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~dBE~ DIE BEZIEHUNGEN 
ZWISCHEN A~MUNG UND ANTtIOCYANSYNTHESE. 

Von 

F. EBERHA~DT. 

Mit 15 Textabbfldungem 

(Eingegangen am 30. Olctober 1953.) 

I. Einleitung. 

Die Erscheinung, dab kfinst]iche Zuckerzufuhr bei vielen Pflunzen 
die Anthocyanbildung hervorrufen oder verst~rken kann, hat zu ver- 
schiedenartigen Ansichten fiber die Bedeutung yon Zuckern fiir die 
phytochemische Synthese der Anthocyane gefiihrt. OvE~r (1899) 
schloB aus seinen Versuchen auf einen Zusammenhang zwischen Antho- 
cyanf~rbung und Zuckerreichtum der Zellen. Die Auffassung, dab 
Zuckeranhi~u/ung in den Geweben eine Voraussetzung ffir die Farbstoff- 
bildung sei, ist auch sp~ter mehrfach vertreten worden. In jiingster 
Zeit haben THIMAN~ und EDMONDSON (]949) diesen Gedanken erneut 
ausgesprochen. Sie entnehmen aus Versuchen mit Spirodela oligorrhiza, 
dab die Anthocyansynthese yon angeh~uften Zuckern ihren Ausgang 
nimmt. Die f6rdernde Wirkung yon Glucose, Fructose und Saccharose 
auf die Pigmentbildung in nieht wachsenden Spirodeta-Kulturen wird 
von THI~AN~, EDMO~DSO~ und t~AD~ER (1951) dahingehend gedeutet, 
dab diese Zucker unabh~ngig voneinander in Anthoeyan umgewandelt 
werden kSnnen. Aber diese Umwandlung soll nieht auf dem Wege des 
gew6hnliehen Kohlenhych'atumsatzes vor sich gehen, weiI verschiedene 
geffitterte Zwischenprodukte des glykolytischen Abbaues die Pigmen- 
tierung nieht begfinstigten. Auch Phosphat war ohne fSrderncle Wirkung 
auf den AnthoeyangehMt der Kulturen. I~OBINSO~ (1937), der die 
Biogenese der Anthoeyane vom chemischen Gesichtspunkt aus diskutiert 
hat, h/ilt die Vorstellung fiir gerechtfertigt, dab die Farbstoffe aus 
einfaehen Kohlenhydraten gebildet werden. Danach kommt dem Zucker- 
molekfil die Bedeutung eines unmittelbaren Ausgangsproduktes ffir die 
Anthoeyansynthese zu. 

Demgegenfiber vertreten F~u und BLa~x (1943) die 
Auffassung yon einer indirekten Wirkung des Zuckers. Ihre quantitativen 
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Untersuchungen fiber einen Zusammenhang yon Zuckermenge und 
Anthocyan in Rotkohlkeimlingen haben eine Beziehung zwisehen beiden 
GrSl]en nicht erkennen lassen. In Kressekeimlingen k5nnen neben 
Rohrzucker, Glucose und Fructose auch so ungewShnliche Zucker wie 
Arabinose und Sorbose die Synthese yon Anthoeyan begfinstigen. Auf 
Grund dieser Beobachtung neigen auch EDDY und MAPSON (1951) zu 
der Ansicht, da]  die Zueker nicht unmittelbar als Bausteine in die 
Farbstoffsynthese eingehen, sondern dab sie erst fiber den intermedi/iren 
Stoffwechsel in Form ihrer Abbauprodukte ffir die Anthoeyanbildung 
zug/inglich werden. In einer Zusammenfassung der Theorien fiber die 
Biogenese yon Flavan-Derivaten treten GEISSiVfAN und I-IIN]aE13CEI~ 
(1952) ebenfalls ffir eine indirekte Wirkung der Mono- und Disaceharide 
ein. Auch die Tatsache, dal~ Zuckerzufuhr die Bildung recht ver- 
schiedener sekund/irer Pflanzenstoffe fSrdert, l/iI~t eine Wirkung yon 
Spaltprodukten der Zucker erwarten. So kormte durch Zuckerffitterung 
neben der Anthocyanbildung auch eine Vermehrung des Arbutingehaltes 
(DAN~r 1940) und eine Synthese yon Carotinoiden erreicht werden 
(LIrMAA 1924, zit. bei BLANK 1947). 

Man kann also annehmen, dal~ Substanzen, die einem Gewebe oder 
einer Pflanze kfinstlich zugeffihrt werden, zun/~chst in allgemeine Stoff- 
umsetzungen eintreten und nach ihrer Umformung in einfachere einheit- 
liche Bausteine dann zu dem Material werden, yon dem die Synthese 
komplizierterer Verbindungen ihren Ausgang nimmt. PAnc~ (1950) 
weist darauf hin, dal~ bei der Aufkl~rung der Zuckerwirkung die um- 
gesetzte Zuckermenge berficksichtigt werden mfiSte. Hier kSrmte die 
Beobachtung der Atmung w~hrend der Anthocyanbildung AufschluB 
darfiber geben, ob der Zucker fiber einen allgemein gesteigerten Stoff- 
weehsel in die Farbstoffsynthese eingeht. Mit der vorliegenden Unter- 
suchung sind die Fragen aufgegriffen worden, 1. ob ein verstarkter 
Stoffumsatz Voraussetzung ffir die Anthoeyangenese ist, und 2. welche 
stoffwechselphysiologischen Bedingungen ffir die Farbstoffbildung not- 
wendig sind. 

Zur K1/~rung der gestellten Fragen wurden die Untersuchungen so- 
wohl an der kfinstlich durch Zucker induzierten Anthocyanbildung als 
auch an der Synthese aus arteigenen Baustoffen vorgenommen. Ffir 
die Durchffihrung der Versuehe muBte pflanzliches Material verwendet 
werden, das in relativ kurzer Zeit mSglichst viel Anthocyan produzieren 
kann. Die natfirliche Farbstoffbildung wurde bei Rotkohlkeimlingen, 
die kfinstlich dureh Zuckergaben angeregte Anthocyansynthese bei 
BlKttern yon Saxi]raga crassi/olia studiert. Aus dem Verhalten der 
Atmung w/ihrend der Anthocyanproduktion und aus der Wirkung yon 
Eingriffen in den Zwischenstoffwechsel konnten I-Iinweise auf den Aus- 
gangspunkt der Farbstoffsynthese erwartet werden. 
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II. Material und Methode. 

1. Au]zucht der Keimlinge yon Brassica oleracea L. var. capitata L. 
/. rubra (L.) .  

Samen der Rotkohlsorte ,,Amerikanische Mammuth':  wurden zu je 100 Sttick 
auf Filterpapier in Petrischalen ausgelegt ulld je Schale mit  5 ml Aqua dest. an- 
gefeuchtet. Fiir eillige Versuche wurdell die Keimlinge zu je 1500 Stfick in Saat- 
kgsten mit  Flul3salld aufgezogen. Die Keimlinge wuchsen in eillem Raum auf, 
dessen Temperatur wghrelld der Bauer eines Versuehes Schwailkungeil yon 
hSchstens ~ 0,5 o C allfwies. Die Versuchstemperatur betrug im allgemeinen 
23--240 C. Abweichungen yon diesem Wert silld bei den Ergebilisseil besonders 
vermerkt.  Keimlinge, die im Dauerlicht aufwuehsen, waren 1000--2000 Lux 
ausgesetzt, die won 40sram-Leuchtr6hrei l  HNT 120 mit je 25 Wat t  im Abstand 
voil 0,4--0,6 m allsgestrahlt wurden. IIlllerhalb eiiler Versuchsreihe war der 
Abstalld der Pflanzen yon der Lichtquelle gleich. Etiolierte Keimlinge wuchsen 
in demselben l%aum wie die belichteten auf. Die Petrischalen waren in diesem 
Falle in liehtundurchl~ssiges Papier eingewiekelt, die K~sten mit  Dunkelstiirzen 
zugedeckt. 

