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Einleitung 
Seit der Formulierung tier MassenstrSmungstheorie durch MONe~I 

(1930) ist die Diskussion um den Mechunismus des Stofftransportes in 
den Siebr6hren nicht mehr zur Ruhe gekommen. Sowohl die Anhs 
der Miinchsehen Auffassung als auch diejenigen, die ihr ablehnend 
gegenfiberstanden, stfitzten sieh zumeist auf Indizien, nicht auf direkte 
Belege; die ersteren e~wa auf den Naehweis der wichtigsten Voraus- 
setzungen ffir die StrSmung in den SiebrShren, wie der Semipermeabili- 
tiit und der Wegsamkeit dieser Elemente und des osmotischen Gradien- 
ten in der StrSmungsrich~ung, oder auf die zahlreichen Befunde fiber ein 
Mi%einanderlaufen der verschiedensten Stoffgruppen im Phloem; die 
anderen z.B. auf die Abhiingigkeit der Stofflei~ung yore Stoffweehsel 
der Leitgewebe, auf das versehiedentlieh beobaehtete Geggneinander- 
wandern verschiedener Steffe im selben Rindenabsehnit~ oder aueh 
auf den Zellb~u der Siebr6hren, der in muncher Hinsicht einer 
StrSmung des Lumeninh~l~es zu widersprechen schien. 

Die bisherigen Versuche zum direkten experimentellen Nachweis des 
Vorhandenseins oder Fehlens einer Str5mung in den Siebr6hren schlugen 
entweder fehI (z. B. Auflichtmikroskopie, HuB~t~ 1932; thermoelektri- 
sehe Messnng, I-Ill,m% SCI~MIDT U. JAHNEL 1937) oder brachten wider- 
spreehende Resultate, wie z. B. der Verfolg des Tr~nsportes yon fluores- 
cierenden Farbstoffen, die naeh SCI~UMACI~EI~ (1933) im Plasma, naeh 
Rol;scI~AL (1941) und BAuEI~ (1949) aber im Lumen der SiebrShren 
wandern, oder die Analyse des Transportes yon Tritiumwasser (THO) 
im Phloem, die bei BIDDVLP~ u. Co~Y (1957) zur Feststellung einer 
betr~chtlichen, ifir die Massenstr6mung ausreichenden Wasserverschie- 
bung, bei GAGE U. AI~OI~OFF (1960) aber zu gegenteifigen Befunden fiihrte. 

Zwei gfinstige Voraussetzungen veranlal~ten uns, die thermoelektri- 
sche Methode erneut ffir die Klitrung dieses Problems einzusetzen: Ein- 
real hatte unsere Versuchsanordnung (VIEwEG u. ZIEOLER 1960), in 

* Herrn Prof. Dr. A. FR]~:z-WYssLINO zum 60. Geburtstag gewidmet. 
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der  wir  bei  (sehwaeher) Dauerhe izung  die Tempera tu rd i f fe renzen  
symmet r i sch  zur  Heizstel le  angeb rach t e r  L6ts te l len  e rmi t t e l t en ,  eine 
Empf indl ichke i t sschwel le  yon  e twa 3 cm S t rSmung  pro  S tunde  ergeben,  
e inen W e f t  also, der  wei~ un te r  der  Wandergeschwind igke i t  der  
Ass imi la te  im Ph loem (GrSBenordnung 50- -100  era/h) lag;  zum anderen  
besaBen wir  in  den Bla t t s t i e l en  yon Heracleum Mantegazzianum ein 
Objekt ,  das  mi t  re inen Ph loemst r~ngen  zu a rbe i t en  und  d a m i t  jede 
S t6rung  dureh  den Transp i ra t ionss t rom,  welche die en t sprechenden  
E x p e r i m e n t e  yon  H u B s ~  u. Mi tarb .  zur  Ergebnis los igkei t  verur te i l te ,  
auszuschlieBen er laubte .  

DaB eine Ver f raeh tung  yon  Wi~rme mi t  e iner  Geschwindigkei t ,  die 
fiber das  A u s m a g  der  Wii rmedif fus ion h inausgeht ,  einen zwingenden 
Beleg ffir eine Massens t r6mung in dem geprfif ten Sys tem dars te l len  
wfirde, is t  n ich t  zweifelh~ft  (vg]. aueh H v s ~  u. Mitarb.) .  

