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SUCHUNGEN AN DER WURZEL VON LEMNA MINOR L.
UNTER BESONDERER BERUCKSICHTIGUNG
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( Eingegangen am 28. Februar 1950.)

I. Einleitung.

Unsere Vorstellungen von der physiologischen Funktion derjenigen
Elemente, die nicht als fixe Komponenten in die lebende Substanz
eingebaut werden, sondern in Form ihrer Tonen zu den Plasmabestand-.
teilen in eine stochiometrisch nicht faBbare Beziehung treten, sind weit-
gehend von Erfahrungen an Modellkolloiden bestimmt. Es gilt dies
vor allem fiir die Kationen des Kaliums und Kalziums, denen man
gewohnlich die Aufgabe zuschreibt, in antagonistischem Sinne einen
fiir simtliche Zellfunktionen optimalen Zustand der Plasmakolloide
sicherzustellen. Fiir eine solche Allgemeinfunktion von Ionen sprechen
auch eine Reihe unmittelbar protoplasmatischer Beobachtungen. Fiir
Pflanzenzellen fithrt man oft die Untersuchungen von CrOLODNY und
SANKEwWITSCH an und bedient sich dabei gern der eindrucksvollen
Darstellungen von antagonistischen Wirkungen der Kalium- und Kal-
zium-Ionen auf die Plasmolyseform. Im neueren Schrifttum findet
man Tonenwirkungen #hnlicher Art von TARAMINE (1940) beschrieben,
und besonders augenfillige antagonistische Effekte der Kalium- und
Kalziumionen hat HOFLER bei seinen Studien zur Kappenplasmolyse
aufgezeigt. Derartige Beobachtungen haben dazu Anlafl gegeben, dafl
oftmals protoplasmatische Gréflen, etwa -Quellungszustand, Hydra-
tationsgrad oder Permeabilitit, wie man sie mit den konventionellen
Methoden der Zellphysiologie zu fassen sucht, bei auftretenden Ande-
rungen im Zellgeschehen als die Primirfaktoren und etwa nachweisbare
Tonenwirkungen auBerhalb dieses methodisch bestimmten Bereiches
als Sekundédrerscheinungen angesehen werden, die sich zwangsldufig
an die allgemein plasmatischen Effekte anschliefen. So werden etwa
Reaktionen des Stoffwechsels auf eine verdnderte Ionenbilanz als
unspezifische Folgeglieder in eine von den genannten plasmatischen

* Im Auszug vorgetragen auf der Botanikertagung Kassel 1949.



439 AnpRE PmsoN und Franz SEIDEL:

Primirvorgingen ausgehende Kausalkette eingeordnet (vgl. z. B. SouMAL-
rTUuss 1948, 8. 157).

Erfahrungen, die wir bei der Untersuchung von Ionenwirkungen auf
Photosynthese und Atmung von einzelligen Algen gesammelt haben
(Prrsox 1937, 1939), veranlaliten uns, die Grundlagen niher zu priifen,
die fir die erwihnte kausalanalytische Bewertung protoplasmatischer
und stoffwechselphysiologischer Ionenwirkungen gegeben sind. Dabei
erschien uns der Umstand wichtig, dafi die protoplasmatischen Er-
fahrungen mit Ioneneffekten sich meist auf Versuche beziehen, bei
denen normale Zellen mit mehr oder weniger vollstindiger Ionengarnitur
einer zusdtzlichen, oft sogar hypertonischen Salzgabe ausgesefzt
waren. Entsprechende Experimente an Mangelzellen, wie wir sie z. B.
fiir Stoffwechselmessungen verwendeten, sind spérlicher (KALCHHOFER,
Scamipr, Drwarp und StockEr) und ihre Ergebnisse nicht gerade
von befriedigender Eindeutigkeit, obwohl sie zum Teil im gleichen Sinne
gedeutet worden sind, wie die vorher bekannten Wirkungen eines ent-
sprechenden Ioneniiberschusses. Fiir tierische Zellen liegen prizisere
Angaben iiber die Wirkungen eines kurzfristig erzeugten Ionendefizits
vor (GrossFELD), die freilich bei der andersartigen Zellorganisation
nicht leichthin verallgemeinert werden kénnen.

In der vorliegenden Arbeit wird versucht, an einem geeignet er-
scheinenden Einzelobjekt, der Wurzel von Lemna minor L., zum Zwecke
einer verfeinerten Analyse von Ionenwirkungen eine Reihe von physio-
logischen Grifen unter Normal- und Mangelbedingungen vergleichend
und weitestméglich simultan zu verfolgen. Wir beschrinkten uns dabei
zunichst auf Kalium- und Kalziummangel. Die beobachteten Gréflen
sind : Plasmolysezeit, Harnstoffpermeabilitét, osmotischer Wert, Wachs-
tumsgeschwindigkeit und respiratorischer Sauerstoffverbrauch. Ein-
leitend werden die Erfahrungen erweitert, die bisher hinsichtlich der
Abhiingigkeit dieser Groen vom Alter eines normal ernéhrten Materials
vorliegen. Sie sind unentbehrlich bei der Auswertung von Befunden
an Mangelzellen.

1. Versuchsmaterial und Methodik.

Bei der vorliegenden Fragestellung hat das Versuchsobjekt folgenden
Forderungen zu geniigen:

1. Eignung fiir protoplasmatische Beobachtung an ungeschidigten
Einzelzellen. ,

2. Méglichkeit der Anzucht in genau definierter Nahrldsung.

3. Reproduzierbarkeit der Mangelsymptome.

4. Durchfithrbarkeit von -Stoffwechselmessungen.

Diese Voraussetzungen sind wohl nur bei wenigen Objekten gleicher-
maBen erfiillt. Einzellige Griinalgen scheiden z. B. wegen der nur be-
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scheidenen Moglichkeiten protoplasmatischer Untersuchungen von
vornherein aus. Nach lingeren Vorversuchen wihlten wir als vergleichs-
weise am besten geeignet die Wurzeln der Wasserlinse Lemna minor.

Jeder Trieb von Lemna minor besitzt bekanntlich nur eine Wurzel. Sie
trigt an Stelle einer Kalyptra die sog. Wurzeltasche, die gegebenenfalls leicht
abzustreifen ist. Es handelt sich um ein raschwiichsiges Organ begrenzter
Wachstums- und Lebensdauer (Endlinge unter Normalbedingungen etwa 50 bis
60 mm). Bei den weiteren grofen Unterschieden zwischen den eigentlichen Wur-
zeln der hoheren Pflanzen und denen von Lemna minor (keine Wurzelhaare, Seiten-
wurzeln und Leitelemente) verbieten sich Schliisse von unseren Befunden auf das
physiologische Verhalten von Wurzeln im. allgemeinen. Das hier einschligige
Schrifttum haben wir daher im vorliegenden Zusammenhang weitgehend aufler
Betracht gelassen. Eine wesentliche Funktion bei der Stoffaufnahme ist fiir die
Lemna-Wurzel nicht nachgewiesen. Man wird sie als Anhangsgebilde ansehen diirfen,
dem vielleicht eine gewisse Rolle als statisches Organ zufallt (Lupwia). In einer
Lemna-Population erfolgt die Wurzelbildung an den zugehorigen Trieben ziemlich
kontinuierlich, da sich zwischen die -Schiibe der Achseltriebe erster Ordnung jeweils
mehrere |, Beisprosse” mit ihren Wurzeln einschalten.

Uber protoplasmatische Eigenschaften der Lemna-Wurzeln liegen
bereits Angaben von STRUGGER und MARKLUND vor. Besonders ersterer
hat auf den ausgeprigten Gradienten der Plasmolyseform von der
Wachstums- zur Dauerzone. hingewiesen, wihrend die Versuchsdaten
von MARKLUND erkennen lassen, dafl die physiologische Zonierung nicht
geniigend beriicksichtigt wurde.

Eine Kultur von Lemnaceen ist zum Zwecke ernihrungsphysiologischer Unter-
suchungen schon vielfach unternommen worden. Hier sind besonders die Ar-
beiten von AsaBY und Mitarbeitern, H. L. Warre, E. F. Horrins und STEINBERG
zu nennen. Nach dem Vorgang von Hopkins kultivierten wir steril, weil dabei
—- von der stets unerwiinschten Infektion durch Bakterien und Algen abgesehen —
auch ein gelegentlicher Zusatz von Glukose zur Nahrlosung méglich ist. Eine
Ausgangskultur wurde durch Kaltsterilisation von Lemna-Pflainzchen mit Subli-
matalkohol erhalten (sterile Regeneration aus einem iiberlebenden Vegetations-
punkt). Das gesamte Versuchsmaterial gehért einem Klon an (Stamm St). Eine
Bliitenbildung in den Kulturen wurde nie beobachtet trotz gelegentlich ausgefithrter
diesbeziiglicher Versuche mit verinderten Nihrlésungen. Fiir andere ernihrungs-
physiologische Zwecke haben wir nach demselben Verfahren Reinkulturen von
Lemna trisulea, Spirodela polyrrhiza, Wolffia arrkiza und Ricciocarpus natans
gewonnen.

Asapy, WaneERMANN und WinTeR haben neuerdings mitgeteilt, daB die Achsel-
triebe mit abnehmender Ordnungszahl eine geringere Oberfliche und verkiirzte
Lebensdauer aufweisen. Ein Trieb (,,BeisproB*) héherer Ordnung bildet weniger
Tochtertriebe als ein solcher niederer Ordnung und sollte daher als Ausgangs-
pflinzchen fiir eine Kultur weniger geeignet sein. Wir konnten einen derartig
starken Vitalitédtsabfall der Tochtertriebe eines Pflinzchens nicht beobachten,
vielleicht nur deshalb, weil das Material unseres Versuchsklons je Pflanzchen beider-
seits 5—6, d. h. insgesamt 10—12 Tochtertriebe abgliederte gegeniiber insgesamt
nur 5 bei dem Klon IT der englischen Autoren. FEin etwa vorhandener Abfall der
Leistungsfahigkeit wiirde sich daher in unserem Material auf eine gréBere Anzahl
von Folgetrieben verteilen. Die von uns zum ,,Impfen* verwendeten jungen
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Stammkulturen enthielten nur Pflinzchen von optimaler Triebgrsfie, Obwohl
unsere Impfpflinzchen kaum sdmtlich die gleiche Ordnungszahl besafien, lieferten
Parallelaufzuchten doch stets annéahernd gleiche Endtrockengewichte. Impfpflinz-
chen aus alten Kulturen oder aus Mangellssungen zeigten dagegen in Normal-
lésung zundchst erheblich verminderte Substanzproduktion und wurden daher
fiir die Versuchsaufzuchten nie verwendet (vgl. S.441). Ob dieser allmihlich
reversible Vitalititsabfall der alten Triebe und Mangelpflanzchen sich auf eine
mit Wuchsstoffdefizienz verbundene Alterungserscheinung im Meristem zuriick-
fithren JiBt, wie es die englischen Autoren in ihrem Fall fiir wahrscheinlich halten,
bedarf einer genauen Untersuchung. ‘

Die Normalnéhrlosung hatte folgende Zusammensetzung: KNO; 0,4 g;
KH, PO, 0,2¢g; MgSO, 7TH,0 0,3g; Call; 0,61 g; FeSO, TH,0 5mg;
MnCl, 4 H,O 0,3mg; H;BO;! 0,5mg; H,01000g. Kalium- und Kal-
ziummangelkulturen wurden meist bei partiellerh bzw. vollstindigem
osmotischen Ersatz dieser Ionen unter Erhaltung der Gesamtionen-
konzentration angezogen. Fine schiddliche Spezialwirkung des hierbei
mehrfach verwendeten Natriumions haben wir im gegebenen Konzen-
trationsbereich nicht beobachtet.

Fiir die Erzielung gleichmaBigen Wachstums ist eine Be,,impfung*
der Kulturkolben mit gleichaltem Material Voraussetzung. Es wurde
stets ein junger, frisch abgegliederter Trieb verwendet, der als Alters-
marke eine etwa 15—20 mm lange Wurzel trug. Daraus entwickelte
sich unter den gewihlten Normalbedingungen (kontinuierliches Anzucht-
licht von etwa 1200 Lux, Temperatur 22-—249) auf einer Losungsober-
fliche von etwa 50 cm? (Erlenmeyer- oder Standkolben 250—300 cm?,
Losungsmenge 100 cm?), in 20 Tagen eine geschlossene Lemna-Decke.
Altere Kulturen wurden nicht benutzt.
~ Soweit nicht anders angegeben, wurden die Wurzeln der Normal-
und Mangelkulturen bei einer Lénge von 15 4- 3 mm untersucht. Die
aufeinanderfolgenden Wurzeln entwickeln sich in den Mangelnihr-
l6sungen unter extremeren Bedingungen, so dal sich durch Entnahme
von gleichlangen Wurzeln aus verschieden alten Kulturen genau ab-
gestufte Mangelgrade gewinnen lassen. Vom Einsetzen einer Wachs-
tumshemmung an haben natiirlich die Mangelwurzeln ein ldngeres
individuelles Lebensalter als gleichlange Normalwurzeln.

Plasmolysezeit. Bei der recht klar ausgeprigten physiologischen
Zonierung der Lemna-Wurzel kann man eine einigermallen guantitative
Festlegung des plasmatischen Gradienten versuchen. Ausdiesem Grunde
haben wit die Angabe der Plasmolysezeit im Sinne von F. WEBER einer
den subjektiven Einfliissen noch stirker unterworfenen Beschreibung der
Plasmolyseform vorgezogen. Es ist dies insofern berechtigt, als in der

I Mangan- und Borzusatz ist unbedingt notwendig; das Trockengewicht einer
Anzahl von Manganmangelkulturen betrug 14,9 -4 1,9 mg, von Bormangelkul-
turen 27,4 & 1,3mg gegeniiber 39,6 + 2,8 mg der entsprechenden Normalpar-
allelen. .



Untersqchungen an der Wurzel von Lemna minor L. 435

Lemna-Wurzel extrem lange Plasmolysezeiten nicht vorkommen, und
der Eintritt volliger Abrundung relativ genau angegeben werden kann.
Wir haben uns im tiibrigen immer wieder davon iiberzeugt, dall an
unserem Objekt eine erhebliche Diskrepanz bei der Bewertung des
Plasmolyseverlaufs nach Form oder Zeit nicht auftrat. Hinsichtlich
der VerlafBlichkeit der Plasmolysezeit als relatives Mall von Plasma-
viskositdt, bzw. Hydratation sind Einwinde moglich, welche bei den
einzelnen Versuchsobjekten verschieden stark ins Gewicht fallen [vgl.
z. B. Borriss, RucE (2)]. DaB dieselben fiir die Lemna-Wurzel nicht
von groflerer Bedeutung sein diirften, soll an anderer Stelle niher aus-
gefiihrt werden. Auf das im vorliegenden Falle wohl schwerstwiegende
Bedenken, Unterschiede der Plasmolysezeit konnten auf verschiedenen
Hypertoniegraden des Plasmolytikums gegeniiber Zellen mit ungleicher
Zellsaftkonzentration beruhen, wird auf S.438 eingegangen.