2. Bli~tter yon Saxi/raga crassi]olia L. 
])as Blattmaterial  ffir die Ulltersuchung der zuckerillduzierteil Anthocyall- 

bildung stammte yon Freflalldpflanzell aus dem Alpinum des Botallischen Gartells 
in Tfibingell. Alle Saxi/raga-Staudeil wachsen dort ullter gleichen Lichtbedillgull- 
gen. Im allgemeinell kamell nur rein griille BlOtter zur Verwendullg. Aus den 
]31atth~lften wurden mit  eiller Schablone fl~chellgleiche Stficke voil 1 cm 2 Gr613e 
ausgestailzt. Die verweildeten Stellell einer Blattspreite waren ullgefghr gleich 
dick. Gr6i]ere Blattnerven wurden beim Ausschneidell umgallgen. Die Blatt- 
stiicke wurden ill Petrischalen auI 0,1 molarer RohrzuckerlSsung oder auI Aqua 
dest. unter den gleichen Bedingungen gehalten, wie sie ffir die Aufzucht der Keim- 
linge allgegebell sind. Die L6suilgen wurdeil in regelm~i~igen Abst~nden erlleuert. 
Pilzwachstum trat  nicht auf. Die Blattstiicke schwammen auf dell L6suilgen mit  
der Blattoberseite llach oben gewelldet. 

3. Bestimmung yon Anthocyan und Leuko-Anthocyan. 
Zur Anthocyallbestimmung diente die Absorptionsmessullg mit  dem Pulfrich- 

Photometer. Dazu wurdeil je 60 Keimlinge ohile die farblose Wurzel mit etwas 
Quarzsand in der Reibschale zerrieben und bei Zimmertemperatur mit  VEIBEL- 
scher LSsung (6,71 g KC1 in 1 Liter n/100 HC]; lO~ 2) extrahiert. Die LSsung wurde 
durch eiil Kieselgurfflter (Schleicher uild Sehfill Nr. 287) filtriert, das Filter mit  
V~iB~l, scher LSsung ausgewaschen, und das Ffltrat  mit  der gleichen Flfissigkeit 
auf 25 ml aufgefiillt. Die Extinktion wurde mit  dem Grfinfilter S 53 (Filter- 
schwerpunkt bei 5300 ~) in der 2 cm-Ktivette gemessen. Als Bezugsgr6Be dieilte 
der Keimlillg. In  dell Tabelleil und Abbildullgen sind die Werte ffir 60 Keimlhlge 
verzeichnet. Die Messungen gebeil nur relative Allthocyanmengen an, da auf die 
l~eindarstellullg des Anthocyalls ffir eine Eichllllg verzichtet werden konnte. Die 
Extraktioll  des Farbstoffes aus dell Saxi/raga-Bl~ttern erfolgte auf die gleiche 
Weise. In  diesem Falle diellte die Blattfl~che als BezugsgrTl~e. 

Zur Ausfiirbung der Leuko-Allthocyane warden 10 ml der L6sung nach der 
]3estimmung der Anthocyan-Extinktioil mit einem Tropfen konzentrierter Schwefel- 
s~ure versetzt und 5 rain im Wasserbad gekocht. Um die Verdampfung des L6sungs- 
mittels zu verhindern, waren die Proben mit  Gummistopfell verschlossen, die 

18" 
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yon kurzen Capillarr6hren durehbohrt waren. Aus der Differenz der Extinktions- 
werte (e) vor und naeh der Ausf~rbung des Leuko-Anthocyans zum roten Anthoeyan 
konnte der Weft ffir Leuko-Anthocyane ermittelt werden. 

Die Prtifung der Gfiltigkeit des LA~B~T-BE~Rscben Gesetzes mit ttilfe yon 
Verdiinnungsreihen ergab eine ]ineare Abh~ngigkeit der Extinktion yon der 
Konzentration des Anthoeyans. Die Extinktionswerte konnten als relatives MaB 
ffir den Farbstoffgehalt beniitzt werden. 

6. Atmungsmessungen. 
Die Atmungsmessungen wurden mit der Warburg-Apparatur (System M6h]e) 

durehgeffihrt. Die Ablesegenauigkeit betragt 0,5 mm und somit bei einer durch- 
schnittlichen Gef~konstanten yon 2 etwa 1 mm a O~ 
bzw. COs. Bei Verwendung yon 10 Keimlingen im 
Gef~B kSnnten theoretisch Werte bis zur Genauigkeit 
yon 0,1 mm a gemessen werden, praktiseh ist jedoeh 
die individuelle Schwankung der Atmungsintensitat 
bei den Keimlingen erheblich gr6~er. Sie betragt 
zwisehen vergleiehbaren Proben mit je 10 Keimlingen 
etwa 10%. Ffir fl~chengleiehe Blattstiieke ist die 
Genauigkeit gr61]er. Die Messungen wurden im all- 
gemeinen fiber 2 Std verfolgt. In den Tabellen und 
graphisehen Darstellungen sind die in 1 Std ver- 
brauehten bzw. entwickelten Gasmengen angegeben. 
Das Warburg-Ger~t stand in einer Dunkelkammer 
mit einer durchsehnittlichen Teml~eratur yon 19 bis 
200 C. Die Temperatur des Wasserbades war innerhalb 
der Grenzen yon ~ 0,010 C konstant und betrug bei 
den Rotkohlversuehen 250 C, bei den Versuchen 
mit Saxi/raga 240 C. Ffir alle Messungen wurden 
Warburg-Gef~l]e mit Erlenmeyer-Form und 40ram 
Bodendurehmesser verwendet. Jedes Gef~B enthielt 

Abb. 1. Schema der Vertei- im AuBenraum 0,1 ml Wasser und im zentralen Ein- 
lung der Blattst~icke aus satz entweder 0,2ml KOtI (11%) oder die gleiehe 
einem Saxi]raga-BLutt auf Menge Wasser. 

vergleichb~re Proben. Zur Atmungsmessung der Keimlinge dienten 
2 Veffahren: 

a) Von den auf Sand gezogenen Keimlingen kamen zu den angegebenen Zeiten 
je 10 Sttiek ohne die anthocyanfreie Wurzel in ein Warburg-Gef~lL Nach der 
Atmungsmessung wurden jeweils 60 Keimlinge aus gleiehen Ans~tzen extrahiert. 
Bei diesem Verfahren war es mSglieh, die Gef~lle mit Keimlingen einheitlicher 
GrSBe zu besehicken. 

b) Fiir die auf Filterpapier in Petri-Schalen gezogenen Keimlinge gilt ~olgende 
Anordnung: sobald das Keimen der Samen mit Sieherheit zu erkennen war, kamen 
je l0 Keimlinge nach Entfernung der Testa in ein Warburg-GefaB, dessert Boden 
mit einem ringfSrmig zugesehnittenen Filterpapier bedeckt war. Alle Gef~13e 
enthielten die gleiehe Menge Wasser. Die Keimlinge wuehsen so mehrere Tage 
lang in den Warburg-Gefa~en, die in Zeiten zwischen den Messungen in einer 
feuehten Kammer gehalten wurden. Es konnte zwar nieht unter sterilen Bedingun- 
gen gearbeitet werden, jedoeh zeigten sowohl mikroskopische Kontrollen als aueh 
die gute Ubereinstimmung mehrerer Versuche, dab keine StSrungen der Messung 
durch Mikroorganismen auftraten. Ffir die Farbstoffbestimmungen wurden bei 
dieser Anordnung Keimlinge aus Parallelans~tzen herangezogen. Der Vorteil 
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dieses Verfahrens besteht darin, dal3 der Verlauf der Atmung w~hrend der Ent- 
wicklung immer an den gleichen Keimlingen gemessen werden kann. Auf die 
einheitliche GrSl]e der Keimlinge muBte bei dieser Versuchsanordnung verzichtet 
werden. 