Material und Methoden 
Material. Da der Botanische Garten in Mainz fiber stattlichere Heracleum- 

Pflanzen verffigt als der in Darmstadt, wurden die Experimente dort durch- 
geffihrt 1. Die Blattfl~ehen der Pflanzen zeigten zur Versuehszeit (6. und 13. August 
19602) schon erste Vergilbungserseheinungen, es wnrden fiir die Experimente aber 
nur solehe mib rein grfinen Laminae and etwa 1,5 m langen Stielen ausgew~hlt. 
In den Stiel des jeweiligen Versuchsblattes wurde eine rechteekige Offnung yon 
ungefiihr 6 em L~nge und 2 cm Breite eingesehnitten, welehe das home StMinnere 
freilegte. Ein starkes Leitbfindel (yon etwa 1 mm Durchmesser) wurde dann im 
unverletzten Tell des Stieles vorsichtig und ohne Verletzung aus dem Grund- 
gewebe herausgelSst und sehlieBlich auf eine Streeke von 5--6 cm das Phloem vom 
Xylem getrennt (vgl. ZIEGLER ]958). Whhrend dieser Manipulationen wurde das 
Gewebe im Stielinnern feucht gehMten. 

Wie  frfihere Versuche gezeigt  ha t t en ,  s ind derar~ige sSreckenweise 
frei l iegende Phloemst r~nge  zu einer  normalen  Ass imi la t -  und  Farbs tof f -  
le i tung in  gleieher Weise  bef~higt  wie Le i tb i inde l  in  ihrer  ursprf ingl ichen 
Lage.  Das ve rwende te  E n t w i e k l u n g s s t a d i u m  der  Pf lanzen is t  zudem 
durch  einen besonders  l ebhaf ten  S to f f t r anspor t  aus den B la t t sp re i t en  
gekennzeichnet .  

Versuchsanordnung. Nachdem Vorversuche gezeigt hatten, dab das empfind- 
liche Gewebe des Phloems das Anbringen yon Heizschlaufen and das BloBliegen 
wi~hrend der Versuehszeit nieht vertrug, wurde folgende Anordnung als brauehbar 
befunden (Abb. 1, 2) : In ein P]exiglasblSekehen yon 37,5 mm LAnge, 9 mm Breite 
und 4 mm HShe wurde zun~ehst ein ,,Schwalbensehwanz" yon I mm Tiefe und 
6 mm Breite eingefr~st, in den ein entspreehender Plexiglasdeekel (D) eingesehoben 
werden konnte (etwa nach Art eines Griffelschachtel-Verschlusses); zur Mehteren 
Handhabung ist es zweckm~Big, wenn der Deekel etwas l~nger ist als der Boden 
(in unserem Falle war er 47 mm lang). In die Oberflgche des Bodens wurde dann der 

x Herrn Prof. Dr. W. Tx~oLL danken wir ffir die freundliche Nutzungserlaubnis. 
tterrn Prof. Dr. E. K~nrl' ,  Direktor des Max Planek-Institutes ffir Pflanzen- 

genetik, danken wit ffir die Beurlaubung des einen yon uns (G. H. V.). 
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ganzen L/~nge nach eine Rinne (g) von 2 mm Tiefe und 1,5 mm Breite eingeschnit- 
ten, die sieh in der Mitre des Bloekes auf 12 mm L/~nge zu einem 3,5 mm breiten 
und 2,5 mm tiefen Raum (K) erweiterte. In diese Kammer  wurden dureh seitliehe 
Bohrungen die Kupfer-Konstantan-LStstellen (L) lest eingebraeht; sie befanden 
sieh in 1,5 mm Tiefe (1,0 mm fiber dem Boden der Kammer) und waren 5 mm 
vone/n~nder entfernt. Der Konstantandraht (Ko) verband beide L6tstellen, die 
Kupferdr/~hte (Cu) fiihrten zum Meginstrument ~. 

Bei den Versuehen kam nun der freigelegte Phloemstrang (P) in die L/~ngsrinne 
des Bloekes und wurde mittels zweier Seidenfadensehlingen (S), die dutch L6eher 

Abb. 1, P lexig laskalumer  zur ,~_ufnahme des l~ Er lgu te rung  im Text ,  VergrSBerung 
e twa  1,r 

Abb,  2. Skizzc tier beschickten ~ m m e r .  Er lgu te rung  im Text .  MaBstab 1 : 1 

im Rinnenboden geffihrt waren, Zest, abet sehonend gegen die LStstellen gedriickt; 
der De@el wurde dann geschlossen und das Fenster im Blat~s~iel soweit mi~ 
feuehtem Zellstof/abgedeokt, daft nur der mittlere Tell des Plexiglaskgmmerehens 
freilag. 