Als Plasmolytikum kam bei der gegebenen Fragestellung im all-
gemeinen nur Glukose in Betracht und zwar in einem Konzentrations-
bereich um 0,4 mol. Beobachtet wurde nicht die hinfillige und klein-
zellige Wurzelepidermis, sondern die dritte Zellage. Diffusionsschwierig-
keiten fiir das Plasmolytikum sind auffallend gering (Plasmolyseeintritt
in der Dauverzone spatestens 30 sec, in Zellen der Wurzelspitze im Ex-
tremfall 2 min nach Einlegen). Wichtig ist die mikroskopische Beob-
achtung der Wurzeln in reichlicher Flissigkeitsmenge. Sie wurde daher
in mindestens 5 cm® Losung (abgedecktes Schilchen, auf Objekttriger
aufgekittet) an der basal fixierten Wurzel mit einer Wasserimmersion
(Leitz 1], W) vorgenommen.

Harnstoffpermeabilitit. Gegen die Heranziehung dieser Grofe als
plasmatisches Kennzeichen bestehen bekanntlich ernste Bedenken, da
extra- und intrazellulire Einflisse nichtplasmatischer Natur die Harn-
stoffaufnahme stark veréindern konnen und Harnstoff selbst die
Permeabilitidt wesentlich beeinflussen kann (s. besonders BogeN, Dra-
weRT). Auf Grund unserer Erfahrungen schlieBen auch wir uns diesen
Bedenken an, halten uns jedoch fiir berechtigt, mit der gebotenen Vor-
gicht auch auf die Verinderungen der Harnstoffpermeabilitit unter
den vorliegenden Versuchsbedingungen hinzuweisen. Da eine gleich-
zeitige plasmometrische Messung vieler Zellen iiber die ganze Wurzel-
linge hinweg technisch unmaglich ist, haben wir uns auf die Registrierung
der Deplasmolysezeiten in 0,4 Mol Harnstoff beschrinken miissen. Die
Anwendung der Totalmethode erschien geboten, weil Glukose die Harn-
stoffpermeabilitit bedeutend herabsetzt, wie dies von ScumIpT (1) und
KrEvz schon fiir andere hochpermeable Objekte beschrieben worden
ist. Kine Anpassung der verwendeten Harnstoffkonzentration an den
osmotischen Gradienten der Wurzel war nicht durchfiilhrbar; der
Ausgangsplasmolysegrad in den einzelnen Wurzelzonen war daher
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etwas verschieden. Die Unterschiede in der Harnstoffpermeabilitit
sind jedoch sehr groB im Vergleich zu denen des osmotischen Wertes
bzw. Plasmolysegrades, so daBl der Fehler in den Deplasmolysezeit-
angaben tragbar erscheint. Die angegebenen Werte haben immerhin
nur orientierenden Charakter.

In einigen Versuchen wurde auch die Glyzerinpermeabilitit gepriift. Schon
MarxLUND teilt mit, da8 sie fiir Lemna erheblich unter der Harnstoffpermeabilitit
liegt, was wir bestétigen konnen. Eine generelle Einbezichung in unsere Versuche
war nicht moglich, da besonders Mangelwurzeln sehr empfindlich gegen Gly-
zerin sind. Auch auf die wimschenswerte Bestimmung der Wasserpermeabilitit
muBten wir verzichten, da dieselbe unter allen Versuchsbedingungen in der Lemna-
Waurzel zu groB ist, um feinere Abstufungen erkennen zu lassen.

Osmotischer Wert. Die osmotischen Werte der Wurzelzellen wurden
durchwegs plasmometrisch mit Glukose als Plasmolytikum bestimmt.

Wachstumsgeschwindigkeit. Zur Messung: mit dem Horizontal-
mikroskop wurden die Pflinzchen in Reagenzgliser aus Jenaer oder
Quarzglas {iibertragen. Belichtung, Temperatur und Erndhrungs-
bedingungen wihrend der MeBperiode waren dieselben wie bei den
zugehoérigen Parallelkulturen in der Anzucht.

Respiratorischer  Sauerstoffverbrauch. Die Stoffwechselmessungen
haben wir zunéchst auf die Bestimmung des respiratorischen Sauerstoff-
verbrauches beschrinkt. Eine Messung der Photosynthese ist grund-
sitzlich moglich, da die Wurzeln Chloroplasten fithren. Der Chloro-
plastengehalt ist jedoch mnicht konstant, weshalb wir zundchst nur
orientierende Versuche angestellt haben, die hier nicht wiedergegeben
werden sollen. Das Verhalten der Photosynthese haben wir fiir eine
spitere Untersuchung zuriickgestellt, Die erforderlichen Angaben iiber
methodische Einzelheiten sind in Abschnitt 1V, E gemacht.

ITI. Plasmatische Gradienten und osmotischer Wert
von Normalwurzeln.

Grundlage fiir eine Beurteilung von Mangelzustinden ist die genaue
Kenntnis der entsprechenden Verhiltnisse in einer normal erndhrten
Wurzel. Wir haben daher Plasmolysezeit, osmotischen Wert und Harn-
stoffpermeabilitit an Normalwurzeln der Standardlinge 15 mm be-
stimmt. Der wiinschenswerte Vergleich an derselben Wurzel ist aus’
methodischen Griinden nur bei den beiden ersteren Gréfen mdoglich.
Zur genauen Kennzeichnung der Wachstumszone wurden an den beob-
achteten Wurzeln zugleich Messungen der Zellinge vorgenommen. Da
die Liinge der Einzelzellen etwas differiert, wurde eine groflere Anzahl von
Zellingen gemittelt; die Mittelwerte liefern eine Kurve, innerhalb deren
das Ende der Streckungszone deutlich markiert ist. Die Dauerzellen
haben nach der Wurzelbasis zu stets eine geringere Linge, weil bei den
erstgebildeten Zellen der Lemna-Wurzel das Streckungswachstum eher



Untersuchungen an der Wurzel von Lemna minor L. 437

zum Stillstand kommt. Die Streuung der Einzellingen ist in der Basal-
zone oft erheblich. Ein Vergleich unserer Daten mit den umfassenderen
‘Messungen von BurstrOM (1941) an Weizenwurzeln ist wegen der
morphologischen und physiologischen Unterschiede des Materials nur
beschréinkt moglich. '

Der ausgeprigte Gradient der Plasmolysezeit ist in Abb. 1, 3 und 7
fiir eine groBere Zahl von Teilstrecken dargestellt. In vereinfachter Form
(Apikalwert, Maximalwert, Basalwert) findet man denselben fiir Nor-
malwurzeln auch in den Darstellungen der Abb.8. Die lingste Plas-
molysezeit wird an Zellen beobachtet, die bereits als ausgewachsen zu
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Abb. 1. Plasmolysezeltgradlent in der Wurzel von Lemna minor. Die diskontinuierliche

Darstellung (Treppenkurve) erliutert, das MeBverfahren, bei dem die Wurzel laufend

von der Spitze zur Basis verschoben werden muBte, um die beiderseits erfolgende

Abrundung zu erfassen. Diese war jeweils um die durch die Stufenbreite gekenn-

zeichnete Wurzelstrecke vorgertickt, Wurzel an der Basis fixiert, Verschiebung durch

Kreuztisch. Objektiv: Wasserimmersion Lejtz !/, W. Die MeBpunkte der Zellingen
geben die Mittelwerte von 15 Zellen der vermessenen Wurzelzone wiedqr.

bezeichnen sind. Wir haben diese Feststellung immer wieder machen
konnen. Meist liegt das Plasmolysezeitmaximum bei der Normalwurzel
5—8 mm von der Wurzelspitze entfernt.

Die verbreitete Auffassung, daB das Zytoplasma ein Viskosititsmaximum
innerhalb der Streckungszone — ja sogar an deren Beginn — besitzt, geht in erster
Linie auf STRUcGERs Angaben zuriick. Besonders anschaulich wird sie durch Ab-
bildungen von Zellen aus Helianthus-Hypokotylen demonstriert (STRUGGER 1934,
5. 422). Die hieraus von STRUGGER gezogenen Schliisse hinsichtdich des Mechanis-
mus des Streckungswachstums sind verschiedentlich angegriffen und auch nicht
aufrechterhalten worden (vgl. besonders Borriss). Es liegt nicht imi Rahmen der
vorliegenden Arbeit, diesen Fragenkreis niher zu behandeln. Immerhin sei bemerkt,
daB es auch nach unseren Beobachtungen nicht angingig erscheint, der erhéhten
Plasmaviskositit generell einen der ersten Plitze in einer das Streckungswachstum
auslésenden und steuernden Kausalkette von Einzelfaktoren zuzuweisen. Unsere
Beobachtungen erginzen von anderer Seite her die durch Ruer (1) getroffene Fest-
stellung, daB die Plasmolysezeitinderung beim Streckungswachstum (Wirkung von
Indolylessigsiure) der Zellverlingerung zeitlich nachfolgt. Von der Lemna-Wurzel
bildet StrRUGGER (8. 417) auffallenderweise 2 nahezu gleichgrofe Zellen aus ,,Strek-
kungs- und Dauerzone’* mit kontriiren Plasmolyseformen ab. Ein Vergleich seiner
und vnserer Messungen ist erschwert durch die Verschiedenheit von Plasmolytikum
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und untersuchter Zellschicht (daB es sich bei STRUGGER um Epidermiszellen han-
delt, scheint auf einem Irrtum zu beruhen); ferner ist bei STrucGER das Alter der
benutzten Wurzeln und die Lénge der Zellen nicht vermerkst.

Die Plasmolysezeit-Hochstwerte unterliegen bei Normalwurzeln
gleicher Anzuchtbedingungen nicht unbetrichtlichen jahreszeitlichen
Schwankungen. Im Frithjabr fanden wir am Material aus 5—12 Tage
alten Kulturen stets Maxima im Bereich von 70—100 min und im Zu-
sammenhang damit ausgeprigtere Gradienten als im Herbst, wo die
lingste Plasmolysezeit um 50 min lag (vgl. dazu Abb. 8, sowie Tabelle 4
und 5). Jahresperiodisch beeinfluBt sind wahrscheinlich auch andere
Plasmaeigenschaften, sowie Stoffwechselprozesse und im Zusammen-
hang damit anch die Wachstumsgeschwindigkeit [vgl. H. L. Warre (4)].

DasVorliegen einer osmotischen Zonierung (s. S.440) macht die Prii-
fung der Frage erforderlich, ob bei Untersuchung einer ganzen Wurzel im
gleichen Plasmolytikum der verschiedene Hypertoniegrad desselben im
Sinne der Beobachtungen von EL DERRY und PRUD’-EOMME VAN REINE jr.
die Plasmolysezeit verindert, moglicherweise in so starkem MaBe, daf die
Unterschiede in der Plasmolysezeit allein von diesem Faktor bestimmt
sind, ein plasmatischer Gradient also nur vorgetduscht sein kdnnte.
Es wurde daher eine grofe Zahl von Normalwurzeln gleichen Alters in
Stiicke zerlegt, welche jeweils die Spitzenzone, die Hauptstreckungszone
bis zum Beginn der Dauerzone und die &ltere Dauerzone umfafiten.
Diese wurden nun getrennt mit Glukose plasmolysiert, deren Konzen-
tration den Unterschieden im osmotischen Wert weitestmoglich angepalt
war, so daB im Durchschnitt mit gleicher Hypertonie gerechnet werden
konnte (Tabelle 1). Auch bei diesem Vorgehen blieben die Differenzen
in der Plasmolysezeit denen von unzerteilten Wurzeln &hnlich, so daB
der zunichst naheliegende Einwand in der Hauptsache entkriftet ist
[vgl. auch Fiscrer (1)].

Bei allen untersuchten Normalwurzeln weist die Deplasmolysezeit in
0,4 Mol Harnstoff ein Maximum auf, dessen relative Schirfe durch die
im Vergleich zur Plasmolysezeitbestimmung groBere MeBgenauigkeit
bedingt ist. Das entsprechende Minimum der Harnstoffpermeabilitit

Tabelle 1. Plasmolysezeitunterschiede in getrennten Zonen der Lemna-Wurzel bei
angepaptem Hypertoniegrade des Plasmolytikums. (Verteilung auf 2 Versuchstage
aus versuchstechnischen Griinden.)

Wurzelzone Osm‘%téfgher Glukose Plasmolysezeit Kulturalter
Mol Mol min Tage
Spitze . . . . . . 0,29 0,48 20+ 1 9
Streckungszone. . . 0,21 0,40 41 + 4 9
Streckungszone. . . 0,21 0,40 32 1+ 3 12
Basis . . . . . . . 0,24 0,43 11,56 + 1,5 12
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liegt wiederum genau am Ende der Streckungszone, also dort, wo im
Plasmolytikum Glukose die Abrundung des Protoplasten am langsamsten
erfolgt (Abb. 2). Harnstoffpermeabilitit und Plasmolysezeit in Glukose
miissen natiirlich an verschiedenen Wurzeln gemessen werden, so daf
der direkte Nachweis der Koinzidenz des Maximums der Plasmolysezeit
mit dem Minimum der Harnstoffpermeabilitit nicht gefiihrt werden
kann. In Harnstoff selbst runden sich die am wenigsten permeablen
Zellen zwar auch stets zuletzt ab; doch hat diese Beobachtung nur
beschrinkten Wert im Hinblick auf die abrundende Wirkung des in
die Zelle eindringenden Harnstoffes.
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Abb. 2. Gradient der Harnstoffpermeabilitﬁt (Deplasmolysezeit in 0,4 Mo Harnstoff)
in der Lemna-Wurzel. (Erliuterung der Treppenkurve vgl. Abb. 1.)

Verschiedentlich haben wir beobachtet, daB es im Bereich der
Dauerzone nach der Wurzelbasis zu wieder zu einem Abfall der Harn-
stoffpermeabilitdt kommt, besonders bei Wurzeln aus dlteren Kulturen
und aus Mangelanzuchten (vgl. z. B. Abb. 9). Eine sekundiire Ernie-
drigung der Harnstoffpermeabilitit beschreibt auch MarkLUND fiir
Helodea und wir kénnen unsererseits entsprechende Erfahrungen an
Hydrodictyon (unverdffentlicht) hinzufiigen (vgl. auch REUTER). WEBER (3)
bringt eine dhnliche Beobachtung an Spirogyra mit einer Wiederanregung
der Teilungsfihigkeit in Zusammenhang, eine Erklirung, die fiir unseren
Fall auszuschlieBen ist. In der Lemna-Wurzel liegt wahrscheinlich eine
spezifische Hemmung der Harnstoffaufnahme durch intrazellulire Ein-
fliisse vor, besonders bei der allmihlich erfolgenden Anniherung an
einen priimortalen Zustand. Allerdings waren die in Frage kommenden
Zellen noch durchaus intakt.

Der osmotische Wert zeigt ebenfalls einen deutlichen Gradienten
(Abb. 3). Sein Minimum liegt recht genau dort, wo die Zellen ihre
Maximallénge erreicht haben, d. h. am Ende der Streckungszone. Diese
Feststellung entspricht den Erfahrungen anderer Autoren [z. B. RueE (1)].
Eine stirkere Anatonose im Bereich der Streckungszone, die das
Auftreten eines osmotischen Gradienten ganz unterdriicken kann
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(BursTROM: Beobachtungen an optimal ernihrten Weizenwurzeln),
trat bei Lemna-Wurzeln gewShnlich selbst dann nicht auf, wenn
das Kulturmedium 0,5% Glukose enthielt. In solchen Fillen war
die Zellsaftkonzenfration gegenitber dem Material aus Kontrollen mit
zuckerfreier Losung um den Betrag erhsht, welcher der Steigerung
der Lésungskonzentration durch den Zuckerzusatz entsprach; ein
osmotischer Gradient war auch dann  deutlich nachweisbar (vgl.
Tabelle. 2). Doch muB erwihnt werden, dall in unserem groflen
Versuchsmaterial als seltene Ausnahmen Wurzeln vorkamen, denen
der osmotische Gradient fast fehlte.
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Abb. 3. Vergleich der Gradienten von Plasmolysezeit und osmotischem Wert, sowie
Zellinge in der Wurzel von Lemna minor. (Alle Werte sind an derselben Wurzel gewonnen.)
Die MeBpunkte der osmotischen Werte geben die Mittelwerte von je 10 Zellen wieder.
Die Unterschiede zwischen den verbundenen MeBpunkten sind statistisch gesichert.