Da die Blattspreite yon Saxi/raga crassi/olia in der Regel eine Lgnge v~ 
20 em und eine Breite yon etwa 12 em erreieht, war das aus einem Blatt gewonnene 
Material ftir einen Versuch ausreichend. Wenn in einzelnen Versuchsreihen mehr 
als 2 vergleichbare Proben aus demse]ben Blatt verwendet werden mul~ten, so wurde 
die Verteilung der einzelneli ]31attstiieke entspreehend dem Schema der Abb. 1 
vorgenommen. Fiir die Atmungsmessung kamen je 6 bzw. 10 fl~iehengleiche 
Blattsttieke in ein Warburg-Gefiil3, dessen Boden mit feuehtem Filterpapier 
bedeekt war. Fiir Blattscheiben yon Tomaten wurde eine ~hnliche Methode yon 
K L I ~ R  (1950) besehrieben. 

I I L  A t m u n g  und An thocyanb i ldung  bei  Ke iml ingen  yon Brassiea 
o~eracea L. vav .  c a p f t a t a  L.  ] .  r u b r a  (L.) 

1. Anthocyanbi[dung und Atmung im Verlau/ der Keimlingsentwicklung. 
Das A n t h o c y u n  des Ro tkoh l s  is t  nach  C~MIELEWSKA (zit. bei  F ~ Y -  

WYSSL~G u n d  BLA~K 1943) ein Cyanidin ,  das  zwei reduz ierende  Zucker-  
molekfi le enth~l t ,  m i t  Sinapinsi~ure (4 :0xy-3 ,5-d imethoxy-z imts i~ure)  
verester~ is t  und  als Rubrobras s i c in  beze ichnet  wird.  Eine  ZuckeI-  
komponen~e konn te  als Glucose ident i f iz ier t  werden.  

C1 / O H  

CH30 . . . .  . / - - % - o H  
~ - - _  ~CH=CH. C O 0 - . / / \ /  \ ~ / ~ /  

CH3 O /  I" " f  \ O .  C6HgO4(OCH3). C6Hl105 
OH 

Der  Fa rbs to f f  t r i t t  hi  H y p o k o t y l e n  und  Ko~yledonen  auf.  E r  is t  in 
den Ko ty l edona r s t i e l chen  am konzen t r i e r t e s t en  u l ld  f inder  sich in den  
Vacuolen h~ufig zu t i e f ro t  gef i i rb ten Kf ige lchen  zusammengeba l l t .  

Der  A n t h o c y a n g e h a l t  n i m m t  in den  ersfien Tagen des W a c h s t u m s  
rasch  zu (Abb.  2). E r  er re icht  n~ch ungefi ihr  8 Tagen ein Max imum.  
Die F a r b s t o f f p r o d u k t i o n  is t  bei  den  be l i ch te ten  Ke iml ingen  erhebl ich 
hSher  als bei  den  e t io l ier ten .  Sie is t  in be iden  F~illen in den  K o t y l e d o n e n  
grSl~er als in den  Hypokofiylen.  Das  s t eh t  im W i d e r s p r u c h  zu den 
A n g a b e n  yon  FREu u n d  BLANK (1943), deren  Messungen 
ffir die H y p o k o t y l e  hShere W e r t e  als ffir die K o t y l e d o n e n  e rgabenL 
I n  den be l ich te ten  Ke iml ingen  wird  au l l e rdem eine Subs tanz  gebi ldet ,  
die sich ittmlich wie A n t h o c y a n  verh~l t ,  j edoch  ers t  bei  ku rzem Kochen  
raft  Siiure ro t  wird.  E n t s p r e c h e n d  diesen Eigenschaf ten  mul l  es sich 

Es ist mSglich, dal3 dieser Gegensatz seine Urs~ehe in der Verwendung ver- 
sehiedener Rotkohlsorten hat. Ftir die vorliegenden Untersuehungen konnte das 
yon F~Ev-WYssLI~G und BLAI~K verwendete Material (,,Effurter blutro~e Riesen") 
nieht beschafft werden. 
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um einen Stoff der verbreiteten Gruppe der Leuko-Anthocyane handeln. 
In  den etiolierten Pflanzen spielt diese Komponente kaum eine Rolle. 

Die yon FaEY-WYssLnVG und :BLANK beschriebene Abnahme des 
Anthocyangehaltes im I-Iungerstoffwechsel (d. h. unter Lichtausschlul~) 
trat  bei der Sorte ,,Amerikanische Mammuth" nicht so deutlich in 
Erscheinung. Hingegen konnte bei den belichteten Keimlingen nach 
dem 10. Tag eine Abnahme des Anthocyangehaltes beobachtet werden. 
Die Farbstoffverminderung kann also nicht eine Folge des Hunger- 
stoffweehsels sein. Die Erscheinung ist m5glicherweise allgemein mit 
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Abb.  2. An thocyanb i ldung  in et iol ier ten und  bel ichte ten  Rotkohlke iml ingen (in F lu2sand  
bei 22--230 C gezogen ). ~bszisse:  Tage  nach  4er  Aussaat .  Ordinate :  An th o cy au  aus 60 Ke im-  
l ingen (2 cm-Kfive~te) .  A A Anthocyan ,  o . . . . .  o A n t h o c y a n  + Leuko-Anthocyan ,  

K Ko ty l edonen  (einschliel~]ich Kotyledonars t ie lchen) ,  H t typoko ty le .  

der Keimlingsentwicklung verknfipft und finder vielleicht eine Parallele 
in der Anthocyanentfi~rbung in jugendroten Bl~ttern (vgl. PAECH und 
EBEI~HARDT 1952). 

Ffir jede Probe wurden Pflanzen einheitlicher GrSi~e ausgewahlt. Die Tabelle 
gibt die GrSi~e der Keimlinge an (gemessen yon der Ansatzstelle des Hypokotyls 
am Wurzelhals bis zum distalen Rand der gestreckten Kotyledonen): 

Tage  nach  der  Aussaa t  4 6 8 ] 10 12 15 

Etioliert (L•nge in ram) . . . . .  14 33 62 79 
Beliehtet (La[ge in ram) . . . . .  14 29 36 47 54 54 

Die Verfolgung der Farbstoffbildung in den etiolierten Keimlingen war nur 
bis zum 10. Tage mSglich, da ~ltere Keimlinge Anzeichen yon ErschSpfung zeigten 
und ffir die Atmungsmessung nicht mehr verwendet werden konnten. 

Die Atmungsintensit~t (Abb. 3) erreicht bei belichteten und etio- 
lierten Keimlingen um den 4. Tag ihr Maximum. I)er res:piratorische 
Quotient (R Q) hat um diese Zeit eine GrSBe von 0,55--0,60 und n~hert 
sich mit fortschreitender Entwiekinng dem Werte 1. Bei belichteten 
Keimlingen ist die Atmungsintensit~t im Zeitlounkt des Maximums 
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grSBer, un~erscheidet sich jedoch im Verlauf der weiteren Entwicklung 
nicht mehr wesentlich yon der AtmungsgrSBe der Etiolierten. 

Vergleicht man die Kurven ffir die Atmung mit  der Abb. 2, so 
kann man  daraus entnehmen, dab zwar die Atmungsintensit~t dana  
besonders groB ist, wenn auch die Anthocyanbildung in vollem Gange 
ist (zwischen dem 3. und 5. Tag), dab aber trotz sinkender Atmungs- 
grSBe die Farbstoffbildung noch einige Zeit weiterl~uft. Auch die 
folgenden Versuche haben ergeben, dab das Atmungsmaximum immer 
etwas friiher als das Maximum der An~hocyanmenge erreicht wird. 

~ini 3 

/2 J .  