Geheizt wurde mittels eines auf 1/. 2 mm Breite gebiindelten Liehtstr~hles, der 
yon einer Phywe-Mikroskopierlamloe mit  einer Osram-Birne (6 V, 5A) erzeugt 
wurde; der Abstand der Linsen yon der Liehtquelle in der Lampe war yon uns auf 
26 em verl~ngert worden. Als 8tromquelle diente entweder eine 6 Volt-Batterie 
oder das 220 Volt-Netz 2. Die Stromst~rke (und damit die Heizintensiti~t) konnte 

1 Unserem Institntsmechaniker, Herrn GEOR~ G I ~ A ~ ,  danken wir ffir die 
sorgf/~ltige und gesehiekte Fertigung der K~mmern. 

2 Da der Standoff des Heracleum im Mainzer Garten weir yon der niichsten 
Stromquelle entfernt ist, muSten fiir die Versuehe 350 m Kabe] gelegt werden; fiir 
die leihweise Uberlassung sincI wir der ttessischen Elektrizitgts AG, tIerrn Direktor 
Prof. W. STRA~RI~G~R, ZU Dank verpilichtet. 
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dutch einen Schiebewiderstand bzw. einen l%egeltransformator und durch die 
_~nderung des Abstandes zwischen Lampenende und Plexiglaskammer variierC 
werden. Die Heizdauer wurde mSglichst kurz gehalten, sie betrug jeweils nur 
wenige Minuten. 

Zur Messung der entstandenen Thermospannung wurde ein Hartmann & Braun- 
Liehtstrichgalvanometer (Aussehlag fiber die ganze Skalenbreite entspricht 12,5 ~ C 
Temperaturdifferenz der Kupfer-Konstantan-LStstellen, 1 Ska]enteil 0,125 ~ ver- 
wendet. 

Es war notwendig, die ganze Anordnung (Blattstiel und Lamloe ) mittels ver- 
strebter Stative und Schraubklammern in eine fixe Lage zu bringen. 

Versuehsdurehfiihrung und Ergebnis 

Es erwies sich als unmSglich, den Lichtstrahl - -  trotz seiner seharfen 
B/indelung - -  ganz genau in die Mitre zwisehen den beiden LStstellen 
auf das Phloem zu richten. Es konnte deshalb nicht einfach durch die 
Ermit t lung einer entsprechenden W/~rmedifferenz zwisehen den LSt- 
stellen bei dieser einfachen Anordnung die Frage eines einseitigen 
W/trmetransportes entschieden werden; zudem waren die zu erwartenden 
Differenzen bei der notwendigerweise m~l~igen tteizung (auf 0,90 C 
[~bertemperatur) ja nut  sehr gering. 

Folgender Ausweg fiihrte zum Ziel: Es wurden znn/tehst die Aus- 
schl/tge des Galvanometers festgeste]lt, wenn zuerst das Phloem fiber 
der einen, dann fiber der anderen LStstelle mit  derselben Intensit/it 
belichtet (nnd damit  geheizt) wurde. Die Mitre zwischen diesen Aus- 
schl/igen wurde als Nullage angenommen und das Lichtb/indel nun so 
auf dem Phloemstrang plaziert, dal3 das Galvanometer diesen Wert  
anzeigte. (Bei einiger Ubung erfordert die ganze Prozedur nur wenige 
Minuten, so dal3 eine zu lange Erw~rmung des Gewebes vermieden wird.) 
I m  Falle einer W&rmeversehiebung durch StrSmung im Phloem muBte 
die belichtete Stelle etwas yon der Mitre gegen die stromaufw~rts gele- 
gene LStstelle versehoben sein, um eine Kompensierung der W~rme- 
zufuhr zu der stromabw/~rts gelegenen zu ermSgliehen; der Betrag dieser 
Abweiehung ist aber bei unserer Anordnung zu gering, als dab er mit  
der nStigen Sicherheit wahrgenommen werden kSnnte. Wir halfen uns 
dadureh, dab wir nach der Einstellung des Nullwertes den Phloemstrang 
oberhalb der I~ammer (n/ther der Blattspreite) durchtrennten (der 
Plexiglasbeh/~lter mit  dem Phloem behielt w~hrend dieser OperaMon 
streng seine Lage bei) und so eine vorher eventuell vorhanden gewesene 
MassenstrSmung unterbrachen. War  ein derartiger Transportmeehanis- 
mus im intakten Phloem wirksam, so mul3te nach seiner Unterbindung 
die stromabwgrts gelegene LStstelle gegen die stromaufw/irts befind- 
liche relativ ks werden, da sie ja jetzt nicht mehr durch die StrSmung 
mit  W/~rme versorgt wurde. Gleichzeitig war mit  dieser Versuehs- 
ansteltung aueh ein Einflul] der blol]en W/~rmeleitnng auf den iViel~werfi 
ausgeschaltet; ihr Betrag wurde durch den Schnitt ja nichb vers 