Tabelle 2. Vergleich der osmotischen Werte von Lemna-Wurzeln bei Kultur mit und
ohne Glukosezusatz (mMol).

itze Minimum Basi Zahl
1,551)21,‘05Z mm | Zwischen 4 515 mm W n
Wurzeln ohne Glukose . . 251 + 2 227 -+ 6 248 4 3 10
‘Wurzeln mit Glukose
(0,5% = 27,7 mMol) . . 281 + 7 253 + 4 275 4- 3 9
Zunahme des osmotischen
Wertes . . . . . . .. 30 ] 26 27 ‘

Die Koinzidenz des Plasmolysezeitmaximums und des Minimums
des osmotischen Wertes gestattet keinen generellen Schlufi auf einen
Kausalzusammenhang zwischen diesen beiden Groflen; wie spéter ein-
gehend belegt, ist die Plasmolysezeit in anderen Fillen durchaus nicht
von der Zellsaftkonzentration abhingig.

Der osmotische Wert der Wurzelzellen wird durch Verdunklung
rasch verindert. Innerhalb von 4 Std sank er in abgetrennten Wurzeln
von 238 + 4 mMol auf 203 4 4 mMol: Der weitere Abfall ist gering;
selbst nach 100 Std Verdunklung, d.h. nicht lange vor beginnendem
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Absterben der Wurzeln, wurde der Wert von 190 mMol nicht unter-
schritten. Bei Wurzeln, die in Kontakt mit den iibrigen Teilen ver-
blieben waren, trat ein etwas geringerer Abfall der Werte ein. Diese
Daten sind im Hinblick auf den Einflul der Verdunklung auf Plasmolyse-
zeit und respiratorischen O,-Verbrauch von gewissem Interesse; sie
zeigen an, daB die gelosten Stoffe im Zellsaft nur zu einem kleinen Teil
aus veratembarem organischen Material bestehen.

1V. Kalium- und Kalziummangel.
A. Wachstumsverlauf und ZellgroBen.

1. Normale Wurzeln.

Die mit dem Horizontalmikroskop verfolgte Wurzelverlingerung von
1 auf 30 oder 35 mm ist, wie aus Abb.4—6 hervorgeht, bei Normal-
wurzeln abhéngig vom Alter der Kultur. Die Untersuchung des Einflusses
von Mangelbedingungen setzt also in jeder Phase die Kenntnis des Ver-
haltens der vollernidhrten Kontrollen voraus. Die Ursache dieser Ver-
langsamung ‘bei Normalwurzeln ist bei der reichlichen Salzzufuhr nicht
in einer Nahrstoffverarmung zu suchen. Die dlteren Lemna-Pflinzchen
waren frei von allen sichtbaren Mangelsymptomen, die sonst bei Lemna
sehr schnell deutlich werden, die erforderlichen Spurenelemente waren
sicher in ausreichender Menge vorhanden. AsEBY und Mitarbeiter
(1928) haben bei Lemna-Kulturen bereits diese Wachstumsverlangsamung
als einen ,,Uberfiillungseffekt” beschrieben, der auch durch Wechsel
der Néhrlosung nicht behoben werden kann. Kine Wirkung der pg-
Wertsteigerung von 4,8 auf 6,0 in der nitrathaltigen Nihrlosung diirfte
daher auch nicht in Betracht kommen. Die starke Wachstumshemmung,
welche OLSEN (1935) bei Spirodela polyrrhiza in K xc pscher Lisung schon
bei py 6 feststellt, ist bei Lemna minor nicht zu beobachten. Wieweit
unter unseren Versuchsbedingungen eine Depression der Lebensfunktionen
unter der Wirkung zelleigener Ausscheidungsstoffe vorliegt, wie sie nach
PrATT bei Chlorelle und nach v. DEN¥FER bei Diatomeen vorkommen,
bedarf noch genauerer Priiffung. Von einem mehrfachen Wechsel der
Nihrlésung haben wir abgesehen, weil wir besonderen Wert auf Steril-
haltung der Kulturen legten.

Es sei an dieser Stelle vermerkt, da3 Lemna-Pflanzchen aus iiberalterten Kul-
turen oder nach bestimmten Schidigungen beim Ubertragen-in frische Nahrlssung
einer lingeren Nachwirkung unterliegen; die eingetretene Stérung der Entwick-
lungsgeschwindigkeit fanden wir manchmal erst nach mehrfacher Passage wieder
hergestellt. Bei 20—30 Tage alten Kulturen trat diese eigentiimliche Erscheinung
jedoch noch nicht ein (vgl. 8. 434).

2. Kalimangelwurzeln.
Bei volligem Ersatz des Kaliums durch Natrium erfolgt vor dem
8.Tag bis zur Standardlinge von 15 mm noch keine Wachstumshemmung,
Planta. Bd. 38. 29



4492 AxDRE Prrson und Franz SEIDEBL:

Ir m p//4

25 7
’
/ / A
P
/ L V4
20 A
V
4
"4
A
75} - <.

s o=
P

" J—
m L

—

4
/
4
/ /,u”

-t
-

o

0 0 20 30 40 50 60 0 S0 90 100 110 120 130 10
Stunden

Abb. 4. Wachstumsgeschwindigkeit der Lemna-Wurzeln bei Kalimangel (K 0). Beginn
der Messung bei 1 mm Wurzellinge. Jede Kurve gibt den Durchschnitt von 10 ver-
messenen Wurzeln wieder, Messungen der Wurzeln 3mal téglich.

I, II, I'TI Normalkontrollen; 1’, IIl’, III’ Kalimangelkulturen; I—1" 6—8 Tage nach
Kulturansatz; IT—II' 3—11 Tage nach Kulturansatz; I1J 11—15 Tage; 111’ 11—17 Tage.
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Abb. 5. Wachstumsgeschwindigkeit der Lemna-Wurzeln bei geringen Kaliumgaben
(K/200). Methodik vgl. Abb. 4. '
I—IV Normalkontrollen; I'—IV’ Kaliummangel (X/200); I—I’ 6—9 Tage nach Kultur-
ansatz; JI—II’ 12-—16 Tage nach Kulturansatz; I17 17—21 Tage; IV 22—26 Tage;
IIr 17—21 Tage; IV" 22—27 Tage.

weil das Impfpflinzchen zuniichst noch eben ausreichende Kalimengen

hergibt (Abb. 4). Fir den spiteren Mangelzustand ist ein rapider Ab-
bruch der Wachstumsfihigkeit charakteristisch, so daB in einer sog.
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K 0-Kultur die Wurzellinge von 15 mm nur selir langsam erreicht wird.
Bei geringem Anfangsgehalt an Kali (K/200-Kultur) in der durch Abb. 5
wiedergegebenen MeBreihe beginnt die Hemmung erst mit dem 17. Kul-
turtag. Das Einsetzen der Kalimangelhemmung variiert im tbrigen
infolge der periodisch bestimmten Wachstumsgeschwindigkeit stark mit
der Jahreszeit. Bei Abb.4—6 handelt es sich um Spitsommer- und
Herbstmaterial mit relativ spit auftretenden Mangelsymptomen. Frith-
w0 7 x r x
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Abb. 6. Wachstumsgeschwindigkeit der Lemna-Wurzeln bei Calciummangel (Caj75).
Methodik vgl. Abb. 3.
I, IT Normalkontrollen; I'—II’ - Kalziummangel; I 6—9 Tage nach Kulturansatz;
I’ 610 Tage nach Kulturansatz; II 14—17 Tage nach Kulturansatz; 11" 14—18 Tage
nach Kulturansatz;

jahrsmaterial reagiert erheblich rascher; der grundsitzliche Verlauf des
Wachstums von Normal- und Mangelkulturen ist jedoch derselbe wie
bei den in den Abbildungen dargestellten Beispielen. Die Hemmung
des Wachstums der schwimmenden Triebe fillt mit der Wurzelhemmung
stets zusammen, soweit sich dies dem Augenschein nach beurteilen 148t.

Die allerersten in der Kalimangelkultur gebildeten Wurzeln wachsen regel-
maBig etwas schneller als Normalwurzeln gleichen Alters. Dies kommt auch in
Abb. 5 (I, I' und II, 11’y zum Ausdruck. Diese anfingliche Forderung wird je-
doch bald von der Hemmung abgelost; sie ist viel geringer als die starke und
andauernde Férderung des Wurzelwachstums, welche in anderen Mangelkulturen,
besonders bei Phosphormangel, beobachtet wird.

3. Kalziummangelwurzeln.

Villiges Weglassen von Kalzium aus der Nihrlssung verhindert die
Wurzelbildung (wie auch die Weiterentwicklung der Schwimmtriebe)
ginzlich. Das Wurzelwachstum setzt offenbar einen Schwellenwert

29%*
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an Kalziumionen in der Néhrlosung voraus, der von dem Ausgangs-
pflinzchen nicht zur Verfigung gestellt werden kann. Bei Ca/75 bis
Ca/100-Kulturen (Ersatz durch Kalium oder Natrium) setzt frithzeitig
eine mifiige und lange Zeit ungefihr gleichbleibende Hemmung des
Wachstums ein (Abb. 6). Erst in einem sehr spiten Zustand, den wir nicht
in die Untersuchung einbezogen haben, wird die Wachstumshemmung der
Wurzeln unter Auftreten stirkerer Verkriimmungen erheblich. Ein
vollig gleichartiger Wachstumsverlauf ist somit bei Kalzium- und Kalium-
mangel auch durch Veréinderung in der Dosierung der Mangelionen
nicht herbeizuftihren. Sprosse und Wurzeln werden auch hier gleich-
zeitig von der Wachstumshemmung betroffen.

4. Zellgrifen.

Tabelle 3 enthdlt die durchschnittlichen Maximalzellingen zweier
Kulturaltersstufen unter Normal- und Mangelbedingungen!. Es handelt
sich um Mittelwerte von je 15 Zellen in 10 Wurzeln (150 Einzelmes-
sungen je angegebenem Wert). 7 Tage nach Kulturbeginn besteht bei
Kalziummangel bereits eine Differenz. Spater sind trotz des Unter-
schiedes im zeitlichen Wachstumsverlauf der Wurzeln die Kalium- und
Kalziummangelzellen nahezu gleichermaBlen verkleinert.

Tabelle 3. Grifte Zellingen (u) bet Normal-, Kalimangel- und Kalziummangelwurzeln.

Kulturalter 7 Tage Kulturalter 15 Tage

' Maxim_x_lm Maxim}}m
zeange | QT Zense | gognge | gor Aeliinge

der Spitze der Spitze

1

Normal . . . . . . . 87,0 + 3,9 \ 6,5 — 17,0 204+19 | 65-—70
Ko. . ....... 90,7 + 2,9 6,0 — 6,5 3,0+20  45—50
Cais. . v v v o . . 137 L 24 | 40— 45 9217 | 35—40

B. Plasmolysezeit.

Wegen der starken Abhingigkeit der Plasmolysezeit (und Plasmolyse-
form) vom Alter der Zellen innerhalb der Lemna-Wurzel muf ein sorg-
faltiger Vergleich zwischen gleichzeitig herangewachsenen Normal- und
Mangelwurzeln unter Beriicksichtigung ihrer jeweiligen Gradienten
durchgefiihrt werden. Wir haben daher in Normal- und Kalimangel-
16sungen (K/200 und K 0) gebildeten Wurzeln aus gleichalten Kulturen -
bei mdoglichst genau 15 mm Linge die Plasmolysezeit im Verlaufe
einer Kultur in Absténden von ein bis mehreren Tagen gemessen und
die Ergebnisse einer solchen Versuchsreihe in der Kurvenschar der
Abb. 7 dargestellt. Die Ermittlung der Einzelkurve erfolgte in gleicher
Weise wie bei der Untersuchung des Normalgradienten (Abb. 1 und 3).

! Bs sei nochmals ausdriicklich betont, daB jeweils nur die frischgebildeten
Wurzeln von 15 mm Lénge verglichen wurden.
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Um die verhéltnismaBig groBe Streuung anzudeuten, mit der man bei
solchen Messungen zu rechnen hat, haben wir in die erste Serie (5-Tage-
Kultur) zwet Normalwurzeln aus dem gleichen Kulturgefi 3 aufgenommen.
Trotz dieser Streuung zeigt Abb. 7, daB eine Verschiebung des Plas-
molysezeitmaximums nach der Wurzelspitze zu und eine Gradienten-
verflachung eintritt. Wurzeln mit starkem Kalimangel (K 0) gehen
denen mit geringerem Kalimangel (K/200) in dieser Hinsicht voran.
Zum SchluB ist ein Maximum in den Mangelwurzeln oberhalb der Wurzel-
tasche kaum mehr wahrnehmbar, sondern nur ein flacher Abfall der
Plasmolysezeit nach der Basis zu. Wir haben in diesen Fillen das Ge-
webe unter der Wurzeltasche nicht ausgemessen, da die Kleinheit der
Zellen die Beobachtungsgenauigkeit zu sehr beeintrichtigt. In keinem
einzigen Fall ist eine Erhohung der Plasmolysezeit, die man etwa bei
dem durch Kalimangel herbeigefilhrten relativen Kalziumiiberschufl
nach Erfahrungen anderer Autoren erwarten kénnte, auch nur ange-
deutet. Fiir starken Kalimangel stimmt das Einsetzen der Wachstums-
hemmung (vgl. Abb. 4) mit dem Beginn der Gradientenverschiebung
und -verflachung tiberein. In der K/200-Kultur scheint beim Vergleich
mit Abb. 5 der Plasmolysezeiteffekt der Wachstumshemmung voran-
zugehen. Tatséchlich setzt aber auch in diesem Falle (es handelt sich
um Friihjahrsmateriall) die Wachstumshemmung mit der Gradienten-
verschiebung gleichzeitig ein (10—11 Tage nach Kulturansatz). Grund-
sitzlich ist die Gradientenverinderung ein Ausdruck fiir die Verlang-
samung des gesamten Wachstums, d. h. fiir die Verkiirzung der wachsen-
den Zone und somit kein eigentlich spezifisches Kalimangelkennzeichen.
Bei der erheblichen Streuung, die sich besonders aus der geringen Mef-
genauigkeit der Plasmolysezeit ergibt (eine Verbesserung derselben in
der von ScemipT, Diwarp und Stocker gehandhabten methodischen
Modifikation ist bei unserem Objekt praktisch nicht durchfiihrbar),
kann aus der Kurvenschar einer Versuchsreihe noch kein sicherer Schluf3
gezogen werden. Wir haben daher fiir eine grofere Zahl von Wurzeln —
und zwar zunidchst aus Material von Frithjahrskulturen — die Plas-
molysezeiten an der Wurzelspitze (am Ende der Wurzeltasche), die
Maximalzeiten und die Zeiten an der Basis im Bereich von 12—15 mm
Whurzelléinge gemittelt und in einem ,,Dreiwertediagramm® zusammen-
gestellt. In Abb. 8 sind enthalten: Normalwurzeln und Kalimangel-
wurzeln zweier Mangelgrade aus Kulturen geringeren und hoheren
Alters (I und IT); die Werte der Serien I und IT sind nur unter sich
vergleichbar, weil auch die Normalwurzeln eine Gradientenverschiebung
mit zunebmendem Kulturalter durchmachen, die offenbar der in
Abb. 4—6 aufgezeigten Wachstumsverlangsamung entspricht.