4 

i 2 
0 2 O 6 8 zoTg. T2 0 Z 4 s 8 10 72 NTg. 

A b b .  3. A t m n n g  y o n  R o t k o h l k e i m l i n g e n  ( im D u n k e l n  be i  25 ~ C gemessen .  E s  s i n d  d ie  
K e i m l i n g e  v e r w e n d e t  w o r d e n ,  d e r e n  A n t h o c y a n g e h a l t  in  Abb .  2 w i e d e r g e g e b e n  i s t .  K e i m -  
wurze l  e n t f e r n t ) .  Absz i s se  : Tage  n a e h  der  A u s s a a t .  O r d i n a t e :  m m  3 Gas  je  K e i m l i n g  je  S t u n d e .  

c o O~-Verbrauch ,  �9 _.2 ~ ~ _  �9 CO2-Abgabe .  

Auf den ers~en Blick schein~ sich also kein mSglicher Zusammenhang 
zwischen Anthocyansynthese und Atmung zu zeigen. Man kann jedoch 
damit  rechnen, dab die energie- und sauerstoffverbrauchenden Vorg~inge 
iiberwiegend in die friihe Phase der Farbstoffsynthese fallen. I )ann 
ki~me der spaten Bildungsphase die Bedeutung einer yon Atmung und 
S~offumsatz relativ unabhi~ngigen ,,Ausf~rbung" zu. 

Der Vorgang der oben erwahnten Ausf~rbung ist yon verschiedenen 
Autoren als Oxydation eines Chromogens aufgefaBt worden (vgl. RoBI~- 
son 1937; I (AaST~S 1939). Wenn wit bei der Bildung des Anthocyans 
aus einem Chromogen einen einfachen Oxydationsschrit t  annehmen, so 
kSnnen wit wenigstens grSBenordnungsm~Big eine Berechnung des fiir 
einen solchen Schritt notwendigen Sauerstoffes durchffihren und fest- 
stellen, ob dieser mit  der hier angewandten Methode erfaBbar is~. 

Das Molekulargewicht des l~otkoManthocyans ist nach Cm~IELEWSXA 866. 
Um ein Mol Anthocyanvorstufe zu oxydieren, sind 16 g Sauerstoff nStig. Wir 
nehmen das Moleku]argewicht des Chromogens mit 850 (866--16)an 1. In der 

1 Die M6glichkeit, dab es sich bei dem Vorgang um eine Dehydrierung handeln 
kSnnte und das Mol.-Gewioht des Chromogens dementsprechend mit 868 ~ngesetzt 
werden miii3te, iindert an dem Resultat der Iolgenden Betrachtung nichts. 
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Arbeit yon FREu und BLA~ liegen Angaben fiber Gewiehtsmengen 
yon gebildetem Rotkohlanthocyan vor, die auf den Keimling bezogen sind. Die 
maximale Anthocyanmenge im etiolierten Keimling betr~gt etwa 15 y. Nach 
eigenen Versuchen wird diese Menge bei 24stiindiger Belichtung im giinstigsten 
Falle verdreifaeht. Zur Atmungsmessung werden je Warburg-Gefi~ 10 Keimlinge 
verwendet. Diese bilden in den 24 Std der Belichtung eine Gewiebtsmenge yon 
fund 300 y Anthocyan. Far einen efl~fachen Oxydationsschritt sind ffir diese 
300 y etwa 6 y Sauerstoff nStig, die bei den Versuehsbedingungen ungefihr einen 
Raum yon 4ram s eirmehmen. Da die Gef~Bkonstante um 2 liegt, entspricht 
diesem Voiumen eine abgelesene Manometerdifferenz yon 2 ram in 24 Std. Die 
Versuchsdauer der einzelnen Messung betrigt im allgemeinen 2 Std, so dab in 
dieser Zeit nur der 12. Teil der berechneten Menge Sauerstoff verbraueht wird. 
Solche Gr5Ben lassen sich jedoch nicht ablesen. AuBerdem betrigt die individuelle 
Schwankung der Atmung bei der Zahl yon 10 Keimlingen ein Mehrfaches yon 2 ram. 
Auch wenn wir der Bereehnung die yon KARST]~NS ~ngenommenen 20xydations- 
sehritte zugrunde legen, ~ndert sieh die praktische Bedeutung dieses Resultates 
nieht. 

Wir diirfen also mit Hilfe dieser Methode keine Ergebnisse erwarten, 
die direkt die Oxydation eines Chromogens zum Farbstoff im Sinne 
yon KA~STENS erkennen lassen. Man wird aber Aussagen dariiber 
machen kSnnen, wie sich der Atmungsumsatz zur Zeit der Anthocyan- 
bildung verhglt. 

D~ die Keimlinge einer Aussaat zu keinem Zeitpunkt yon einheitlicher 
GrSfie sind, liegt in der AuswaM der DurchschnittsgrSBe eine gewisse 
Willkiir. Aus diesem Grunde gibt das oben unter a) (S. 256) beschriebene 
Verfahren den zeitlichen Verlauf der Atmung wihrend der Entwicklung 
eines Keimlings nicht mit Sicherheit eindentig wieder. In  den folgenden 
Versuchen ist deshalb entsprechend den Angaben unter b) (S. 256) 
Verfahren worden. Diese Anordnung hat 2 Vortefle: 1. Dcr Gang der 
Atmung im Entwicklungsverlauf kann immer am gleichen Keimling 
verfolgt werden. 2. Auf Filterpapier gezogene Pflanzen kSnnen schon 
in fftiheren Entwicklungsstadien zur Messung herangezogen werden als 
solche, die in Sand aufwachsen. 

Es wurdea 3 verschiedene Ansitze verwendet: 1. Keimlinge im 
Dauerlicht, 2. etiolierte Keimlinge, 3. etiolierte Keimlinge, die zu 
einem gegebenen Zeitpunkt ins Licht gestellt wnrden. 

Der 3. Fall wurde deshalb far wesentlich erachtet, weft hier mit  
einer besonders hohen Farbstoffproduktion in kurzer Zeit gerechnet 
werden konnte. In  Vorversuchen war iestgestellt worden, dab der 
Anthocyangehalt etiolierter Keimlinge, die im Zeitpunkt der stirksten 
Pigmentproduktion in Dauerlicht gebracht wurden, bei einsetzender 
Belichtung sehr schnell anstieg. Auch Leuko-Anthocyane traten dabei 
wieder auf. 

Entsprechend den 3 angegebenen Reihen wurden Keimlinge als Parallel- 
material in Petri-Schalen herangezogen, von denen jeweils 60 Stack zur Farbstoff- 
bestimmung dienten. Sic wuchsen unter g]eiehen Bedingungen auf wie die Pflanzen, 
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die zur Atmungsmessung ver- 
wendet wurden. Die Bestim- 
mung des CO~-Verbrauchs 
wird dadurch etwas unsicher, 
dab sich in einem Gef/iBpaar 
zur gleichen Zeit nie einheit- 
liches Material hinsichtlich 
der GrSBe befindet. Es wird 
also die abgele~ene Differenz 
O2--CO 2 (fiir RQ -~ 1) auf 
einen Sauerstoffwert bezogen, 
der nicht yon den gleichen 
Keimlingen st~mmt. Hier 
/~uBert sich wieder der all- 
gemeine Nachteil der War- 
burg-Technik bei der An- 
wendung auf hShere Pflanzen. 
Der Vergleieh zahlreieher Ver- 
suehe hat jedoch gezeigt, dab 
die Methode ftir die hier an- 
zustellenden Betrachtungen 
ausreiehend ist. 

Bei etiolierten Keim- 
lingen (Abb. 4) s t imlnt  
der Verlauf der Atmungs-  
und An thocyankurven  
gut / ibere in  u n d e r  k6nnte  
Schlfisse fiber mSgliche 
Zusammenh/~nge nahe- 
legen. Der Anthocyan-  
gehalt  n immt  zu, solange 
auch die Atmungsintensi-  
t/~t ansteigt,  u n d e r  bleibt 
ann~hernd gleich, wenn 
die A tmung  wieder ab- 
nimlnt.  

