren Farbton nicht weiter vertieften.

Nun muf} darauf aufmerksam gemacht werden, daf auch unter nor-

Planta Bd. 5. 15
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malen Umstdnden und an normalen Pflanzen der Farbstoffbildung ganz
bestimmte Grenzen gesetzt sind, die je nach der Art auBerordentlich
verschieden sind. Die mannigfachen Untersuchungen iiber die Menge
der Blattfarbstoffe und ihre quantitative Beziehung zur Assimilation
sind ja bekannt. Die WILLSTATTERschen (82) Messungen zeigten, dafl
auch ein geringer Gehalt an Chlorophyll zu einer normalen Assimilation
geniigt. Immerhin ist diese auffallige Erscheinung doch recht beachtens-
wert. Wir kennen aber auch auf anderen physiologischen Gebieten, und
nicht nur in der Botanik, die Erscheinung, dafl ein Vorgang zwar verlduft,
daB er aber auf einer gewissen und manchmal anormal niederen Grenze
stehen bleibt. Eis mag hier nur an das ausgeprigte Bild der Blutarmut er-
innert werden, bei der die roten Blutkorperchen in nicht geniigender Zahl
gebildet werden. (Man vergleiche auch die dabei iibliche Eisentherapie!)
Die Verkniipfung solcher Erscheinungen mit dem Ablauf des gesamten
Stoffwechsels in quantitativer Richtung liegt auBerordentlich nahe.
Fassen wir hier noch einmal unsere Kenntnisse tiber den Stoffwechsel
eines panaschierten Objektes, z. B. bei Brassica oleracea, zusammen,
wobei die Eiweifiverhiltnisse als sicher sekundir aufler acht gelassen
werden konnen, so haben wir bei erh6htem Peroxydase- und erniedrig-
tem Katalasegehalt einen durch die vorhandenen Kohlehydrate in seinem
Ausmafl bedingten, niedrigeren energetischen Umsatz in den weilen
Gewebeteilen zu verzeichnen. Es war in den vorhergehenden Abschnitten
wiederholt darauf hingewiesen worden, daBl wir keinen Grund haben,
einen Hungerzustand dieser Zellen anzunehmen, sondern da8 diese Ver-
schiedenheiten viel wahrscheinlicher als Ausdruck einer gewissen Trigheit
der energetischen Umsetzungen anzusehen sein diirften. Wir sahen zwar,
daB die Atmungsintensitat durch eine Zuckerfiitterung ganz betrachtlich
gesteigert werden kann, und daB also keine funktionelle Hemmung des
Betriebsstoffwechsels vorliegt. Es war aber schon damals daravf auf-
merksam gemacht worden, dafl diese Messungen der Atmungsintensitit
bei einer Temperatur von 28,4° vorgenommen wurden, einer Temperatur,
die an und fiir sich schon ohne jede Zuckerfiitterung zu einem Ergriinen
fiihren kann. Man kann in der Kélte weiBe Blatt-Teile wochenlang mit
Zucker erndhren, wobei sich die N-Differenzen vollkommen ausgleichen,
ohne daB auch nur eine Spur eines Ergriinens sichtbar wird. Letzteres
setzt erst ein, wenn die Temperatur gesteigert wird, es setzt verstiarkt
ein, wenn gleichzeitig Zucker geboten wird. Gerade dieser letzte Um-
stand kann doch wohl nicht anders als in energetischem Sinne gedeutet
werden. Und darum neige ich zu der Ansicht, daf ein gewisses Ausmaf
und eine gewisse Geschwindigkeit des energetischen Umsatzes erreicht wer-
den muf, wenn eine Chlorophyllsynthese erfolgen soll. Dieses Ausmall
wird durch eine Steigerung der Atmungsintensitit durch Zuckerfiitterung
allein noch nicht erreicht (auch nicht durch angegorene Zuckerlésungen
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unid andere Stimulatoren der reinen Atmung), es wird erreicht durch
eine Beschleunigung des ganzen Stoffwechselgetriebes durch hohe Tem-
peratur, es wird in beschleunigtem MaBe erreicht, wenn auBerdem noch
ein weiteres Stimulans, in unserem Falle also Zucker, geboten wird. Die
Einwirkung der Temperatur ist auch in Beziehung auf den reinen
Atmungsvorgang umfassender als die des Zuckers. So sehe ich in den
normal anzutreffenden Stoffwechseldifferenzen, hohem Peroxydase, niederem
Katalasegehalt und mniedrigerer Atmungsintensitdt, nur einen Ausdruck
eines tnsgesamt trigeren Stoffumsatzes, wobei, wie gesagt, die Ursache
einer auch energetischen Differenzierung einzelner Zellen und Zellgrup-
pen vollkommen dahingestellt bleiben mufl. Aber auch in diesem Punkte
scheint mir das Studium der allgemeinen Abhéingigkeit der Chlorophyll-
bildung von der Hohe der Auflentemperatur sehr aufschluBreich, und
ich mochte mir weitere Versuche in dieser Richtung vorbehalten. Einst-
weilen sind die vorstehend angedeuteten Gedankengénge nichts weiter als
eine Arbeitshypothese. Ich betrachte es jedoch als ein wesentliches
Ergebnis der vorliegenden Arbeit, daBl eine gewisse Richtung gewiesen
ist, und daB sich aus der ungeheuren Fiille der Moglichkeiten nunmehr
eine bestimmtere Gruppe herauszuschélen beginnt.

Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse.

1. Die Panaschiire ist in ihrem Stickstoffwechsel gekennzeichnet
durch einen verminderten Eiweil}- und vermehrten loslichen N-Gehalt
des weillen Gewebes, welch letzterer neben Aminosiuren prozentual vor
allem durch Amide bestimmt wird. Zuweilen finden sich Nitrate. Diese
Differenz der N-Fraktionen gegeniiber dem griinen Gewebe ist sekundérer
Natur und durch den Ausfall der unmittelbaren Assimilationsprodukte
bedingt. Eine Zuckerzufuhr ruft eine lebhafte EiweiBsynthese hervor
die bei Brassica bis zu Werten fiihrt, die voll ergriinten Bléittern ent-
sprechen. Dabei werden auch Nitrate reduziert. Der normal niedrigere
Eiweiligehalt ist keine Hemmung fiir die Chlorophyllsynthese, die unter
geeigneten Umsténden bei weit geringeren Werten erfolgen kann.

2. Das weifle Gewebe ist im Vergleich zu dem griinen drmer an Kohle-
hydraten. Trotzdem kann die Ursache der Panaschierung nicht in einem
Hungerzustand gesehen werden. Der Zuckergehalt der ergriinendes
Zellen kann im Verlauf des Ergrinungsvorganges bis auf ein Drittel des
Anfangswertes absinken.

3. Das weiBe Gewebe atmet schwicher. Die verringerte Atmungs-
intensitat steht jedoch in enger Verbindung mit der Menge der vorhan-
denen Kohlehydrate und kann bei hoher Temperatur durch Zucker-
fiitterung bis iiber das MaB der griinen Blatt-Teile hinaufgedriickt werden.
Dabei 1a8t der Atmungsquotient keine grundsitzliche Verinderung im
Mechanismus der Atmung erkennen. Die Anniherung an den Wert 1

15*
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zeigt vielmehr, dall Zufuhr und Verbrauch sich in einem Gleichgewicht
befinden.

4. Das weifle Gewebe enthalt mehr Peroxydasen. ks fehlt jeglicher
Beweis fiir eine zerstorende Wirkung der erhohten Fermentmenge auf
vorhandenes Chlorophyll. Vielmehr entspricht diesem erhohten Per-
oxydasengehalt eine erniedrigte Atmungsintensitét. Bei Brassica besteht
eine Beziehung zwischen der Menge der Peroxydasen und den Assimila-
tionsprodukten. Die Peroxydasendifferenz wird unter Beriicksichtigung
der Atmungsbefunde als eine notwendige Potentialerhéhung gedeutet,
die durch ein verindertes Substrat oder eine Erschwerung der Oxydations-
prozesse hervorgerufen wird.