In Abb. 8 sind auch die Plasmolysezeit-Durchschnittswerte fiir die
uns aus dem Friihjahrsmaterial zur Verflignng stehenden Kalzium-
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schiedenen Kulturalters (Mangelgrades). Der Ubersichtlichkeit halber sind nur die
Mittelwerte der Treppenkurven (vgl. Abb. 1 und 3) angegeben,
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mangelwurzeln (Ca/75) aufgenommen (Id). Es zeigt sich eine deutliche
Verschiebung des Gradienten im gleichen Sinne wie bei Kalimangel,
jedoch quantitativ etwas ausgeprégter, was dem frithzeitigeren Einsetzen
der Wachstumshemmung (Abb. 6) bei Kalzinmmangel durchaus ent-
spricht. Wir konnen also auch hier kein Anzeichen fiir eine spezifische
Plasmolysezeiterniedrigung durch den Kalziummange! (bzw. relativen
Kaliiiberschufl) nachweisen. Da man sich aus Abb. 8 allein von der
Signifikanz der Unterschiede kein Bild machen kann, sind in Tabelle 4
die zugehorigen Werte mit ihren mittleren Fehlern angegeben. Unter
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Abb, 8. Mittelwerte der Plasmolysezeiten an der Wurzelspitze, im Maximum und in
der Niéhe der Wurzelbasis in Normal-, Kalimangel- nnd Kalziummangelwurzeln fir
Frithjahrsanzuchten.
Ia, b, d Rulturalter 5—12 Tage; Ic 5—9 Tage; Ila, b Kulturalter 13—15 Tage; Ilc
10—14 Tage; ¢ Normalkultur; b K/200-Kultur; ¢ K 0-Kultur; ¢ Ca/75-Kultur
(vgl. auch Tabelle 4).

Zugrundelegung des dreifachen mittleren Fehlers sind die als gesichert
anzusehenden Differenzen anschlieBend zusammenfassend aufgefiihrt.
Einige der nicht gesicherten Differenzen diirften sich an Hand eines
noch umfangreicheren Versuchsmaterials wahrscheinlich ebenfalls als reell
erweisen lassen. — Tabelle 5 enthélt die Werte, die uns aus Messungen
an Herbstkulturen zur Verfigung standen. Die Trennung von den
Frihjahrswerten ist deshalb notwendig, weil schon die Normalwurzeln
des jahreszeitlich verschiedenen Materials erhebliche Differenzen im
Wachstum und protoplasmatischen Verhalten zeigen. Tabelle 5 er-
ginzt ferner die vorherigen Angaben durch ein umfangreicheres Material
hinsichtlich des Verhaltens von Kalziummangelwurzeln. Es bestitigt
sich, dafl bei Kalium- und Kalzinummangel eine gleichsinnige, wenn auch
quantitativ nicht vollig identische Verschiebung der Wurzelgradienten
stattfindet, die im wesentlichen mit der Wachstumshemmung konform
verlduft. Lediglich ein Wertepaar der Tabelle 4 (Vergleich Id/Ia,
Basiszellen) konnte eine spezifische Erniedrigung der Plasmolysezeit
bei Kalziummangel andeuten. Auf eine graphische Darstellung der
Werte der Tabelle 5 wurde im Hinblick auf die grundsitzliche Uber-
einstimmung von Frithjahrs- und Herbstmaterial verzichtet.
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Tabelle 4. Plasmolysezeitgradienten bei Kali- und Kalziummangel in Abhingigheit
vom Kulturalter (vgl. Abb. 8). Plasmolysezeit in Minuten.

Maxi Basi ‘LageldesPllas- Zahl
n a. -
Frithjahrsmaterial Kulturalter (%pgze (La?gleuwlilgl- (Iza?oliss ﬁgxﬁﬁiﬂs der ver-
m) | ichieden) | 15mm) | in Millimeter n‘;‘(;ssenlen
Tage von der Spitze urzeln
Normal Ta 5—12 28 - 2 J 90 - 4 ‘ 25 4+ 3 6,8 + 0,4 20
|
Kalimangel 5—12 41 +6 | 834+6 | 2413 5,0 + 0,6 13
schwach kaum | |
(K/200) Ib Wachstums- \
hemmung \(
Kalimangel 5—9 4046 | 7146 | 274+2 | 59+05 | 8
stark Wachstums-
(Kq) Ic hemmung
Kalziummangel 5—12 46 +5 | 65614 | 16+ 2 3,1 4-0,2 21
(Ca/100) Id Wachstums- ‘~
hemmung |
Normal Ila 13—15 234+1 | 62 -4 | 19+ 2 53 - 0,4 26
Kalimangel 13—15 27 -4 | 4745 | 11+ 2 5,0 + 0,7 9
schwach 1Ib ‘Wachstums-
hemmung
Kalimangel 10—14 405 | 4646 | 18 -3 | 33104 | 6
stark Ilc starke : | \‘
Wachstums- i |
hemmung | f

Liste der signifikanten Unierschiede:

1. Normalwurzeln. Tla/Ta: Verschiebung des Plasmolysezeitmaximums nach
der Spitze. Erniedrigung der Plasmolysezeit in Maximum (und Spitze).

2. Kalimangelwurzel. Ib/la: Verschiebung des Plasmolysezeitmaximums nach
der Spitze. — Ic¢/la: Erniedrigung des Plasmolysezeitmaximums. — IIb/Ila:
Eriedrigung der Plasmolysezeit in Basis und Maximum. — ITe/ITa: Verschiebung
des Plasmolysezeitmaximums spitzenwérts (dadurch Erhohung der Plasmolysezeit
in der Spitze).

3. Kalziummangelwurzeln. Id/Ta: Verschiebung des Plasmolysezeitmaximums
spitzenwirts (dadurch Erhohung der Plasmolysezeit in der Spitze).

4. Gradient innerhald der Wurzeln: Plasmolysezeitdifferenz Spitze-Maximum
itberall (auBer ITc). Plasmolysezeitdifferenz Maximam-Basgis iiberall.

Da mit der Méglichkeit zu rechnen war, dall das zarte Zytoplasma
der Lemna-Wurzelzellen beziiglich seiner Plasmolysezeit eine durch den
Altersgradienten begrenzte und besonders geringe Reaktionsbreite
besitzt, haben wir béiliufig versucht, die Plasmolysezeit experimentell
auf andere Weise zu verindern als durch verschiedene Nahrsalz-
dosierung. In Tabelle 6 ist ein Versuch wiedergegeben, der eine starke
Verringerung der Plasmolysezeit nach Verdunkeln erkennen lafit. Dieser
Effekt ist weitgehend reversibel, ja man erhilt nach Wiederbelichtung
der Wurzeln innerhalb der apikalen Zone sogar extrem hohe Werte fiir
das Plasmolysezeitmaximum; eine Erhchung der Plasmolysezeit iiber
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Tabelle 5. Plasmolysezeitgradienten bei Kali- und Kalziummangel in Abhingighkeit
vom Kulturalter. Plasmolysezeit in Minuten.

\ B Lagel des Pl%s— Zahl
Herbstmaterial Kulturalter Spitze (Lﬁa');angé? (lg%iss ﬂgéﬁﬁﬁﬁs xgggsgggn
(2mm) | \chieden) | 15mm) |inMillimetern | TaeSsener
Tage von der Spitze
Normal I’a 6—9 2042 ! 4943 § 2442 | 11,0+ 0,6 8‘
Kalimangel 6—8 194+1 | 4446 | 3243 8,7+ 0,6 6
(K0) I'b kaum
Wachstums-
hemmung i
Kalziummangel 6—9 15 4+ 2 31 +2 20 +4 5,6 40,7 6
(Ca/75) T'c geringe ’
Wachstums-
hemmung
Normal IT"a 11—15 2442 | 56 +3 | 15 -3 7,1 4+ 0,3 8
Kalimangel 9—15 2042 | 26 42 7+1 3,6 + 0,7 11
(K0) II'b starke
Wachstums-
hemmung
Kalziummangel | 11—15 2042 | 3142 15 +1 5,0+ 0,5 6
(Ca/78) II mafige
Wachstums-
hemmung | \

Signifikante Unterschiede:

1 .Normalwurzeln. I1 a/I a:Verschiebung des Plasmolysezeitmaximums spitzen-
wirts. — I’a/Ia: (Tabellen 4 und 5) Maximum der Plasmolysezeit im Herbstmate-
rial erniedrigt und basalwérts verschoben.

2. Kalimomgehwurzeln. 1'b/I'a: Verschiebung des Plasmolysezeitmaximums
spitzenwarts. — II b/II a: Verschiebung des Plasmolysezeitmaximums spitzen-
whrts. Erniedrigung der Plasmolysezeit in Maximum und Basis.

3. Kalziummangelwurzeln. 1 ¢/I a: Verschiebung des Plasmolysezeitmaximums
spitzenwarts. Erniedrigung der Plasmolysezeit in Maximum (und Spitze). —
IT"¢/IT a: Verschiebung des Plasmolysezeitmaximums spitzenwirts. Erniedrigung
des Plasmolysezeitmaximums.

4. Gradient innerhalb der Wurzeln: Plasmolysezeitdifferenz Spitze - Maximum
itherall (IT'b knapp). Plasmolysezeitdifferenz Maximum-Basis iiberall (auBer I b).

Tabelle 6. Wirkung von Verdunklung und Belichtung auf die Plasmolysezeit (in min).

Entfernung von 1,5 mm 2,6 mm » T4mm | 10,2 mm ! 13,7 mm
der Spitze ‘
Waurzeln aus | 23+1 41+ 6 8846 | 485 | 17+2
dauerbelichteten
Kulturen
Nach Verdunklung 45 + 6 37+ 4 12+15| 7408 4403
(16 Std)
Nach Wieder- - (bei 3,6 mm)
belichtung 84 - 27 ' 214 - 29 664 10| 32 L6 13+ 3
(12 Std) i :
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den Normalwert hinaus ist also in dem Zytoplasma von Lemna grund-
sétzlich durchaus moglich. Die in Tabelle 6 dargestellten Effekte er-
fordern eine eingehendere Bearbeitung. Sie passen zu entsprechenden
Beobachtungen von F. WEBER (2) an Mesophyllzellen von Ranunculus
ficaria. Ob die im Zusammenhang mit Atmung und Photosynthese
auftretenden intrazelluliren bzw. intraplasmatischen pg-Wertsinde-
rungen an ihrem Zustandekommen beteiligt sind, ist nach den Befunden
von STALFELT an Helodea keineswegs sicher. Wir fithren diese Versuche
hier nur an, um zu zeigen, daB einer Erhdhung der Plasmolysezeit tiber
den Normalwert hinaus durch Faktoren mineralischer Ernidhrung an

gich keine plasmati-
Tabelle 7. Plasmolysezeit (min) in normalen Lemna-  gchen Schranken auf-
Wurzeln (Herbstmaterial) bet verschiedenem Plasmc-
lytikum (isotonisch). (Plasmolytikum mit Néhr-

* losung ohne P und Fe angesetzt.)

erlegt sind. Bei der auf-
gezeigten Abhéngigkeit
der Plasmolysezeit von

Spi Maxi i .
‘ (2%?1?) (5,351?11311;1) (13—]???;111}) Belichtung bzw. Ver-
T dunklung liegt der Vor-
Glukose (0,4 Mol) |28 + 1| 554 ' 19 +1 teil od di t-
KCl(024Mol) |27 1| 5954 115115 o do. le:.ga’ll; ie No
CaCl, (0,18 Mol) |34 =3 | 106 -3 | 3014  wendigkeit kontinuier-

licher Anzuchtbeleuch-
tung fiir unsere Zwecke auf der Hand, da bei Belichtungswechsel
mit einer schwer kontrollierbaren zusitzlichen Verinderung der MeS-
werte zu rechnen wire.

Eine starke Verénderung der Plasmakonsistenz iiber und unter ihrem
Normalzustand erhdlt man an den Wurzelzellen von Lemna auch bei
Plasmolyse mit Einsalzlosungen. Es entspricht den Erfahrungen zahl-
reicher Autoren, dall die Protoplasten in einer hypertonischen Kalium-
chloridlésung unter Verquellung, in CaCl,-Losung unter dem Anschein
einer Entquellung meist rasch absterben. Lodst man diese Salze in ver-
diinntem Nihrmedium (ohne Phosphat und Fisen), so wird die schiidliche
Wirkung weitgehend - kompensiert. Die Kalziumwirkung &duBert sich
dann (besonders in der Streckungszone) in einer erheblichen Ver-
lingerung der Plasmolysezeit. Die entsprechenden Werte enthilt Ta-
belle 7. Es ergibt sich daraus mit besonderer Deutlichkeit der grund-
sitzliche Unterschied zwischen den Verhéltnissen bei zusédtzlicher Ein-
salzdosierung und bei einseitigem Ionenentzug; Kaliummangelzellen
sind z. B. véllig unvergleichbar mit Normalzellen im KalziumiiberschuB.

Fiir eine spezifische Wirkung des Nahrsalzmangels wiirde eine kurz-
fristige Reversibilitit der beobachteten Plasmolysezeiterniedrigung
sprechen. Unsere diesbeziiglichen Versuche haben keinerlei Anzeichen
dafiir ergeben, so daB wir auf die Wiedergabe entsprechender Proto-
kolle verzichten kénnen. Tm Unterschied zu dem Verdunklungseffekt
(Tabelle 6) ist die Erniedrigung der Plasmolysezeit bei Kalzium- und
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Kaliummangel ebensowenig riickgéingig zu machen, wie die auch im Zuge
des Alterns und der Wachstumshemmung normaler Zellen auftretende
Plasmolysezeitverringerung.

C. Harnstoffpermeabilitiit.

In dhnlicher Weise wie die Plasmolysezeit in Glukose wurde die
Deplasmolysezeit in 0,4 Mol Harnstoff (Totalmethode der Harnstoff-
permeabilititsbestimmung) unter Beriicksichtigung von XKulturalter
und Lingsgradienten bestimmt. Gegeniiber der Plasmolysezeitmethode
in der hier anwendbaren Form hat die Bestimmung der Harnstoff-
permeabilitéit den Vorteil grofierer MeBgenauigkeit. Man erhélt daher
schon aus der Kurvenschar der Abb. 9 einen recht eindeutigen Eindruck
der vorliegenden Verhiltnisse. Die obersten Kurven entstammen einer
8tigigen Kultur, in der nur bei Kalziumwurzeln das Wachstum leicht
gebremst ablauft; hier ist noch kein deutlicher Unterschied zwischen
den 3 Parallelen wahrzunehmen. Wenn die Wachstumshemmung deut-
lich wird, verschiebt sich das Minimum der Harnstoffpermeabilitit
unter starker Verflachung des Gradienten spitzenwirts und zwar bei
Kalium- und Kalziummangel in nahezu gleicher Weise. Die Verhaltnisse
entsprechen qualitativ ganz denen, die fiir die Plasmolysezeit gelten.
Auch die Normalwurzeln zeigen die enge Beziehung zwischen der Wachs-
tumsgeschwindigkeit und dem Gradienten der Harnstoffpermeabilitit.
In dlteren Kulturen gebildete Normalwurzeln und noch mehr die Mangel-
wurzeln enthalten daher im Durchschnitt fiitr Harnstoff erheblich
stirker permeable Zellen.