Planta, Bd. 56 27 
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In sieben verschiedenen Einzelversuchen wurde ]edesmaI dieser E//elct, 
d.h. ein relatives Kiihlerwerden der der Blattstielbasis zugekehrten LSt. 
stelle, erhalten. Es steht damit /est, daft im Phloem von Heracleum 
Mantegazzianum ein Wgrmetransport dutch eine MassenstrSmung er/olgt. 

Der Ausschlag betrug jeweils 1--2 Teilstriche, das entsprieht einem 
Temperaturunterschied yon 0,125--0,2500 C; er t rat  etwa 2--3 sec nach 
dem Durehtrennen des Phloems ein und erreichte gleich die volle St~rke 1 

Es war yon Interesse, zu erfahren, weleher Str6mungsgesehwindigkeit 
ein derartiger Thermostrom en~sprieht. Es war nns nur m6glieh, eine 
Gr6Benordnung zu ermitteln, doeh gen/igt dies fiir unseren Zweek vor- 
laufig. Dazu wurde ein Hanffaden yon etwa 1 mm Durchmesser anstelle 
des Phloems in die Kammer gebracht, mit der Lampe in der Mitre 
zwisehen den beiden L6tstellen beheizt und dann ein Wasserstrom dureh 
den Faden erzeugt, indem ein Ende in eine FluoreseeinlSsung getaueht, 
das andere auf FlieBpapier gelegt wurde. Die Wanderung der LSsung 
wurde dureh das Verrfieken des Fluoreseeins (mit einer UV-Lampe) ver- 
folgt. (Das Zurfiekbleiben des Fluoreseeins hinter der Wasserfront ist 
bei der yon uns verwendeten relativ konzentrierten Fluoreseeinl6sung 
(etwa 1:10000) so gering, dab es bei unserem groben Versuch nicht ins 
Gewicht f/~llt.) 

Wir erhielten einen Aussehlag yon 0,1 ~ C bei einer Wandergesehwin- 
digkeit yon etwa 35 cm/Std. Unser Megwert am Phloem entspricht 
daher einer Str6mungsgeschwindigkeit der GrSBenordnung yon 35 bis 
70 cm/Std, liegt also durehaus im Bereich der vielfach festgestellten 
Wandergesehwindigkeit der Assimilate (s. oben). 

Diskussion 

Unsere Versuehsanordnung sehlog einen EinfluB der Ws 
auf den gemessenen Effekt aus; es steht also auBer Zweifel, dab im 
Phloem vor der Durchtrennung die Ws dutch eine einseitig gerichtete 
(oder zumindest in einer l~iehtung stark fiberwiegende) Massenstr6mung 
transportiert  worden war. 

Da neuerdings gelegentlieh wieder die Plasm~strSmung in den Sieb- 
r6hren als Vehikel ffir die besehleunigte Stoffwanderung in Betraeht 
gezogen wird (vgl. z .B.  BIDDULPH u. CORY 1960), ist zu fiberlegen, in- 
wieweit diese Vorgs bei dem gemessenen Ws beteiligt 
sein k6nnten. Prinzipiell ist natfirlibh eine Ws dureh 
str6mendes Plasma genau so m6glieh wie etwa dureh str6menden Zellsaft. 

Ist  nun der PlasmastrSmung eine derartige Transportleistung yon 
etwa 50 cm/Std zuzutrauen ? Str6mte das Plasma dureh die einzelnen 
Siebr6hrenglieder fiber die ganze Ls des Phloems yon der Heizstelle 
bis zur Megstelle (2,5 ram), so w/~re mit einer Str6mungsgesehwindigkeit 