5. Das weille Gewebe enthilt weniger Katalase. Die Katalasediffe-
renz verhilt sich gegen duflere Einfliisse ziemlich konstant. Die Befunde
lagsen sich in Anlehnung an die Deutung des erhthten Peroxydasen-
gehaltes als ein Ausdruck eines trageren energetischen Umsatzes dem
Gesamtstoffwechsel ‘einordnen.

6. Der Ergriinungsvorgang und seine Abhingigkeit von der Tempe-
ratur wird genauer beschrieben und erértert. Die mikroskopische Unter-
suchung des Ergriinungsprozesses an der kiltelabilen Brassica-Varietit
zeigt, daB der Vorgang eine spezifische Zellreaktion ist. Die Geschwin-
digkeit und Intensitit des Ergriinens kann unter gleichen Auflen-
bedingungen nicht nur fiir verschiedene Zellen, sondern sogar fiir die
verschiedenen Plastiden derselben Zelle verschiedene Ausmafe erreichen.
Die Panaschiire ist eine unter Umstidnden reversible Erscheinung. Die
Temperaturlabilitdt ist verbreiteter, als bisher angenommen wurde.
Es konnte an zwei neuen Fillen, an Acer Negundo und Cornus alba,
durch Einwirkung hoher Temperaturen eine Chlorophyllsynthese in den
weilen Gebieten durchgesetzt werden. Das Studium dieser Temperatur-
labilitdt ergibt in der Analogie zu der allgemeinen Abhingigkeit des
Chlorophyllaufbaus von der Temperatur einen Ausblick auf eine allge-
meine Losung des Problems.

Die vorliegende Arbeit wurde in der Zeit von Krithjahr 1926 bis
Herbst 1927 im Botanischen Institut der Universitdt Leipzig ausgefiihrt.
Die Anregung dazu gab mein verehrter Lehrer, Herr Prof. Dr. Rus-
LAND, dem ich dafiir sowie fiir die dauernde Foérderung, die er mir und
meinen Arbeiten zuteil werden lie, auch an dieser Stelle Dank sagen
mochte. Ferner bin ich den Herren Privatdoz. Dr. BACHMANN und
Dr.UrLrIcH, in ganz besonderem Mafle aber Herrn Privatdoz. Dr. WETZEL
fiir seine vielseitige Unterstiitzung zu grofiem Dank verpflichtet.
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Nachtrag.

Nach Abschluf3 meiner Arbeit wurde ich auf eine Untersuchung von A, GRAND-
sTRE: Le chimisme des feuilles privées de chlorophylle (Anu. d. sc. nat. bot. X.
sér, 8) aufmerksam, die eine Analyse von weillen und griinen Trieben verschie-
dener panaschierter Arten enthalt. Unter AusschluB der Atmung und der Fer-
mente, die nicht untersucht wurden, findet hier auch GRANDSIRE die weiflen Or-
gane drmer an EiweiB und Kohlehydraten und reicher an 1dslichen N-Verbin-
dungen (Trockensubstanz), wobei allerdings betont werden mufl, daBl sich seine
Zahlen nur auf ganz weile und ganz griine Sprosse beziehen und nicht wie bei
mir auf Teile desselben Blattes, so daBl bei der oft langsameren Entwicklung
der weiBlen Triebe mit starken individuellen Unterschieden gerechnet werden
muBl, Auf eine experimentelle Untersuchung der Stoffwechselditferenzen ist
GRANDSIRE nicht eingegangen. Die titrimetrische Aziditit wurde bei griinen
Organen etwas héher gefunden, doch fehlen leider die physiologisch wichtigeren
py-Werte. Auch die aus der Alkalitéit der Asche abgeleiteten organischen Saurc-
mengen gestatten kaum eine Diskussion. Dje Aschenanalyse bestatigte im wesent-
lichen die Ergebnisse von CHURCH. Interessant erscheint dagegen der Hinweis,
daB das charakteristische Analysenbild der weilen Zweige eine enge Parallele
findet in den Befunden an heterotrophen Phanerogamen, was nach den vorstehen-
den Erérterungen iiber die zentrale Stellung des Assimilationsprozesses im Ge-
samtstoffwechsel durchaus verstindlich ist.
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