Eine betrachtliche Divergenz im Verhalten von Plasmolysezeit und
Harnstoffpermeabilitdit kommt{ im basalen Wurzelbereich zum Vor-
schein. Dort beobachteten wir haufig, aber nicht regelmiBig, eine manch-
mal abrupte Erniedrigung der Harnstoffpermeabilitit, deren Ursache
sich nicht ohne weiteres analysieren li8t. Wie schon auf S. 439 erwiahnt,
kénnten py-Wertsinderungen in den alten Zellen vielleicht diesen BEffekt
bewirken. Eine Beziehung desselben zum Mangelzustand 188t sich
weder aus Abb. 9 noch aus unseren sonstigen Versuchsdaten ableiten.
Die letztgenannte Erscheinung macht die Aufstelltung eines Dreiwerte-
diagramms nach dem Muster der Abb. 8 unméglich. Wir haben daher
in Tabelle 8 unser Versuchsmaterial derart ausgewertet, daB wir den
Deplasmolysezeitwert an der Spitze, den jeweiligen Maximalwert (Per-
meabilitdtsminimum) und den basalen Tiefstwert unabhiingig von dessen
Lage innerhalb der Dauerzone zusammengestellt haben. Das gleich-
sinnige Verhalten von Kalium- und Kalziummangelwurzeln ist durch
die statistische Auswertung im wesentlichen gesichert. Es sei vermerkt,
daB die. Harnstoffkonzentration in diesen Versuchen den durchschnitt-
lichen osmotischen Werten der verschiedenen Wurzeln angeglichen war.
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Abb. 9a—F. Gradienten der Harnstoffpermeabilitdét in Normal-, Kalimangel-
Kalzinmmangelwurzeln verschiedenen Kulturalters (Mangelgrades).

AxDRE Prrson und Franz SEIDEL:
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Einzelwurzeln wie bei den Versuchen der Abb. 7; Minima der Harnstoffpermeabilitét

fiir Normal- und Mangelwurzeln durch Sterne hervorgehoben.
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Tabelle 8. Deplasmolysezeit in Harnstoff in Normal-, Kalimangel- und Kalzium-

mangelwurzeln,
; . Maximum = Basaler Lage des

Material Kultur- | Splt_ﬁfi Permeabilitits- Tiefstwert Maximums Zdihl

von Apel August alter (zllfEI l)s ml(’f;l‘elm (Lage in Millimetern| .07
Tage m ver schi% den) verschieden) |von der Spitze

Normal 1018 ! 15+ 1 56 + 5 6,2 + 1,1 404+ 04 25
(0,4 Mol Harnstoff)
Kalimangel (K 0) 10—18 | 154+ 2 3243 4,3 + 0,6 19 103 |- 16

(0,38 mol Harnstoff) |

Kalzinmmangel(Ca/75) “ 13—18 | 12+ 2 18+ 3 35405 | 1402 14
(0,41 Mol Harnstoff) |

D. Osmotischer Wert.

Wir untersuchten in kurzen Zeitabstinden plasmometrisch den
osmotischen Wert an mehreren Normal- und Kalimangelwurzeln, und
zwar zunichst in der Dauerzone, da dort in erster Linie Unterschiede
zu erwarten waren, die nicht von einem Gradienten herrithren. Nach
Abb. 10 ist bei mdfigem Kalidefizit (Ausgangskonzentration K/200)
und einem im Laufe der Kultur zunehmenden Mangelgrade eine Ab-
nahme des osmotischen Wertes evident. Diese beginnt schon recht friih-
rzeitig, jedenfalls lange bevor die Wachstumshemmung einsetzt, die im
vorliegenden Fall um den 14. Tag bemerkbar wurde (Wintermaterial).
Schon vor diesem Termin wird bereits der -Maximalwert der Konzen-
trationsdifferenz erreicht und in der Folge, d. h. wihrend des Einsetzens
der Wachstumshemmung, ungefahr beibehalten. Die in Abb. 10 ver-
zeichnete Zunahme des osmotischen Wertes mit dem Alter der Kultur,
aus der die Wurzeln jeweils entnommen waren, haben wir mehrfach,
aber nicht immer gefunden. In Tabelle 9 sind die Basiswerte bei drei

Tabelle 9. Osmotischer Wert bei Kali- und Kalziummangel (mMol). Dauerzone.
In jeder Wurzel wurden 30 Zellen gemessen. .

Kulturalter in Tagen Zahl
78 ’ 11—12 | 15—16 der Wurzeln
Normalwurzeln . . . . . . . . 246 -1 1 239 -2 | 239 L2 je 10

(300 Zellen)
Kalimangelwurzeln (K 0), K durch

Na ersetzt . . . . . . . .. 227+ 2 214 44| 236 + 2 je 10
Kalziummangelwurzeln (Ca/75),

Ca durch K ersetzt . . . . . 264 + 47| 271 -2 | 246 - 5 je 6
Kalziummangelwurzeln (Ca/ 100) R

Ca durch Na ersetzt . . . 281 +4| 289 +3 | 266 4- 5 je 6

Wachstumshemmung bei K0 ab 9. Tag; Wachstumshemmung bei Kalzium-
mangel ab 5.—6. Tag; Wachstumsverlauf vgl. Abb. 4 und 6.
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verschiedenen Kulturaltersstufen fiir starken Kalimangel (K0, Herbst-
material) angegeben. Im Unterschied zur vorher aufgefithrten Mangel-
kultur (K/200) hat sich in diesem Falle die Differenz zu den Normal-
kontrollen in den Wurzeln aus der &ltesten Kultur (von der Wurzel-
spitze abgesehen) ausgeglichen. Dabei spielt wohl mit, daB die Kali-
mangelwurzeln in diesem Zustand kaum mehr wachsen (vgl. Abb. 4)
und ihre Zellen nicht mehr die Normallinge erreichen (vgl. Tabelle 3).
Tabelle 9 zeigt weiterhin, daB in Kalziummangelwurzeln (Ca/75) bei
geringer Wachstumshemmung (vgl. Abb. 6) in den beiden jiingeren
Kulturen eine sehr deutliche Steigerung des osmotischen Wertes iiber

Millimol
260
B /\
240 —
5 N
g ‘_ /
& 220
é’ " e A—- . e —
PN K Yonpt=" —
\ '/
- N |
7805 3 7 7 7% 3 79 Tage 27

Abb. 10. Erniedrigung des osmotischen Wertes in der Dauerzone von Kalimangelwurzeln.
Die MeBpunkte stellen die Mittelwerte von je 2—3 Wurzeln (60—100 Zellen) dar.

den der Normalwurzeln hinaus stattgefunden hat. Die Wirkung des
Kalziummangels ist noch ausgeprégter in der Ca/100-Kultur, in der wir
das fehlende Kalzium nicht durch Kalium, sondern durch Natrium er-
setzt hatten. Damit wurde beiliunfig sichergestellt, dafl die Steigerung
der Zellsaftkonzentration bei Kalziummangel nicht etwa durch die
zusitzlich hohe Dosierung des als Ersatz gegebenen leicht permeierenden
Kaliumions hervorgerufen ist. Die unterschiedliche Wirkung des
Kalium- und Kalziummangels wird erhirtet durch die Werte der
Tabelle 10, in der im Hinblick auf die osmotische Zonierung der Wurzel
(vgl. Abschnitt IIT) entsprechend den in den Abschnitten IV B und IV C
gegebenen Dreiwertedarstellungen das Verhalten der Spitzen-, Minimum-
und Basiszone verzeichnet ist. Die Position des Minimums ist je nach
Kulturalter bzw. Wachstumsgeschwindigkeit verénderlich. In Basis-
und Minimumwerten ist der Kalziummangeleffekt iiberall deutlich aus-
gebildet, in der Spitze jedoch, vor allem zu Beginn, weniger deutlich bzw.
nicht vorhanden. Die Kaliwirkung verschwindet in der Extremstufe
(15—16-Tagekultur) aus Basis und Minimumzone und riickt zur Spitze vor.

TUbertragt man Kalimangelwurzeln in Normallosung, so steigt in der Dauer-
zone der osmotische Wert wieder an. In belichteten K-Wurzeln vom Ausgangs-
wert 196 -+ 4,8 mMol (Normalkontrolle 241 4 4,2 mMol) fanden wir 12 Std nach
Ubertragung Werte um 230, nach 36 Std 235 - 4,8 mMol. Auf eine entsprechende
Herabsetzung des osmotischen Wertes in Kalziummangelwurzeln haben wir bisher
nicht gepriift.
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Tabelle 10. Osmotische Werte (mMol) bei Kalium- und Kalziummangel in Abhingig-
kejt- vom Kulturalter (verschiedene Mangelgrade). In jeder Wurzel wurden 60 bis
o 120 Zellen vermessen.

Spitze Mi(’ii;nggm Basis ‘ Zahl der
(2 mm) variabel) (12—16 mm) ‘r ‘Wurzeln

Kulturalter 7—8 Tage

Normal . . ... .. .. .. 289 1+ 5 J 243 +3 | 24741 | je 10

Kalimangel (K0O) . . . . . . . 268 43¢ 21942 & 227 42 ‘ je 10

Kalziummangel (Ca/100) . . . . | 27943 | 26944 - 281 +4 je 8
Kulturalter 11—12 Tage

Normal . . . . . ... ... 266 4| 2332 | 239 L2 je 10

Kalimangel . . . . . .. .. 263 5| 202+ 3 214 + 4 je 9

Kalziummangel . . . . . . . . 29 +5| 271245 | 289+L3 | jes5
Kulturalter 15—16 Tage

Normal . . . . . .. .. .. 272 + 5| 22243 239 +2  je 10

Kalimangel . . . . . . . . .. 242 +-6 | 22243 236 -2 | je 10

Kalziummangel . . . . . . . . 282 4| 244 4+ 3 266 -5 | je 6

Da Daten iiber die genaue Zusammensetzung des Zellsaftes fehlen —
der nur begrenzte Abfall bei Verdunklung (vgl. Abschnitt III, S. 440)
spricht lediglich fiir einen zjemlich grofien Anteil mineralischer Kompo-
nenten — ist eine eingehendere Deutung der vorliegenden Messungen
nicht moglich. Wir beschrinken uns daher auf die zunichst wesentliche,
wenngleich nur deskriptive Feststellung, daB sich der osmotische Wert bei
Kalium- und Kalziummangel mit einer Erniedrigung bzw. Erhhung
eindeutig gegensinnig verhalt und ein frithzeitig auftretendes Mangelkenn-
zeichen abgibt, besonders innerhalb der Dauerzone.

E. Respiratorischer Sauerstoffverbrauch.

Der Sauerstoffverbrauch der Zemna -Wurzeln wurde in einfachster
Form manometrisch gemessen, und zwar unter Verwendung von etwa
50 Wurzeln je Manometergefi. Die Atmungskohlensiure wurde dabei
durch KOH absorbiert. Auf die Wiedergabe von Einzelheiten der mano-
metrischen Methodik kann verzichtet werden. Bei der Auswertung
der Messung:n ist zu beriicksichtigen, daB der 0,-Verbrauch keine
konstante und leicht reproduzierbare GréBe darstellt. Er héingt unter
konstanten AuBlenbedingungen ab: 1. von der Versuchsdauer (zeitlicher
Abfall bei Verdunklung in An- und Abwesenheit zusitzlicher Glukose),
2. vom Alter der Kultur, der die jungen Wurzeln fiir die Messung
entnommen wurden (geringer zeitlicher Abfall), 3. von jahresperiodi-
schen Einfliissen, die im Zusammenhang mit der periodisch bestimmten
Wachstumsgeschwindigkeit stehen. Die periodischen Unterschiede der
Atmung sind nicht durch Kohlenhydratzufuhr zu beheben; sie treten
auch in Kulturen mit Glukosezusatz auf.
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Wir beabsichtigen in anderem Zusammenhang auf das periodische
Verhalten der so einfach organisierten Lemna, auf das schon H. L.
WHaITE (4) hingewiesen hat, niher einzugehen. — Auch bei den Atmungs-
versuchen wurden moglichst Wurzeln von 15 mm Linge verwendet.
Um geniigend Material fiir einen gréferen Versuchsansatz zu erhalten
(es waren dazu bis zu 800 Wurzeln erforderlich), muBte der Lingen-
bereich zum Teil auf 10—22 mm erweitert werden. Bezogen wurde auf
das Trockengewicht, wobei zwecks genauerer Wigung die Wurzeln der
Parallelversuche vereinigt wurden. Nicht unwesentlich ist der Hinweis
darauf, dafl eine Beeinflussung der Atmung durch die Bewegung der
flottierenden Wurzeln in den geschiittelten ManometergefaBen nicht in
Betracht kommt. Kontrollversuche, bei denen das Schiitteln nur kurz
vor der jeweiligen Ablesung vorgenommen wurde, zeigten keine Ab-
weichung. Ein Schiitteleffekt im Sinne von KAHL ist somit nicht vor-
handen.

Wie aus Tabelle 11 ersichtlich, steigert 1% Glukose den Sauerstoffverbrauch.
Da alle Wurzeln steril angezogen waren, handelt es sich dabei nicht um einen durch
Bakterien hervorgerufenen Effekt. Ein solcher machte sich in glukosehaltiger
Losung frithestens 30 Std nach Ansetzen der’ Atmungsversuche, das nicht
unter Beibehaltung steriler Bedingungen erfolgen konnte, in einem rasch zu-
nehmendem O,-Verbrauch bemerkbar. Die Versuche wurden daher nie so lange
ausgedehnt. Nach VersuchsabschluB ergab die mikroskopische Kontrolle keinerlei
Angeichen fiir eine Schadigung des Materials durch die Versuchsbehandlung., Die
Steigerung des O,-Verbrauches durch Glukose dhnelt der von EmMERsoN gefundenen
und von MYERs als oxydative Assimilation charakterisierten Zusatzatmung von
Chlorella. Da sie rasch eintritt, bevor Glukose in merklichem Mafie permeiert
sein diirfte, ist zu vermuten, daB es sich um einen Oxydationsvorgang an der
Zelloberfliche handelt. Ein Kohlenhydratdefizit in den Lemna-Wurzeln ist wohl
nicht die alleinige Ursache fiir die Steigerung der O,-Aufnahme durch Glukose,
da eine solche nicht nur durch Kohlenhydratzufuhr bewirkt wird (s.unten);
auBerdem ist Starke leicht nachweishar. Wir haben in unseren Versuchen Ver-
gleiche mit Glukosezusatz deshalb angestellt, um die Bedingungen fir einen hohen
0,-Verbrauch méglichst. zu b«\egﬁnsbigen.