Bei den im Licht  ge- 
waehsenen Keimlingen 
(Abb. 5) sind die K u r v e n  
ffir die A t m u n g  in ihrem 
Verlauf denen yon  Abb. 4 
/~hnlich, aber die Antho-  
cyanbi ldung steigt hier 
noch an, wenn die At- 
mungsgrSgen schon zu- 

261 

Ilt~ 3 e 
2o 2,0 

72 f ~ - - -  ~.,,_ 1,2 

s' 

F"" "'"'~'....., 0.8 ' / / . . . .  

/ . , .  
4 . I 0,4 

J ~  J/* 
...~o 

o 2 4 s 8 Tg. /o 

~ b b .  ~t. A t l n u l l g  u n d  A n t h o c y a n b i l d u n g  e t i o l i e r t e r  
R o t k o h l k e i m l i n g e  (auf  F i l t e r p a p i e r  be i  230 C gezogen) .  
Absz i s se  : Tage  n a c h  t ier  A u s s a a t .  O r d i n a t e ,  l i n k e  S k a l a :  
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Abb. 5. Atmung und Anthoeyanbildun~ yon 1~otkohl- 
keimlingeI1 ,  d ie  i m  L i e h t  a u f g e w a o h s e n  Bind ( / ibr ige  

D a t e n  wie  be i  A b b .  4). c o Oz -Verb rauch ;  
�9 . . . . .  �9 CO~-Abgabe ;  �9 . . . . .  �9 A n t h o e y a n .  

~ l l t  3 

2O 

rfickgehen. Eine wesentliche ~3bereinstimmung be ide rAnthocyankurven  
(Abb. 4 und  5) ergibt sich jedoch, wenn m a n  die Steigung betrachtet ,  



262 F. EBERIIAI~DT : 

die ja die GrS~e der Farbstoff-Bildung in dem betreffenden Augen- 
blick angibt. Der R Q ist in den _~knfangsstadien der Keimung un- 
gef~hr 1 oder etwas grSl~er als 1. Die Anthocyausynthese tritt erst in 
dem Stadium merklich in Erscheinung, in dem der RQ kleiner als 1 
wird. Die ~'arbstof/zunahme ist dann am gr6flten, wenn der RQ seinen 
geringsten Betrag erreicht. Sie wird in dem Zeitpunkt wieder kleiner, 
wo der 1% Q anzusteigen beginnt. Der niedere 1% Q deutet  auf den Umsatz 
yon Fet ten bin, die hi~ufig als t~eservematerial in Cruciferensamen 
auftreten. Man kann also sagen, dal3 die Anthocyansynthese nur 
wi~hrend der Mobilisierung der l%eservefette in gr6Berem Mal3e vor 
sieh geht. 

Tabelle 1 zeigt an Hand yon Zahlenangaben, daI~ der Anthocyan- 
zuwachs am grSBten ist, wenn der 1% Q ein Minimum durchli~uft. 

T~be]le 1. Tdgliche Anthocyanzunahme und ]~Q bei Rotkohlkeimlingen. 
(t~Tbrige Daten wie bei Abb. 4 und 5.) 

Al te r  E t io l i e r te  Ke iml inge  Bel iehtef~ Ke iml inge  

i~  T a g e n  A C - Z u n a h m e  1~ Q A C - Z u n a h m e  1~ Q 

2 
3 
4 
5 
6 
7 

0,06 
0,27 
0,45 
0,06 

0,81 
0,63 
0,59 
0,69 
0,76 

M 

0,10 
0,51 
0,99 
0,31 
0,12 

1,00 
0,75 
0,65 
0,04 
0,73 
0,77 

In einer 3. Versuchsreihe wurden etiolierte Keimlinge am 5. Tage 
ins Dauerlicht gestellt (Abb. 6). :Die Belichtung setzt zu einer Zeit 
ein, zu der das Anthocyan sehon fast seine volle Ausbildung hat und 
die Atmung zuriickgeht. 

W~hrend die Dunkelkontrollen noch weiter abnehmende Atmungs- 
intensit~t zeigen, t r i t t  bei Belichtung ein Anstieg auf. Gleichzeitig 
nimmt das Anthocyan zu. Der Atmungsanstieg h~lt nur etwa 1 Tag 
an, doeh bleibt die Atmungsintensit~t auch in den folgenden Tagen 
grSl~er als die der Dunkelkontrollen. _&us dieser Beobachtung l~l~t 
sich eine Aussage ableiten, die mit den bisherigen Ergebnissen iiber- 
einstimmt: Die Bildung des Farbstoffes erfolgt dann, wenn auch die 
Atmungsintensit~t zunimmt oder hohe Werte aufweist. 

Der Anstieg der Atmung bei Belichtung etiolierter Keimlinge l~l~t 
sich nicht auf die gleiche Weise erkl~ren wie der Hauptanstieg in den 
ersten 4 Entwieklungstagen. Die allgemeine Tendenz einer abnehmen- 
den AtmungsgrSl~e und einer Ann~herung an den R Q 1 bleibt erhalten. 
Mit einem erneut einsetzenden Fet tabbau ist nicht zu rechnen. Sieher- 
]ich gehen aber unter Belichtung neue Sy-nthesen in den Keimlingen 
vor sich, mindestens diejenige des Chlorophylls. Im Gefolge dieser 
offenbar energieverbrauchenden Synthesen wird auch wieder Anthocyan 
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aufgebaut. MSglicherweise werden die beim l%ttabbau gewonnenen 
Zuckerreserven in erhShtem MaBe mobilisiert, so dab ein Tell des um- 
gesetzten Materials ffir den Aufbau des Farbstoffes zu r Verfiigung 
stehen kann. 

Der beobachtete Sachverhalt kSnnte abet auch mit dem Ablauf 
einer photochemischen Reaktion bei der Anthocyansynthese (vgl. 

KARSTENS 1939) zusammen- 
"trY3 e h~ngen, wobei diese Reaktion 

2o z,o entweder selbst Sauerstoff ver- 
braucht oder yon einer O2-ver- 
brauchenden Folgereaktion be- ~G-- 7,r 

12 "", 7,2 18 

"i, ,6 \ 

i" ~ ..... �9 12 

.." 0,~ 10 j,. 
/ /  

ojOf" 8 
J 

Abb. 6. Abb. 7. 

A b b .  6. A t m u n g  u n d  A n t h o c y a n b i l d u n g  e t i o l i e r t e r  R o t k o h l k e i m l i n g e ,  d ie  yo re  5. Tage  an  
b e l i c h t e t  w u r d e n  ( i ibr ige  D a t e n  wie  bei  A b b .  4). c o O~; �9 - - - -  ~ �9 CO~; 

A . . . . .  A A n t h o e y a n ;  . . . . . . . .  u n b e l i c h t e t e  K o n t r o l l e n .  

A b b .  7. S a u e r s t o f f v e r b r a u c h  y o n  W e i B k o h l k e i m l i n g e n  (auf  F i l t e r p a p i e r  be i  23 ~  D u n k e l n  
gezogen) .  Absz i s se :  Tage  n a c h  der  A u s s a a t .  O r d i n a t e :  m m s  O2 je  K e i m J i n g .  

o o E t i o l i e r t e  K e i m l i n g e ,  yo re  6. T a g  a n  b e l i c h t e t .  �9 . . . . .  �9 E t i o l i e r t e  ]Ee iml inge .  

zutreffen sollte, so is~ der Atmungsanstieg nicht ausschlieBlich auf 
einen solchen Vorgang zuriickzuffihren, wie die friiher angestellte 
Berechnung der dazu erforderlichen O2-Menge gezeigt hat. 