1 Der Ausschlag blieb in der Folgezei~ (beobaehtet bis zu 30 rain) v611ig konstant. 
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v o n d e r  OrSl3enordnung yon 10 #/see zu rechnen, wenn man einen Wert 
zugrunde legt, wie er in den Zellen h6herer Pflanzen in Ausnahmef~llen 
erreicht wird (vgl. J~AMIYA 1959; Tabelle S. 32). Wir kamen damit auf 
8tundengeschwindigkeiten yon 3,6 era, also auf einen Betrag welt nnter 
dem gemessenen. Nun kann aber gar keine l~ede davon sein, dab das 
strSmende Plasma tats~ehlich die Siebplatten passiert; wir mfissen daher 
mi~ einer erheblichen VerzSgerung beim Warmedurehtri t t  durch die 
Siebporen rechnen, die nur durch W~rmediffusion fiberbrfiekt werden 
kSnnen. (Anf unserem Transportweg yon 2,5 mm linden sieh bei 
Heracleum immerhin e~wa 8 Siebplat~en, nnd die Siebporen sind ~eweils 
ungef/ihr 1 # dick.) Diese Uberlegungen gelten fibrigens nicht nut  ffir 
die Frage der Leistungsf/~higkeit der PlasmastrSmung ffir den W~rme- 
transport, sondern ebenso fttr die Stoffversehiebung allgemein. 

Selbst wenn man aber diesen Sehlug noch als nieht absolu~ fiber- 
zeugend betraehten wollte, da fiber die Str6mungsgesehwindigkeit des 
SiebrShrenplasmas nichts Prs bekannt ist, kann durch die Plasma- 
strSmung der einseitig geriehtete Warmetransport im intakten Phloem 
nieht erkl/~rt werden. Kann man sieh noeh - -  sehr hypothetiseh - -  vor- 
stellen, dab bei der Verfraehtung spezifischer Wanderstoffe das str6mende 
Siebr6hrenplasma an den Siebplatten polar be- and entladen wird und 
so den potaren Ein- und Austrit t  der Stoffe aus den SiebrShren und damit 
die gerichtete Wanderung bewerkstelligt, so  ist das ffir die Wgrme 
undenkbar. Das ianerhalb der einzelnen Siebr6hren (wenn fiberhaupt) 
rotierende oder zirkulierende Plasma wird yon der Heizstelle aus die 
Wgrme in beide Richtungen gleich schnell Iorttragen und kann nicl~ t die 
Ursache ffir unseren Effekt sein. 

Es ist durch unseren Versuch nicht erwiesen, dab die MassenstrSmung 
in sgmtlichen SiebrShren des analysierten Phloemstranges in der Rich- 
tung des gemessenen Wgrmetransportes (basalwhrts) erfolgte; es ist 
prinzipiell mSglich - -  wenn aueh nicht wahrscheinlich - -  dab in einer 
wesenflieh kleineren Zahl eine Str6mung in der entgegengesetzten 
Riehtung ablief. Es mfiBte dann allerdings die W~rme~ransportMstung, 
d .h .  die StrSmungsgesehwindigkeit, wesentlieh h6her liegen als oben 
angenommen, um die festgestellte Warmedifferenz der beiden LSt- 
stellen zu erkl~ren. (Im Modellversueh war die Str6mung ja streng 
einseitig geriehtet.) 

Ebensowenig ist mit der eindeutigen Feststellung einer ~assen- 
strSmung im Heracleum-Phloem aueh die MSglichkeit anderer Trans- 
portmeehanismen sowohl bei dem verwendeten als aneh bei and~ren 
Objekten ausgesehaltet. W/~hrend zun~ehst keine Notwendigkeit be- 
steht, bei den entwiekelten Blattspielleitbfindeln yon Heracleum (die 
durehwegs nur ausdifferenzierte, reife, kernlose SiebrShren enthielten) 
versehiedene Arten der Assimitatwanderung anzunehmen, ist es nieht 

27* 
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unwahrsche inhch ,  dal~ sich junge  und  vie l le icht  auch p r imi t i ve  Sieb- 
r6hren  bzw. -zellen abweichend  ve rha l t en .  Es wurde  dies sehon frfiher 
in  B e t r a e h t  gezogen (Al~ISZ 1952, ZI]~GLE~ 1956) und  neuerd ings  aueh 
durch  E x p e r i m e n t e  wahrsehe in l ich  gemach t  (BIDDULPI-I U. CORY 1960). 

Zusammen la s sung  

I m  Ph loem der  ausgewachsenen  Bla t t s t i e l e  v o m  Heracleum Mante- 
gazzianum wurde  the rmoe lek t r i s ch  eine Massens t r6mung nachgewiesen;  
ihre  Gesehwindigke i t  l ieg t  in  der  Gr6Benordnung yon  35- -70  cm/Std .  
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