Die Ergebnisse vergleichender Messungen an Normal-, Kalimangel-
und Kalziummangelwurzeln aus einer Versuchsserie (August-September)
gind in Tabelle 11 zusammengefafit. Die Kalimangelwurzeln aus den
9 Tage alten Kulturen zeigen noch keine Wachstumshemmung und
damit auch noch keine Unterschiede in Plasmolysezeit und Harnstoff-
permeabilitit im Vergleich zu den Normalkontrollen, der osmotische
Wert ist zu diesem Zeitpunkt in Mitte und Basis bereits deutlich er-
niedrigt (vgl. Tabelle 9 und 10). Bei Kalziummangel hat in diesem Zeit-
punkt die Wachstumshemmung bereits begonnen und der osmotische
Wert ist erhoht. Sechs Tage spiiter, zur Zeit der zweiten Messung des
Sauerstoffverbrauches, ist die Wachstumshemmung besonders bei den
Kalimangelwurzeln schon recht erheblich. Die (unspezifischen) plas-
matischen Mangelsymptome und die Steigerung des osmotischen Wertes
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Tabelle 11. Respiratorischer Sauerstoffverbrauch durch Kalium- und Kalziummangel-
wurzeln von Lemna minor.

Die Zahlenwerte bedeuten mm? O, je 10 mg Trockengewicht und 5 Std Gesamst-
versuchszeit 4 X5 = 20 Std. 4 % = Unterschied in Prozenten gegeniiber den zu-
gehorigen Normalkontrollen. Wachstumsdauer (WD) in Stunden fiir die zur

Verlingerung von 2 auf 10 mm bendtigte Zeit. Weitere Erklarung s. Text.

[ Te% . Jaw] Jaw] o=

Kulturalter 9 Tage

Normal (WD = 22) 32,5 | 22,1 18,0 15,9
Normal + Glukose 1% 36,9 28,9 27,0 26,8 !

Kalimangel (K0) 35,3 49 248 12 24.6 -+ 37 23,4 + 46

(WD = 22) 1200 | +11 | 200 | 42
32, 21
Kalimangel + 1% Glukose| 41,6 | +13 | 41,6 | +25 l%ﬁ | A AE ) A
Kalziummangel (Ca/75) o 24,6 +47 | 24,6 + 56
(WD = 27) 306 | —6 | 227 2 W2 | —4 | 162 | 42
Kalziummangel 1+ : 32,1 +20 | 28,5 +6
1% Glukose 865 | —4 | 295 | 42 1959 | 1y | 184 | 33
Kulturalter 15 Tage
Normal (WD — 28) 18,7 12,6 12,2 71
Normal + 1% Glukose 23,2 17,3 18,4 12,7
Kalimangel (K0) 26,6 | +118 | 17,6 \ + 150
(WD — 80) 399 | I 354 | 101 1955 | o9 | 1258 | 80
. ' 31,8 78 | 22,8 80
Kalimangel +1% Glukose | 4L1 | 477 | 807 | +78 | 500 / i R i A
Kalziummangel (Ca/75) 186 | +52 | 11,9 | +68
(WD = 37) BT AT 200 66 149 56 | 1005 | 48
Kalziummangel |- 29,5 ' +60 | 19,6 | 454
1% Glukose 355 | 453 | 816 | 482|570 | Ty | a0s | 2

bei Kalziummangel sind deutlich ausgepréigt; bei Kalimangel ist die
Erniedrigung des osmotischen Wertes nur mehr in der Spitze festzu-
stellen. Hs sei betont, dal fiir die vorliegende Versuchsserie die Wachs-
tumsgeschwindigkeiten simultan bestimmt wurden, um den jeweiligen
Mangelgrad so genau wie moglich festzulegen.

Bei beginnendem Kalimangel (Kulturalter 9 Tage) ist eine geringe
Steigerung des O,-Verbrauches wahrnehmbar, die durch Zuckerzufuhr
verstirkt wird und mit zunehmender Versuchsdauer deutlicher hervor-
tritt. Dieser letztere Kffekt ist ein relativer Anstieg infolge Ver-
minderung des bei den Normalwurzeln ausgeprigteren zeitlichen Abfalls.
Das Verhalten der Kalziummangelwurzeln ist zunichst nicht eindeutig,
in den ersten Stunden ist mit und ohne Glukosezusatz eine schwache
Hemmung angedeutet, die wohl innerhalb der Fehlergrenzen liegt. Der
zeitliche Abfall der Atmung wird wie im Falle des Kalimangels in An-
und Abwesenheit von zuséitzlicher Glukose hintangehalten. -

Planta. Bd. 38. 30
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Bei stirkeren Mangelbedingungen (Kulturalter 15 Tage) ist bei
Kalium- und Kalziummangel der O,-Verbrauch sehr deutlich erhoht
und zwar bereits' bei Versuchsbeginn. Es liegt somit eine fiir beide
Mangeltypen gleichsinnige Absolutsteigerung vor, zu deren Auslésung
es keines Kohlenhydratzusatzes bedarf. Der Anstieg bei Gegenwart
von Glukese ist sogar etwas geringer. Die gleichsinnige Steigerung des
O,-Verbrauches bleibt auch iiber eine lingere Versuchszeit erhalten,

3,
#U

S
<

mm 0,/ 70mg /58t

8

70,
6 9 72 Tage 5

Kultvralfer

Abb. 11. Respiratorischer Sauerstoffverbrauch von Normal-, Kalimangel- und Kalzium-

mangelwurzeln aus verschieden alten Kulturen (zunehmende Mangelgrade). Versuchs-

zeit 5 Std, Temperatur 20° ¢, Wachstumshemmung bei K 0 ab 10. Tag, bei Ca/75 ab
5.~—6. Tag.

woran die Hemmung des zeitlichen Abfalls einen vergleichsweise gerin-
geren Anteil hat als im Falle der jiingeren Kulturen.

Es interessierten uns im Zusammenhang mit den beobachteten
Mangeleffekten noch 2 Spezialfragen:

1. Die Reversibilitit der beobachteten Steigerung des O,-Verbrauchs
mit besonderem Hinblick auf unsere fritheren Befunde an Chlorella,
nach denen sich die bei Mangelzellen aufgefundenen ersten Stoffwechsel-
effekte zum Teil als kurzfristig reversibel erwiesen hatten (Prrsow).
Die Reversibilititspriiffung wird bei Lemna freilich mehr noch als bei
Chlorella dadurch erschwert, daf eine zeitliche Verzogerung etwa zu er-
wartender Effekte durch eine begrenzend geringe Permeabilitdt fiir
das zuzufilhrende Mangelion nicht auszuschlieBen ist. Wir haben in der
Versuchsreihe der Tabelle 11 an den durch Pfeile gekennzeichneten
Zeitpunkten das jeweils fehlende Kalium oder Kalzium als Chlorid zu-
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gegeben. Obwohl uns hierzu noch kein gréferes Versuchsmaterial zur
Verfiigung steht, kénnen wir doch eine im Bereich der Mefigenauigkeit
als spontan zu bezeichnende Normalisierung becbachten, die zum Teil
zur vollstindigen Beseitigung des vorher bestehenden Mangelverhaltens
fihrt. Bei ausgeprdgtem Kalimangel ist eine Reversibilitit noch be-
merkbar, wenn hier auch eine partielle Fixierung des Mangelzustandes
stattgefunden zu haben scheint; starker Kalziummangel fithrt zu einer
irreversiblen Erhoéhung dés O,-Verbrauches.

2. Der genaue Zeitpunkt des Einsetzens der Atmungssteigerung im
Vergleich zu anderen Mangelsymptomen. Diese Frage 1a6t sich nur bei
Kalimangel behandeln, weil nur hier die Wachstumsgeschwindigkeit
zuniichst unverdndert bleibt. Um sicher in diesem Frithstadium zu
arbeiten, haben wir Wurzeln aus einer Kultur mit geringem Kalizusatz
(K/200) nach 12 Tagen Kulturdauer gesondert untersucht und zwar zu
verschiedenen Jahreszeiten. Bei diesem Anfangskaligehalt ist wenig-
stens in dem Wintermaterial eine Wachstumshemmung mit Sicherheit
auszuschlieBen. Tabelle 12 1a8t noch besser als der Versuch mit KO-
Material (Tabelle 11) die frithzeitige Steigerung des Oy-Verbrauches bel
beginnendem Kalimangel erkennen ; auch hier ist der Effekt bei Glukose-
zusatz deutlicher.

Tabelle 12. Respiratorischer Oy-Verbrauch von Lemna-Wurzeln bei geringen Kali-
gaben (K;200). Mangelstadium vor Beginn der Wachstumshemmung.
0,-Verbrauch in mm? O, je 10 mg Trockengewicht und 5 Std.

Kulturdauer Kulturdauer
12 Tage 12 Tage
24.1. 49 4.6. 49
Normalwurzeln . . . . . . . . . . .. .. 22,5 31,8
Normalwurzeln + 1% Glukose . . . . . . . 23,7 36,1
Kalimangelwurzeln (K/200) . . . . . . . . 264 | +18 | 333 | +5
Kalimangelwurzeln (K/200) + 1% Glukose . | 31,0 +31 | 450 +24

An dieser Stelle ist die Méglichkeit zu erértern, daB die beobachtete Gas-
wechselsteigerung etwa durch Anderung der Bezugsgréfe, d. h. durch Trocken-
gewichtsabnahme vorgetiuscht ist. Daran ist vor allem bei den geringen Aus-
schligen im Mangelbeginn zu denken. Das wichtigste Argument gegen diese
Deuntung bildet die Reversibilitst der Effekte, die wir zunichst gerade im Hin-
blick auf die Bezugsgrofenfrage gepriift haben. Kine Abnahme des Trocken-
gewichts bei beginnendem Kalimangel ist auch insofern unwahrscheinlich, als
Warre (1) fiir Lemna umgekehrt eine Trockengewichtszunahme als Kalimangel-
kennzeichen beschreibt, welche in erster Linie auf Starkeanreicherung beruht.
Qualitativ (Jodprobe) zeigen auch unsere Wurzeln eine Tendenz zur Stirkever-
mehrung bei zunehmendem Kalimangel, wenngleich der Effekt nicht so ausgeprigt
ist, wie von Wmite fiir die Schwimmtriebe angegeben. Bei Kalziummangel
lassen sich mikroskopisch ebenfalls keine Anzeichen fiir eine Substanzabnahme
finden. Hier wiirde die Erhéhung des osmotischen Wertes eher fiir eine Tendenz

30*



460 Axpri Prrsox und FraNz SEIDEL:

zur Trockengewichtszunahme sprechen®. — Starke Steigerungen des O,-Verbrauchs
in der GréBenordnung von 100% diirften sicher reell sein, weil eine entsprechende
Trockengewichtsabnahme in den durchaus intakten Mangelwurzeln kaum vorstell-
bar ist. Eine andere Frage betrifft die etwajge Veriinderung des respiratorischen
Quotienten; wenn diese auch nur unter Extrembedingungen akut werden diirfte,
ist doch hierzu eine weitere Untersuchung erforderlich.

Abb. 11 zeigt das gleichsinnige Atmungsverhalten der Mangelwurzeln
aus drei verschiedenen alten Kulturen, d. h. bei zunehmenden Mangel-
graden und nur bstiindiger Versuchsdauer ohne Glukosezusatz. Die
geringe Uberlegenheit der Normalwurzeln gegeniiber den Kalzium-
mangelwurzeln bei der jiingsten Kultur halten wir nicht fiir gesichert.
(Erhshung des Trockengewichtes bei beginnendem Ca-Mangel, vgl. 1)

Die genaue Bestimmung eines Atmungsgradienten innerhalb
der Lemna-Wurzel scheiterte an der Unmdéglichkeit, geniigend einheit-

liches Material der einzelnen Wachs-
stoffverbrauch von Lemna - Wurzeln tumszonen' fir die {nanome’omsehe
in Wachstums- und Dauerzone Messung in kurzer Zeit zusammen-
(mm? O, je10 mg Trockengewicht ~ zubringen. Ein solcher Versuch wire

Tabelle 13. Respiratorischer Sauer-

in 5 Std). zudem in der Auswertbarkeit sehr
Spitze (bis 6 mm) . . . . 354  beschrinkt sowohl durch den Ein-
Basis (6—15mm) . . . . . 244  fluB von Wundeffekten beim Zerlegen
Wurzeln unzerteilt . . . . 339 gor Wurzel in zahlreiche Einzelab-
Spitze + Basis . . . . . . 29,7 schnitte als auch wiedernm durch

die Schwierigkeit eine geeignete BezugsgroBe zu finden. Das Trocken-
gewicht ist bekanntlich hierfiir kaum geeignet; eher konnte man
den Eiwei-N wihlen, obwohl auch dagegen natiirlich Einwendungen
zu machen sind. Dal junge Gewebe eine hohere Atmung aufweisen
als iltere, wird sicherlich zu Recht allgemein angenommen. Wie-
weit zwischen der meristematischen und der Streckungszone Diffe-
renzen bestehen, ist jedoch erheblich schwerer zu beurteilen.

Wir haben zur Orientierung den Sauerstoffverbrauch von Spitzen-
und Basispartien 15 mm langer Lemna-Normalwurzeln gemessen. Auf
Trockengewicht bezogen ergeben sich die Werte der Tabelle 13. Die
Spitzenpartien sind bis 6 mm lang, enthalten also noch den Bereich der

1 Apmerkung bei der Korrektur: Nachtriglich ausgefiihrte Trockengewichts-
bestimmungen ergaben fiir 1 m Wurzellinge folgende Werte in mg:

K%lt%l;gleter {Kulturalter
: 15 Tage
(durchschnitt- (durchschnitt-

liche Wurzel-

linge jeweils liche Wurzel-

linge 12 mm)

15 mm)
Normal . . . . . 1,36 ‘ 1,50
KO ....... 1,35 a 1,40
Cafis . . . . .. 1,45 | 1,60

Die Anfangssteigerungen des O,-Verbrauchs sind somit tatsichlich nicht durch
BezugsgroBenverringerung vorgetaus cht.
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Streckungszone, die Basisstiicke dagegen die Dauerzone. Der erhéhte
O,-Verbrauch der wachsenden Partien diirfte hier reell und wohl nicht
einfach durch die vergleichsweise geringere Beteiligung von Ballast-
substanzen am Trockengewicht (Zellwinde usw.) vorgetduscht sein.
Zum Vergleich seien einige entsprechende Messungen an Blittchen

von Helodea densa wieder-
gegeben, die uns aus Tabelle 14. Respiratorischer O,-Verbrauch in
’ Bliitichen von Helodea densa. (mm?® O, je 10 mg

bisher unveroffentlichtem Trockengewicht in 5 Std.)

Versuchsmaterial vorliegen v Blittehon i - Abstand
. Lanze attchen 1 verschiedenem stan
(Tabelle 14). vom Vegetationspunkt.