Um festzustellen, ob der 2. Atmungsanstieg in Abb. 6 allein mit 
dem Anthocyan in Zusammenhang stehen kann, was yon vornherein 
unwahrscheinlich schien, wurde derselbe Ansatz mit WeiBkohlkeimlingen 
wiederholt. Der Weiftkohl zeigt den gleichen Effekt wie Rotkohl 
(Abb. 7). Der Atmungsanstieg steht also wahrscheinlich in ganz all- 
gemeinem Zusammenhang mit Synthesen, die entweder wie das Chloro- 
phyl l  Licht benStigen oder wenigstens yore Licht begfinstigt werden. 
Es ist nicht ausgeschlossen, daft im WeiBkohl an Stelle des Anthocyans 
andere Flavanderivate gebildet werden. Es wurde aber auch beobachtet, 
dab der Weiftkohlkeimling durchaus zur Bildung yon Anthocyan bef~hig~ 
is*, wenn auch nut  in sehr geringem Umfang. Am Rande der Kotyle- 
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donen befindet sich eine schmale Zone yon anthocyanfiihrenden Zellen. 
Der distale Rand der Keimbli~tter ist am stiirksten gefi~rbt. Dies ist 
auch der 0r t ,  wo sich im Rotkohlkeim!ing das Anthocyan in besonders 
starker Konzentration befindet. 

2. Reservesto]]e, Anthocyan und Atmung. 
F~EY-WYss~G und B ~  haben beim keimenden Rotkohl quanti- 

tative Zuckerbestimmungen durchgef~hrt und nach Zusammenh~ngen 
zwischen Anthooyangehalt und Zuekermenge gesucht. Ihr SchluI] geht 

dahin, dal~ die Beziehung zwisehen 
Y 

80~ 

eo~ 

40~ f - -  
20s - -  

~o 

o 2 4 6 8 10 fz 7,~Tg, 

Abb.  8, Gehal t  an  wasserlSsl iehen 1VIono- 
sacchar iden in et iol ier te~ Rotkohlke iml ingen ; 
30 ~ C. (Naeh Zah lenangaben  yon  FREY- 
WYSSLING unfl BLANK 1943, Tabelle 1, S. 558 
und  Tabelle 3, S. 560.) Abszisse: Tage  nach  
de rA ussaa t .  Ordina te :  y Glucose je K e i m l i n g  

(Methode yon  HAGEDORN-JENSEN). 

Zuckergehalt und Anthocyan- 
bildung nioht so eng ist, wie yon 
OVEt~TO~T angenommen wurde. 
Immerhin kommen F~EY-WYss- 
L I N G  und ] ~ L A N K  ZLI dem Er- 
gebnis, da~ ,,in den Keim]ingen, 
die im allgemeinen mehr Zucker 
enthielten, auch mehr Anthocyan 
gebildet wurde". Aber das Feh- 
len eines zahlenm~l~ig eindeu- 
tigen Zusammenhanges veranlal~t 
FREY-WYssLI~TG und BLA~TI~ ZU 

der Aussage, dab ,e in  quantita- 
tiver Zusammenhang zwischen 
Zucker- und Anthocyangehalt 
hSehst fraglich erscheint". 

F~Y-Wz~ssLrNG und BLAZ~K sind jedoch auf einen Zusammenhang 
nicht eingegangen. Die Zuckerwerte zeigen das st~rkste Ansteigen 
w~hrend einer Zeit, in der auch der Farbstoffgehalt am st~rksten 
zunimmt. 

In Abb. 8 sind die von F~Y-WYssLrNG und BLANK angegebenen 
Zuckermengen - -  ftir Keimlinge, die bei 30 o aufwuchsen - -  graphisch 
dargestellt. Bei dem Vergleich dieser Kurve mit den hier vorliegenden 
Atmungskurven (Abb. 3 und 4) ergibt sieh eine allgemeine Uberein- 
stimmung im Verlauf. Der gesteigerte Stoffwechsel h~ngt also mit  
dem Auftreten yon 16slichen Monosacchariden zusammen. 

F~Y-WYssLINO und BLAZ~K schreiben die Steigerung der Zucker. 
mengen in den ersten 4 Entwicklungstagen einer Umwandlung yon 
Kohlenhydratreserven zu (S. 571). Sie sprechen auch davon, dal~ i m  
Rotkohlsamen bedeutende Kohlen]~ydratreserven in Form yon St~rke 
vorhanden seien (S. 561). Nach eigenen Beobachtungen l~l~t sich Stgrke 
in den Rotkohlsamen nicht nachweisen, aueh wenn man Vorsichts- 
maSnahmen gegen eine eventuel], sehr aktive Amylase trifft. Die 
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Samen wurden trocken zerrieben und danach sofort mit Jod angef~rbt. 
Um auch eine mSgliche StSrung der Jodprobe durch andere Samen- 
inhaltsstoffe auszuschalten, wurde Jod im ~berschuB angewendet und 
in einer Kontrolle dem Samenextrakt verdiinnte St~rkelSsung zugegeben. 
Danach h~tte die Jod-St~rke-Fs wenigstens fiir die Dauer einiger 
Minuten auftreten miissen, wenn St~rke vorhanden gewesen w~re. 

Statt  dessen konnte ein gelbliches, fettes 01 gewonnen werden, das 
ganz offensichtlich den Hauptreservestoff des l~otkohlsamens bildet. 
Ausgehend yon der Tatsache, dal] Fet t  das Reservematerial bei der 
Keimung darstellt, soll im folgenden eine Deutung der bisher fest- 
gestellten Beobachtungen versucht werden. 

Aus dem Absinken des I~Q unter den Wert 1 kalm geschlossen 
werden, dal~ der Fet tabbau nach dem 2. Entwicklungstage einsetzt. 
Zwischen dem 4. und 5. Tag erreicht der  Abbau des Reservefettes 
seinen HShepunkt. Die Fettspaltstiicke werden bis zu einer 2-C-Ver- 
bindung abgebaut, die zu den verschiedensten Synthesen in der Zelle 
dienen kann (vgl. L Y ~ ,  WESSELY, WIELA~I) und I~I;EFF 1952; 
HOLZER 1952). Diese 2-C-Bruchstiicke werden zum Teil veratmet, 
zum Tell zum Aufbau yon Cellulose und Monosacchariden (Abb. 8) 
verwendet 1. Es ist anznnehmen, dab in diesen Entwicklungstagen 
eine Uberschwemmung der Gewebe mit 2-C-Bruchstiicken einsetzt, so 
dab geniigend Material fiir den Aufbau der verschiedensten Pflanzen- 
stoffe zur Verfiigung steht. Der intensive Fet tabbau hat  auch eine 
reichliche Versorgung des Keimlings mit synthetisch nutzbarer Energie 
zur Folge. Aus dem anfallenden Material und aus den verffigbaren 
energiereichen Bindungen werden Synthesen gespeist, zu denen auch 
die Anthocyanbildung gehSren kann. Sp~iter klingt die Fettmobili- 
sierung aus, und es bleibt kein iiberschtissiges Material inehr, um Neben- 
kans des Stoffwechsels zu versorgen. Die Anthocyansynthese hSrt 
auf. Auch die Bildung yon Monosacchariden ist beendet. Zuckergehalt, 
2-C-Spiegel und Atmung sinken. 