0—1lcem (nur oben griém) . . . . . . . . 128
V. Besprechung 1--2 cm (Basis farblos). . . . . . . . . 89

der Ergebnisse. 21,31/, em
Die Wahl eines Ver- 11—i4em . . . . .. e 50
suchsobjektes mit so aus- 2. Junge Blattchen (1 cm unter dem Vegeta-
» . . tionspunkte) ‘zerteilt.
geprigter physiologischer

Zonierung, wie sie in der Untere Abschnitte (farblos) . . . . . . . 105

. Obere Abschnitte (bellgriin) . . . . . . 60
Lemmna-Wurzel gegeben ist, Unzerteilte Blattclien grin)

scheint die Untersuchung

der Symptome des Mineralsalzmangels zunichst unndtig zu er-
schweren. Ein Pflanzenmaterial mit homogenen Zell- oder Gewebs-
partien, welches zugleich alle fiir die vorgesehene vergleichende Unter-
suchung zu fordernden Voraussetzungen in der eingangs erwihnten
Kombination erfiillt, haben wir jedoch bisher nicht gefunden. Das Vor-
handensein eines Altersgradienten bietet auf der anderen Seite die
Moglichkeit, die Mangelerscheinungen mit den im Verlauf des
Alterns normaler Zellen auftretenden Effekten in Vergleich zu setzen,
In diesem Sinne haben wir die bei Kalimangel, Kalziummangel und
im Altersverlaufe beobachteten Symptome des allgemein plasma-
tischen Bereiches, des osmotischen Wertes und des O,-Verbrauches
als eines stoffwechselphysiologischen Faktors so zusammengestellt,
wie sie sich auf den ersten Blick darbieten. Unter ,alternd sind
dabei solche Zellen verstanden, die nach AbschluB des Streckungs-
wachstums, also in einem noch voll vitalen Zustand und weit
entfernt von primortalen Erscheinungen, die angegebenen Kenn-
zeichen in zunehimendem MaBe entwickeln (Tab. 15).

Tabelle 15.

Kaliummangel | Kalzinmmangel!| Alternde Zellen

Plasmolysezeit in Glukose . . . verkiirzt verkiirzt verkiirzt
Deplasmolysezeit in Harnstoff . |  verkiirzt verkiirzb | verkiirzt
Osmotischer Wert . . . . . . ' erniedrigt erhsht | erhoht

Respiratorischer O,-Verbrauch . erhoht erhoht . erniedrigt
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Eine einzelne positive oder negative Korrelation zweier Faktoren
gestattet fir sich allein betrachtet natiirlich keinen Schlufl auf etwa be-
stehende Kausalzusammenhange. BeiKoinzidenz der betreffenden GréBen
unter verschiedensten Bedingungen erhght sich die Wahrscheinlichkeit
einer zwangsldufigen Abhéngigkeit. Wesentlich ist ferner die Beriicksich-
tigung des zeitlichen Auftretens der Symptome, d.h. die Betrachtung der
verschiedenen Alters- und Mangelstufen, auf die obenstehende Zusam-
menstellung zunichst keinen Bezug nimmt.

Wir betrachten unter diesen Gesichtspunkten zunichst die plas-
matischen Faktoren. Die Plasmolysezeit in Glukose glauben wir bei
unserem Objekt mit einiger Sicherheit als ein relatives MaB fir die Vis-
kositdt und weiterhin wohl auch im Sinne von KESSLER und RUHLAND,
sowie Parcn, STockER und Mitarbeitern, ferner H. FiscHER - fiir den
Hydratationsgrad von Zytoplasmakomponenten, insbesondere den Ei-
weiBanteil, ansehen zu diirfen. Der zytoplasmatische Wandbelag der
Lemna-Zellen ist — wenigstens aufferhalb des meristematischen Berei-
ches — so zart, daB ein wesentlich verschiedenes Verhalten von Binnen-
plasmaund Rand zone sich kaum bemerkbar machen diirfte und wohlauBer
Betracht gelassen werden kann. — Der Schlufl von KALcHHOFER, dafi bei
ihren Versuchsobjekten (Helodea, Tradescantia, Vicia Faba) Kalimangel
die Plasmaviskositét erhohe, Kalziummangel dagegen herabsetze, trifft
fiir die Lemna-Wurzel nicht zu. Fiir ein gegensinniges Verhalten beider
Tonen im Mangelbereich ergeben sich keine Anhaltspunkte. Es sei dazu
bemerkt, daB auch Karcmmorer im Falle des Kaliummangels eine
Erhohung der Plasmolysezeit iber den Normalwert hinaus nicht fest-
gestellt hat. Kritisch zu betrachten ist nun vor allem die Frage der
Spezifitit der gleichsinnigen plasmatischen Mangelsymptome bei
Kalium- und Kalziumdefizit. Hier ist besonders wichtig die Tatsache,
daB eine Plasmolysezeitverinderung nicht nachweisbar ist, solange das
Wurzelwachstum noch normal verliuft. Im gleichen Sinne, wie an
Normalwurzeln unter verschiedenen Umstinden (Alter der Kultur,
jahresperiodische Einfliisse) eine Verlangsamung des Wachstums statt-
findet und im Zusammenhang damit eine Verschiebung des plasmatischen
Gradienten in Richtung der Wurzelspitze und eine Nivellierung der
Plasmolysezeitdifferenzen, wird auch mit Einsetzen der Wachstums-
hemmung durch Kali- und Kalziummangel der Gradient beeinfluft.
Die Plasmolysezeitmessung ist immerhin geniigend genau, um sogar
die etwas eher beginnende Wachstumshemmung durch Kalziummangel
aufzuzeigen (vgl. Abb.8). Es ergibt sich, daB infolge dieser unter-
schiedlichen Gradientenverschiebung und -verflachung beim Vergleich
von Zellen aus demselben Wurzelbereich falsche Schliisse beziiglich
verschiedenartiger Tonenwirkungen vorkommen kénnen. Die Punkte
A, B und C dreier Wurzeln im beistehenden Schema (vgl. Abb. 8) wiirden
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auch fiir Lemna genau das Bild ergeben, das sich KALCHHOFER von einer
spezifischen Wirkung des Kalium- und Kalziummangels macht. Sie
sind jedoch nichts anderes als Kennpunkte einer werschieden weit
fortgeschrittenen gleichartigen plasmatischen Verdnderung, die rein de-
skriptiv mit verschiedenem Alterszustand charakterisiert werden kann. Wenn
somit Kalzium- und Kaliummangelzellen nichts anderes zeigen als frith-
zeitige Alterserscheinungen (erniedrigte Viskositét, vermindertes Wasser-
bindungsvermdogen), so ist man nicht berechtigt, von spezifischen Ionen-
effekten zu sprechen, die man als Ausgangspunkt einer Kausalreihe von
Mangelerscheinungen einsetzen kénnte. DaB das offenbar sekundére
Mangelsymptom einer Viskositédtserniedrigung mit dem entsprechenden

Flasmolysezeit

Abstand von der Wurzelspitze
Abb. 12. Plasmolysezeitgradient bei Normal- und Mangelwurzeln (schematisch.)
Altersfaktor normaler Zellen wesensgleich ist, wird im Falle des Kalium-
mangels auch dadurch nahegelegt, dafl eine riickldufige Erhéhung der
Plasmolysezeit in den Mangelzellen durch Kaliumzusatz kurzfristig
nicht herbeigefiihrt werden konnte.

Eine andere Frage ist, welche Primérvorgéinge — der mikroskopischen
Beobachtung unzugénglich — den eigentlichen Anlal zu der Verringe-
rung der Wachstumsgeschwindigkeit geben. Man kann sich vorstellen,
daB dieselbe bei Kalzium- und Kaliummangel auf verschiedenen Wegen
zustande kommt, etwa durch gegensinnig verlaufende Anderungen an
Spezialstrukturen, die zu der apparenten Viskositdt des Gesamtplasmas
in keiner kausalen Beziehung stehen. Ist einmal der Mechanismus der
Wachstumshemmung ,,angestoBen®, so kénnte er auf ,,vorgeschrie-
benem* Wege das protoplasmatische Erscheinungsbild frithzeitigen
Alters unabhingig davon herbeifiihren, ob der primir auslésende Faktor
Kalzium- oder Kaliummangel gewesen ist. Eine einfache Deuntung dieser
Art wire mit der Annahme gegeben, daB eine unter Umsténden gegen-
sinnige Primérwirkung nur an Kernstrukturen ansetzt und die Wachs-
tumsverlangsamung zunéchst in einer Teilungshemmung und Meristem-
verkiirzung besteht (die auch tatsichlich beobachtet wird, vgl. Tabelle 3).
Diese Frage bedarf einer genauer detaillierten Untersuchung.

H. Fiscuer hat kiirzlich im Zusammenhang mit der protoplasmati-
schen Untersuchung alternder Zellen und Gewebe Angaben iiber die Plas-
molyseformverénderung beim Altern normal ernéhrter Objekte veroffent-
licht. Unsere Ergebnisse stimmen mit den diesbeziiglichen Befunden im
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wesentlichen iiberein. Orientierende Versuche iiber das Verhalten der
Plasmolyseform in der Lemna-Wurzel bei Kalimangel fithren auch
FiscHER zur Auffassung, daB hier nichts anderes als ein verfriithtes Altern
vorliege. Dall bei Kalimangel und Altern mehr als eine #uBerliche
Koinzidenz des plasmatischen Verhaltens vorliegt, schlieBt FiscHER aus
seinen Analysendaten, die fiir verschiedene Versuchsobjekte (Wasser-
und Landpflanzen) mit zunehmendem Organalter ein Absinken des
Quotienten K:Ca (relativer Kaliumschwund) erkennen lassen. Dies
steht mit den Ansichten anderer Autoren in' Einklang. So nehmen
ScaMipT, DIwALD und STOCKER an, daB die auch von ihnen beobachtete
Viskositdtserniedrigung bei Kalimangel (Getreidepflanzen) ebenso wie eine
Steigerung derselben bei Stickstoffmangel in engem Zusammenhang
mit einem Abfall bzw. Anstieg dieses Ionenquotienten steht. Das von
uns beobachtete gleichsinnige Verhalten von Kalium- und Kalzium-
mangelwurzeln palt freilich nicht in dieses Bild. Auch wenn wir die
Zusammensetzung des Zellsaftes und die Tonenverteilung im Plasma
nicht kennen, diirfen wir wohl mit Sicherheit ausschlieBen, dafB3 die
Kalziummangelsymptome durch einen relativen Kalziumiiberschuf$ her-
vorgerufen sind. Der hohe osmotische Wert der Kalziummangelwurzeln,
die ja notwendigerweise bei relativ hohem Kaliumgehalt angezogen sind,
spricht eher fiir ein besonders hohes Verhiltnis K:Ca. Der mit der
Wachstumshemmung verbundene Ablauf des protoplasmatischen Alterns
wird dadurch offenbar in keiner Weise beeinfluBt. — FIscHER hat
bereits auf die Unstimmigkeit hingewiesen, die sich beim Vergleich der
durch starken KaliiiberschuB8 bewirkten Tendenz zur konvexen Plas-
molyseform und der auf relativen Kalziumiiberschul zuriickgefilhrten
Konvexplasmolyse alternder Zellen ergibt. Auf Grund unserer Beob-
achtung an Kalziummangelzellen sind wir geneigt, die generelle Be-
deutung des Quotienten K:Ca fiir die Plasmaviskositét noch zuriick-
haltender zu beurteilen, als es FiscHER selbst in seiner zweiten Mit-
teilung tut.

Ohne hier in eine ausfithrliche Diskussion iiber die Ursachen des Alterns pflanz-
licher Zellen eintreten zu wollen, wie sie unter griindlicher Auswertung des Schrift-
tums besonders von Parce und H. FiscHER (2) gefiihrt wird, méchten wir doch bei-
laufig die Kritik unterstreichen, die FiscHER hinsichtlich der von ihm durch-
gefiihrten analytischen Erfassung des Gesamtbestandes an Kalium- und Kalzium-
ionen und deren Wert fiir die kausalanalytische Deutung plasmatischer Effekte
auBert. Die Voraussetzung, daB ein aus Aschenanalysen ermitteltes Ionenverhaltnis
auf Grund einfacher Gleichgewichtsheziehungen in vivo den Ionenbestand am
Wirkungsort, d.h. an den maBgeblichen Plasmastrukturen, wiedergibt, diirfte selten
erfiillt sein. So kann eine Kalziumspeicherung in der Membran oder auch eine ad-
sorptive Bindung des Kaliums in der Zellwand (HoLm-JENsEN und Mitarbeiter) die
Verhaltnisse komplizieren. Kalium ist nach Orsew (1948) in Blatternauch an Plasma-
bestandteile relativ fest gebunden, wenn auch durch Kalziumionen verdringbar. —

Beim Eintreten von Mangelbedingungen im AuBenmedium kénnte das Plasma
gegeniiber der Vakuole die Fahigkeit selektiver Adsorption betiitigen; der Zellsaft
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wiire dann als Tonenreservoir zu betrachten, welcher dem Plasma auch unter Mangel-
bedingungen eine Zeitlang noch zur Aufrechterhaltung eines notwendigen Minimal-
bestandes an Tonen verhelfen kinnte. Aschenanalysen werden solchen Verhals-
nissen natiirlich nicht gerecht, Andrerseits bringt der Verzicht auf Analysendaten
eine erhohte Unsicherheit in der Bewertung von Mangelzustinden mit sich.

Beziehen wir die Harnstoffpermeabilitit in die Betrachtung ein, so
ist zuniichst deren weitgehende Parallelitit zum Verhalten der Plas-
molysezeit in Normal- und Mangelwurzeln hervorzuheben. Im Bereich
der jiingeren Wurzelpartien scheinen beide GréBen von demselben plas-
matischen Faktor gleichsinnig bestimmt zu sein. Auch die Harnstoff-
permeabilitit 148t bei fortschreitendem Kali- und Kalziummangel nichts
anderes erkennen, als die mit der Wachstumshemmung konform ver-
laufende Vorverlegung eines in den Normalwurzeln beobachteten Alters-
symptoms. Eine Reversibilitdtspriifung haben wir in diesem Fall nicht
vorgenommen. Wie vorsichtig man iibrigens in der Verwendung der
Harnstoffpermeabilitét als Plasmakennzeichen sein mufl — ein Ge-
sichtspunkt, der ja vornehmlich durch die Untersuchungen von Boarx
(1 u. 2) und DRAWERT bereits zur Geniige dargetan worden ist — erkennt
man daraus, da in dlteren Wurzelpartien verschiedentlich die Harnstoff-
aufnahme weitgehend blockiert ist, ohne dal} sich eine entsprechende
Parallelverinderung im Verhalten der Plasmolysezeit erkennen lieBe.
Beide GréBen kénnen sich somit am gleichen Objekt parallel und diver-
gent verdndern.