Der bis dahin aus den Ver~tnderungen des R Q erschlossene Verlauf 
des Fettabbaues bei d e r  Keimung konnte mit Hilfe yon quantitativen 
Fettbestimmungen best~tigt werden. Die graphisch dargeste]lten 
Verh~ltnisse (Abb. 9) zwischen Abbau des l%eservefettes und Anthocyan- 
bildung in etiolierten Keimlingen zeigen, da]  die Farbstoffsynthese 

1 Auch der R Q gibt einen Hinweis darauf, dab w~hrend des Fettabbaues 
eine Synthese yon Kohlenhydraten erfolgt. Ffir die vollst~ndige Oxydation einer 
der in Cruciferensamen vorherrschenden Fetts~Luren (vgl. Bol~I~EI~ 1950, S. 361) 
ist ein I~Q yon etwa 0,7 kennzeichnend. Der Umbau einer Fetts~ure in Kohlen- 
hydrat geht ohne CO2-Entwicklung , aber unter O~-Verbrauch vor sich. Deshalb 
muB beim Ablauf beider Umsetzungen der RQ < 0,7 werden. Das ist tats~chlich 
der Fall. 
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erst mit der Abnahme des Fettgehaltes einsetzt und daI~ die intensivste 
Antkocyanbildung tats~ichlich ira Stadium des st~rksten l~ettumsatzes 
auftritt. Die gleichen Verh~iltnisse linden sich auch bei Keimlingen, 
die im Licht aufgewachsen sind. 

Je 100 Rotkohlsamen I bzw. Rotkohlkeimlinge wurden in der Reibschale mit 
etwas Quarzsand zerrieben, im Falle yon Keimlingen unter Zusatz yon wasser- 
freiem I~a~SOa zur Aufnahme des W~ssers, und der Extraktion im Soxhlet-Gerat 
unterwoffen. Als Extraktionsmittel diente Tetrachlorkohlenstoff. Nach 6stiindiger 
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Abb.  9. Fettgehalt ~md &nthoeyanbildung 
etiolierter Rotkoh]keimlinge (auf Fiiterpapier 
bei 21~ gezogen). Abszisse: Tage nach der 
Aussaat. Ordinate, linke Skala: mg Fett je 
I00 Keimlinge. Ordinate, reehte Skala: Autho- 

cyan aus 60 Keimlingen. c o Fett, 
~k ..... A Anthocyan. 

Extraktion wurde des L6sungsmittel 
abdestilliert. Der Fettriickstand wurde 
mit Nthyl~ther auigenommen und 
quantitativ in kleine W~gegliischen 
gespiilt, die nach Verdunsten des 
_~thers und einstiindiger Troeknung 
bei 700 C gewogen wurden. 

Die ,,Fett"-Bestimmung erfaBte 
alle atherl6sliehen Inhaltsstoffe. Es 
kann jcdoeh angenommen werden, 
dal] Verbindungen wie Carotinoide, 
Chlorophylle usw. im VerhMtnis zum 
Reservematerial in quantitativer Hin- 
sieht eine sehr geringe Rolle spielen 
und dal~ somit die Kurve im wesent- 
lichen den Verlauf des Fettumsatzes 
wiedergibt. 

3. Die Abhiingigkeit der Antho- 
cyanbildung yon der Temperatur. 

Aus der Tatsache, dab die An- 
thocyane in vegetativen Organen 

besonders im Frfihjahr und Herbst auftreten, hat  man gesehlossen, 
dab die Anthocyansynthese dutch tiefe Temperaturen begiinstigt wird. 
]~U1LMAN (1930) lieferte experimentelle Beitrage zu der Vorstellung 
yon einer Begtinstigung der Anthocyansynthese dutch Kalte. Bei 
Keimlingen yon Buchweizen (Fagopyrum esculentum MOENCH) lauft 
die Farbstoffbildung bei 20 o C (ira Dunkeln nach vorausgegangener 
Belichtung) zwar schne]ler ab als bei 4--60 C, es werden aber bei der 
niederen Temperatur viel grSBere Mengen an Farbstoff gebildet. KtlII~- 
~A~ erk]~Lrt dieses Ph~inomen mit der Konkurrenz yon 2 Reaktionen 
um des Chromogen. Bei hSheren Temperaturen soll ein gr6Berer Anteil 
des vorhandenen Chromogens in eine andere Verbindung fibergehen. 
Der gfinstige Einflug ktihler Dunkelperioden auf die Anthocyanbildung 
wurde auch an Friichten beobachtet. Die RStung am Baum reifender 

1 Fiir diese Versuche muBten Keimlinge der Sorte ,,Haco" (1952) herangezogen 
werden, da die bisher verwendete Sorte ,,Amerikanische Mammuth" night mehr 
zu beschaffen war. 
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:4pfel wird dureh tiefe Naehttemperaturen (d- 7 0 C) gef6rder~. Bei 250 C 
mittlerer Nachttemperatur bleibt die Anthoeyanbildung aus (Uowa 1952). 

Dagegen geht aus den Versuchen yon KATIe (1905) hervor, dab die 
Farbstoffsynthese in vielen Fallen durch hShere Temperaturen be- 
gfinstigt wird. Bei Hydrilla 
verticillata konnte unter sonst 
optimalen Bedingungen hie- 
mats Anthoeyanbildung be- 
obaehtet werden, wenn die 
mittlere Temperatur weni- 
ger als 16 0 C betrug. F~Eu 

l W~ s SLI~ C und BLA~: heben 
diesen Widerspruch durch 
ihre Vorste]lung auf, daf~ alle 
Pflanzen bezfiglieh der An- 
thocyanbildung ein eigenes 
Temperaturoptimum besit- 
zen, das wahrscheinlich mit 
dem Optimum des Stoff- 
wechsels zusammenf~llt. 

20 

0 5 10 15 20 25 30 35 ~OTg. 

Abb. I0. Anthocyan~halt ~n etiolierten Rotkohl- 
keimli~en bei versehiedenen Temperat~en. (Naeh 
FREu und BL~NK.) Abszisse: Al ter  in 
Tagen.  (Die MeBpunkte entsprechen der  Reihe 
naeh  einer KeimlingsgrS~e yon 20, 30, 40, 55, 65 

und 80 m m . )  Ordinate :  7 A n t h o e y a n  
je Keimling.  

FI~EY-WYSSLII~G und BnA~r kamen zu dem Ergebnis, dal3 das 
Temperaturoptimum ffir die Farbstoffbildung im Rotkohlkeimling 
zwischen 10 und 30 o C liege. In der Versuchsreihe bei 20 o C war die 
Anthocyanbildung am st~irksten. Es heil3t bei F~Y-WYSSLI~G und 
:BLAIqK: ,,In den Keimlingen, die bei 
10 ~ C wuchsen, wurde nieht einmal die 
J-I~.lfte des bei 20 und 30 o C gebildeten 
Anthocyans gemessen. Einer lang- 
samen Anthocyanbildung entspricht 
bei ]0 ~ C aueh eine wesentlieh ver- 
langsamte Abnahme des Farbstoffes 
im I-Iungerstoffwechsel." (Vgl. Ab- 
bildung 10.) 

Betrachtet  man jedoeh die Zahlen 
der Tabelle 2 in der Arbeit von F ~ u  
WYSSLI~G und BLA~K (S. 558), in 
der gerade Angaben fiber die Extrem- 
werte der angewendeten Temperaturen 
vorliegen, so finder man 1. daI3 die 

7 
7F 

Z2 

8 

o 

7o 20 30Tg. 
Abb.  11. -&nthocyangehalt  in etiolier~en 
Rotkohlkeimlingen bei verschiedenen 
TemPera tu ren .  Die Keimlinge beider  
Reih en wurden whhre~ d der ersten 72 ,~td 
bei 20 o C gehalten, (~brige Angaben wie 
bei Abb. I0.) (Naeh Zahlenangaben yon 

I~REY-WYS,~LING ~lIld BLAN~.) 