DaB der osmotische Wert bei Kalimangel erniedrigt, bei Kalzium-
mangel erhoht ist, kann nach genauem Vergleich mit der osmotischen
Alterszonierung als jeweils gesichertes Mangelsymptom bewertet werden.
Wir befinden uns hier wiederum nicht mit Karcauoregr in Uberein-
stimmung, die keine bemerkenswerten Differenzen im osmotischen Wert
registriert. Eine Erniedrigung der Zellsaftkonzentration bei Kalimangel
haben dagegen auch ScEMIDT, DIwALD und StockER gefunden. — Fiir
sich allein betrachtet, entspricht. das Verhalten des osmotischen Wertes
durchaus den Erwartungen, soweit man solche in Unkenntnis der Zell-
saftzusammensetzung duBern darf. Da offenbar ‘die mineralischen
Bestandteile stark iiberwiegen und bei Mangelbeginn starke Konzentra-
tionsverdnderungen geldster organischer Komponenten noch nicht wahr-
scheinlich sind, ist die Annahme naheliegend, daB niedriger Kaligehalt
im AuBenmedium und entsprechend hoher relativer Kalziumgehalt die
Aufnahme von Ionen (besonders von Kalium) herabsetzt, wihrend die-
selbe im reziproken Falle gefordert wird. Dabei braucht keine gegen-
laufige Verdnderung der Salzpermeabilitit des Plasmas durch das AuBen-
medium mitzuspielen, obwohl eine solche natiirlich beteiligt sein kann, —
Die gegensinnigen osmotischen Symptome sind die ersten, welche die
Mangelwurzeln von den Normalkontrollen sicher zu unterscheiden
gestatten. Daraus zu schliefen, dafl die Wachstumshemmung unter
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Mangelbedingungen in dem Augenblick einsetzt, wo die Zellsaftkonzen-
tration die oberste bzw. unterste Grenze einer zutriiglichen Spanne
erreicht hat, ist schon deshalb unméglich, weil die Konzentrations-
verschiebung in den ausgewachsenen Zellen beginnt und sich zur Zeit
des Einsetzens der Wachstumshemmung in der Spitzenzone noch kaum
ausgebildet hat. — Die plasmatischen Verhéltnisse sind vom osmotischen
Wert des Zellsaftes innerhalb des hier in Frage kommenden Bereiches
weitgehend unabhingig. Dies duBert sich besonders darin, dafl sich die
Plasmolysezeit unbeeinflufft von der divergierenden Zellsaftkonzentration
bei Kali- und Kalziummangel gleichsinnig verhdlt. Konzentrations-
unterschiede im Bereich von 200—280 mMol sind offenbar nicht in der
Lage, in die unter Mangelbedingungen eintretenden (sekundéren): Ver-
dnderungen der Plasmahydratation auf osmotischem Wege einzugreifen
[vgl. dazu H. ScamipT (2)]. DaB ein verschiedener Hypertoniegrad des
Plasmolytikums Glukose in dem durch die osmotische Léngszonierung
gegebenen Konzentrationsbereich die Plasmolysezeit nicht merklich
beeinfluBlt, zeigt auf andere Weise die Unempfindlichkeit der Wasser-
bindung im Plasma der Lemna-Wurzelzellen gegeniiber mifligen Konzen-
trationsdifferenzen im umgebenden Losungsbereich (vgl. S. 438).

Fiir die generelle Charakterisierung der Kali- und Calciummangel-
wurzeln als frithzeitig ,,alternde’ Organe ergeben sich Schwierigkeiten,
wenn man ihr respiratorisches Verhalten in Betracht zieht. Dal aus-
gewachsene Zellen, solange sie sich noch nicht einem primortalen Zu-
stand nihern, eine geringere Atmung aufweisen als die Zellen der Wachs-
tumszone, diirfte erwiesen sein (Literatur hierzu bei KosTYTSCHEW und
NzeuBavER) und wird auch durch unsere Messungen bestatigt, wiewohl
dieselben wegen der unsicheren Bezugsgréfle quantitativ nicht befrie-
digen konnen. Die Hemmung des O,-Verbrauches ist in den alternden
Zellen begleitet von einer Abnahme der Plasmolysezeit, die gewohnlich
als Hydratationsverminderung gedeutet wird. Ein entsprechend kon-
formes Verhalten von O,-Verbrauch und Plasmolysezeit beobachtet
man auch beim Vergleich von Normalwurzeln aus jungen und alten
Kulturen und von Frithjahrs- und Herbstmaterial. Ebenso nimmt bei
vielstiindigem Verdunkeln der O,-Verbrauch normaler Wurzeln unab-
hiingig von der Kohlenhydratversorgung ebenso ab wie die Plasmolyse-
zeit (Vergleich von Tabelle 6 und 11). Legen diese Fille eine kausale
Verkniipfung von erniedrigter relativer Viskositdt (Abnahme der
Hydratation) mit Verringerung der Atmungsintensitit nahe, so stellt
andererseits zunehmender Kalium- und Kalziummangel einen Zustand
her, bei dem die mit der Wachstumshemmung eintretende Viskositéts-
erniedrigung von einer Steigerung des Sauerstoffverbrauches begleitet
ist. Dabei setzt die Reaktion des Atmungsmecharismus bei Kalimangel
bereits vor der Plasmolysezeitverkiirzung (Wachstumshemmung) ein,
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wihrend er bei Kalzinmmangel erst spéter anzusprechen scheint.
Unsere Befunde liefern also einen experimentellen Hinweis darauf, daf
die fiir die Atmungsintensitit verantwortlichen Spezialstrukiuren durch
Faktoren der Mineralsalzerndhrung wnabhingig vom allgemein plas-
matischen Verhalten verdndert werden kénnen. Wenn iiberhaupt beim
Altern von normal erndhrten Lemna-Wurzeln eine enge Verbindung
zwischen den durch Methoden der Protoplasmatik erfafbaren Plasma.-
groBen und der Atmungsintensitét besteht, so wird dieselbe unter den
Bedingungen des einsetzenden Kalium- und Kalziummangels jedenfalls
gelost. Dehnt man die Beurteilung des Alterszustandes iiber den Be-
reich allgemein plasmatischer Faktoren auf das Gesamtverhalten der
Zelle aus, dann ist man nicht berechtigt, die Mangelwurzeln als ,,alt*
zu bezeichnen. Die Atmung der Mangelwurzeln tragt im ,,alten* Plasma
eher ,,junge” Ziige! — Die Beeinflussung der fiir die Atmung (und even-
tuell auch andere Stoffwechselvorginge) mafigeblichen Feinstrukturen;
die der Messung mit den tiblichen plasmatischen Methoden nicht zu-
ginglich sind, filhrt bei Kalium- und Kalziummangel nicht zu gegen-
sinnigen, sondern gleichgerichteten Effekten. Will man die Ursachen
solcher Stoffwechselinderungen erértern, so wird man den Augenmerk
besonders auf die Wirkungen beider Tonen bei einzelnen Fermentvor-
giingen tichten. Neuerdings haben z. B. Bucmans~ und Mitarbeiter ge-
funden, daB die Glykogensynthese in Leberschnitten ein Optimum beim
molaren Verhéltnis K:Ca = 14,5:1 anfweist. Die Verlangsamung des Vor-
ganges bei Verdnderung der Ca**- oder K*-Gabe kann auf einer gegen-
sinnigeni Verdnderung wirksamer Oberflichen beruhen, obwohl kein
zwingender Grund zu einer solchen Annahme gegeben ist. Entspre-
chendes gilt fiir die gleichsinnige Atmungsbeeinflussung in Lemna bei
Kalium- und Kalziummangel. Auch hier mag der normale Atmungs-
verlauf an ein bestimmtes K:Ca-Verbéltnis im Bereich der mafBgeb-
lichen Strukturen gebunden sein; jede Verschiebung dieses Verhiltnisses
wiirde dann in diesem Falle eine Steigerung der Atmung iiber den Nor-
malbetrag hervorrufen. Ob dafiir eine beiderseits vom Normalverhiltnis
eintretende subvisible Strukturverinderung (z. B. Hydratationsbeein-
flussung) gleicher oder gegensitzlicher Art verantwortlich zu machen
wiire, muB vorerst offen bleiben.

Ein teleologischer Seitenblick mag eine ZweckmiBigkeit der durch den Ionen-
mangel ausgelosten Atmungssteigerung plausibel machen. Die erhéhte respira-
torische Leistung konnte dazu dienen, die groBere Konzentrationsarbeit bei der .
Ionenanreicherung aus dem Mangelmedium zu ermdéglichen.

Eine Steigerung der Atmung bei Kalimangel ist schon verschiedent-
lich festgestellt worden (z. B. Grecory und RICHARDS, RICHARDS,
Sveawara). H. L. WHITE hat bei der Bearbeitung der Stoffbilanz von
Lemna unter Kalimangelbedingungen unter anderem auch die Moglich-
keit einer Atmungssteigerung erwogen. Bei der von Prrsox (1, 2)
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beschriebenen Steigerung der Atmung von Chlorella scheint es sich um
dasselbe Symptom zu handeln, wiewohl die Befunde an einzelligen Algen
nur mit Vorsicht auf héhere Pflanzen zu iibertragen sind. Bei Lemna
und Ohlorella besteht im Zustand beginnenden Kalimangels Reversi-
bilitdit des Mangeleffektes. Ein Vergleich von Kalziummangel bei
Chlorelle und Lemna 1aBt sich wegen des auBlerordentlich niedrigen
Kalziumbedarfes der ersteren (STEGMANN) nicht anstellen.

WaHITE (3) betrachtet das Wachstum der Lemna-Wurzel allgemein als Indikator
fiir stoffwechselphysiologische Mangelsymptome innerhalb der Schwimmtriebe,
insbesondere fiir eine Verschiebung in der Kohlenstoff-Stickstoffbilanz, Man
konnte daraus schlieen, dafl die Mangelerscheinungen in der Wurzel nur indirekt
auf dem Wege iiber die Triebe zustande kommen, die Mangelwurzeln also trotz
unmittelbaren Kontakts mit der Nihrlosung keine spezifischen Defekte ent-
wickeln. Eine so extreme Vorstellung ist jedoch kaum zutreffend. Wie der os-
motische Wert und das respiratorische Verhalten zeigen, sind Mangelwurzeln
durchaus nicht mit gehemmten Normalwurzeln zu identifizieren. Dal der Kalium-
und Kalziummangel seinen Ausgang nimmt von Verdnderungen stoffwechsel-
physiologischer Grofien, bzw. von den fiir diese Vorginge maBgeblichen Struktur-
-elementen (also insbesondere von Atmung und Photosynthese), halten wir auch
unsererseits fiir wahrscheinlich; doch sei betont, dal solche Priméareffekte auch
in der Wurzel selbst auftreten miissen, wenn dieselbe, wie unter unseren Kultur-
bedingungen, mit einer groBen Chloroplastenzahl und erheblichem Assimilations-
iiberschuB iiber eine eigene Kohlenhydratbilanz verfiigt. Wir haben auch bisher
keinen Anhaltspunkt dafiir gefunden, daB die Mangelsymptome in Trieben und
Wurzeln verschieden sind; bei der Interferenz von Mangel- und Alterserscheinungen
sind die Verhaltnisse in der Wurzel jedoch viel iibersichtlicher, weshalb wir uns
nach langeren Vorversuchen zundchst auf dieselbe beschrankt haben. Wir beab-
sichtigen in anderem Zusammenhang naher auf die Korrelation Wurzel-,,SproB*
bei Lemna unter Normal- und Mangelbedingungen niher einzugehen.

Die verbreitete Auffassung, die physiologische Rolle der Kalium-
und Kalziumionen sei durch Formulierungen wie ,,quellende” und
,,entquellende” Wirkung u. dgl. hinreichend gekennzeichnet, verkennt
durchaus die Problematik dieser Ionenwirkungen. Das Ergebnis ein-
seitiger Tonenzufuhr oder gar eines Ionenentzuges lafit sich bei dem
komplizierten System des Protoplasmas mit seinen vielen Spezialstruk-
turen bisher keinesfalls voraussagen. Treten doch schon an einfachen
Modellen oft unerwartete Effekte auf, z. B. die Quellung von Gelatine
in Losungen von Kalziumchlorid (FrEY-Wyssuing, S.101). Man hat
unter anderem zu beriicksichtigen, dafl der verschiedenen Valenz von
K+ und Ca+*, die fiir die entladende Wirkung der Ionen maQ-
geblich ist, ein groBer Unterschied in der Hydratation der beiden
Tonen. gegeniibersteht; bei K* kommen im Relativmall auf ein Ion
0,9, bei Ca** dagegen 22 Wassermolekiile, der verschiedene Radius
der hydratisierten Ionen wird durch die Relativzahlen 1,88 bzw. 4,78
ausgedriickt!, Gegensinnige Wirkungen eines einseitigen Kalium- und

1 Herrn Prof. Frey-WyssLing danken wir fiir die freundliche Mitteilung dieser
Daten.
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Kalziumentzuges auf mikroskopische oder submikroskopische Struktur-
elemente sind also keineswegs von vornherein zu erwarten. — Auf
der anderen Seite ist bei Lemna das Auftreten antagonistisch-gegen-
sinniger Effekte auch im Mangelbereich zu beobachten. Dali viélliger
Kalziummangel in der Nahrlosung die Wurzelbildung iiberhaupt
verhindert, diirfte auf dem Fehlen eines geeigneten Gegenfaktors gegen-
tiber dem relativ iiberschiissigen Kaliumion beruhen. Magnesium kann
.hier offenbar nicht fiir Kalzium eintreten, wie es nach MEvVIUS bei
manchen Wurzeln der Fall ist. — Im Bereich hypertonischer Salzgabe
wirken Kalzium und Kalium in bekannter Weise durchaus antagonistisch
auf das Lemna-Plasma ein (vgl. Tabelle 7).

Die weitgehende Selbsténdigkeit protoplasmatischer und zellphysio-
logischer Einzelgrofen, die sich aus unseren bisherigen Experimenten
ergeben hat, liBt den Versuch einer kausalen Zuordnung der beobach-
teten Krscheinungen wenig aussichtsreich erscheinen. Bestrebungen
gleicher Art kénnen bei anderen Versuchsobjekten erfolgreicher sein;
wir denken dabei besonders an plasmareiche Zelltypen mit einem gro-
Beren Ionenbestand. Auf jeden Fall ist bei der Aufstellung zellphysio-
logischer Kausalketten strengste experimentelle Kritik geboten. —
SchlieBlich erscheint der Hinweis darauf angebracht, daBl es sich bei
unserem Versuchsobjekt um Mangelerscheinungen handelt, die wihrend
der Ausbildung der Versuchsobjekte im Mangelmedium zustande
kommen. Im Falle des Auftretens von Mangelsymptomen an fertig
ausgebildéten langlebigen Organen (z. B. Blittern von Kulturpflanzen)
wird man vielleicht andere MaBstdbe anzulegen haben.

Umstehend ist der Versuch gemacht, die Mangeleffekte, die wir
an der Lemnawurzel unter den angegebenen Bedingungen des Kalium-
und Kalziummangels bisher beobachtet haben, in relativer zeitlicher
Folge darzustellen.

Zusammenfassung.

1. Die ausgeprigte physiologische Zonierung von normal ernéhrten
und unter kontrollierten Bedingungen angezogenen Wurzeln von Lemna
minor wurde vermessen. Am Ende der Streckungszone liegt ein Plas-
molysezeitmaximum, sowie ein Minimum der Harnstoffpermeabilitét und
des ‘osmotischen Wertes. ‘

2. Kaliummangel fithrt im Zusammenhang mit Wachstumshemmung
zu einer Verschiebung und Verflachung des Gradienten von Plasmolyse-
zeit und Harnstoffpermeabilitit. Daraus folgt eine unspezifische Hr-
niedrigung beider GroBen. Bei Kalziummangel wird grundsétzlich das
gleiche Verhalten beobachtet.

3. Der osmotische Wert sinkt bei beginnendem Kalimangel und
steigt bei Einsetzen von Kalziummangel.
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4. Der respiratorische Sauerstoffverbrauch ist bei Kalimangel und
Kalziummangel erhoht.

5. Die zeitliche Aufeinanderfolge der Mangelsymptome wurde unter-
sucht.

6. Die bei den Untersuchungen von Einsalzwirkungen auf Normal-
zellen gewonnenen Erfahrungen kénnen nicht zur Beurteilung des Ver-
haltens entsprechender Mangelzustiinde herangezogen werden.

7. Die Moglichkeit kausaler Verkniipfung der bei Kalzium- und
Kaliummangel beobachteten plasmatischen, osmotischen und stoff-
wechselphysiologischen Grofen wird erdrtert.

8. Die untersuchten zell- und stoffwechselphysiologischen Faktoren
haben sich am vorliegenden Versuchsobjekt unter bestimmten Bedin-
gungen als weitgehend unabhingige Variable erwiesen.
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