Produktion bei l0 o Cnicht  wesentlich erniedrigt is~ gegenfiber derjenigen 
bei 30 o C ; 2. dal3 die Abnahme im Hungerstoffweehsel in beiden t~eihen 
ungef~hr gleich sehnen verl~uft und nur bei den Keimlingen l~nger 
verfolgt werden kann, die bei der niederen Temperatur ~m Dunkeln l~nger 
lebensf~thig And. 
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Die Ergebnisse dieser Tabelle 2 (S. 558) sind in gleichem Ma~stab 
wie Abb. 10 unter Zuhilfenahme der Tabe]le 1 von Fn~u 
und BLA~K in Abb. 11 dargestellt. Bei dem Vergleich dieses Ergebnisses 
mit  demjenigen yon Abb. ]0 mul~ beachtet  werden, da~ zwisehen beiden 
Versuchsreihen ein Unterschied in der Versuchsanordnung besteht: 
DiG Keimlinge, dig in Abb. 11 vermerkt  sind, wurden zwar bei den 
angegebenen Temperaturen gehalten, waren jedoeh w~hrend der ersten 
3 Keimungstage gemeinsam der Temperatur  von 20 ~ C ausgesetzt. Bei 
den Keimlingen der Abb. 10 wirkten die angeffihrten Temperaturen 
schon vom Beginn der Keimung an. Man wird also die Erkl~rung 
heranziehen mfissen, dal~ in den ersten 3 EntwiSl~lungstagen eine 
temperaturempfindliche Phase der Farbstoffbildung besteht. Das 
bedeutet aber, daI3 sich die Temperatur  nut  w~hrend der Bildung der 
Anthocyanvorstufen auswirkt, denn in den ersten 2- -3  Tagen der 
Keimung wird kaum Anthocyan sichtbar. Wahrscheinlich sind gerade 
die frfihen Phasen der Umwandlung von Reservestoffen fiir die Menge 
des sparer gebildeten Anthocyans maBgebend. Hi~lt man die ausgelegten 
Samen schon w~hrend der Anfangszeit der Keimung bei verschiedenen 
Temperaturen,  .so l~uft der Umsatz  der l%eservestoffe mit  versehiedener 
Geschwindigkei~ an und liefert schon in den ersten Tagen untersehiedliche 
Mengen yon Material ffir die Anthocyansynthese. 

Diese Vorstellung wird dutch eigene Messungen unterstfitzt (Ta- 
bells 2). 

Tabelle 2. Anthocyanbildung etiolierter Rot~ohl~eimIinge bei verschiedenen 
Temperaturen. (In Flui~sand gezogen.) 

Tage nach 
der Aussaat 

Bei 22--240 C gekeimt und 

3 Tage bei 22--24~ gekeimt, 
danach bei 10 ~ C gehalten 

~u~gew~chsen {i 

{ 
12 

Bei 10 ~ C gekeimt und 17 
aufgewachsen 24 

5 
7 
9 
9 

12 
17 

Lhnge 
mm 

30 
40 
70 
30 
40 
60 
25 
50 
70 

Anthocyan 
(60 Kelmlinge) 

1,07 
1,10 
] ,44 
0,72 
0,85 
0,80 
0,39 
0,55 
0,57 

Beim Umstellen yon 220 auf 10 ~ C waren die Wurzeln ausgetreten, die Hypo- 
kotyle noch nicht s i c h t b a r . -  Zur Farbstoffbestimmung wurden je 60 Keim- 
linge mit salzsaurem Alkohol (lOg 2,5) extrahiert. (Die bei 10 ~ C gezogenen 
Pflanzen eigneten sich nicht ffir w~$rige Extraktion, weft das Ffltrat triib 
durchlief. I)ieser MiBstand wurde durch Verwendung yon salzsaurem Alkohol 
beseitigt.) 
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IV. Untersuchungen iiber Atmung und Anthocyanbildung 
bei BHittern yon Saxi[ra.qa crassi[olia L. 

1. LoIcalisation des Anthocyans. 
Ffir die vorliegenden physiologischen Untersuchungen fiber die 

Anthocyanbfldung hat  sich Blat tmaterial  yon Saxi/raga crassi/olia L. 
als besonders geeignet erwiesen. Die BlOtter dieser Pflanze sind groB, 
bilden viel Anthocyan und kSnnen fast zu jeder Jahreszeit  verwendet 
werden. Der Farbstoff  erscheint im Herbs t  in groI3en Mengen und 
h~lt sich den Winter fiber. I m  Frfihjahr vertrocknen die vorj~hrigen 
Bliitter, wobei sie sich dunkelbraun his schwarzbraun verf~rben. Gleich- 
zeitig treiben die jungen BlOtter aus. 

An dieser Pflanze li~]3t sich hi~ufig feststellen, da~ der Farbstoff  
nicht g le ichm~ig  in der ganzen B]attspreite auftri t t ,  sondern dal~ 
sich im gleichen Blat t  anthocyanhaltige und anthocyanfreie Bereiche 
linden kSnnen. ]:)as Anthocyan entwickelt sich in den Teilen besonders 
stark, die in reichem Lichtgenul3 stehen. Es handelt  sich um dasselbe 
Ph~Lnomen, das bei vielen herbstroten Gew~chsen auftritt ,  so z. B. bei 
den Parthenocissus-Arten. Bei Saxi/raga kSnnen auch in den Zeiten 
der st~rksten RStung noch griine Bli~tter oder wenigstens grfine Teile 
yon Bl~ttern gefunden werden. Das Anthocyan t r i t t  in der Epidermis 
und im Mesophyll auf. Leuko-Anthoeyane sind nur in geringer Menge 
vorhanden. 

2. Atmung grinner und toter Blattabschnitte. 

Aus einem Saxi/raga-Blatt, das grfine und rote Bereiche besa~, wurden 
fl~tchengleiche Stficke ausgeschnitten, deren Atmungsintensit~tt bes t immt 
wurde (Tabelle 3) 1. 

Sowohl Sauerstoff, 
verbrauch als auch CO~- 
Produk~ion sind in ge- 
rSteten Blattbereichen 
gegenfiber den grfinen 
deutlich erhSht. Der R Q 
verh~lt sieh in beiden 
Fi~llen gleich. Auch ffir 
Saxi/raga crassi/olia tref- 

Tabelle3. Gaswechsel verschizden ge]drbter Teile eines 
Saxi/raga-Blattes (mm 3 Gas je 6 cm ~ Blattfl•che je 
S~unde). (Zur Messung der Extinktion wurden je 
12 cm 2 Blattfl~che extrahiert; Extrakt auf 10 ml 

aufgeffillt; 2 cm-Kfivette.) 

Gri ine  T e i l e . .  
R o t e  Tei le  . . 

Ext inkt ion 
O~ COs RQ bei 5300• 

32 35 1,09 0,02 
46 50 1,09 3,32 

fen also ~hnliehe Verh~ltnisse zu, wie sie bei verschiedenen anderen 
Objekten beobachtet  worden sind (vg]. PAEC~ 1950, S. 191). 

Dieses Resultat  hat  eine Para]lele im Stoffwechsel reifender Frfichte. 
Wenn auch bei manchen Frfichten (z. B. Banane, Citrone) die Farb~nde- 
rung wiihrend der l~eifung nur auf dem t tervor t re ten  yon Carotinoiden 

1 Das Blatt war am 27. ll .  bei einer Temperatur yon + 20 C gepfliickt und 
langsam an die Versuchstemperatur yon 250 C angeglichen worden. 

Planta. Bd. 43. 19 
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nach deln Chlorophyllabbau beruht, so setzt doch in vielen fleischigen 
Frfichtcn mit der t~eifung auch eine lebhafte Farbstoffsynthese 
ein. Das gilt sowohl ffir die Polyenfarbstoffe in den Plastiden (z. B. 
Solanum Lycopersicum, Sorbus aucuparia u. a.) als auch ffir die Va- 
cuolenpiglnente (z. B. in den Vaccinium-Arten, in Rubus /ruticosus, 
Sambucus nigra u. v. a.) 1. Neben dieseln auffglligen Merkmal der Vcr- 
fi~rbung ist f fir die Fruchtreifung auch eine Ver~nderung der Atlnungs- 
intensit~t keimzeiehnend. Iln Verlauf der geHung t r i t t  bei vielen 
Frfichten ein charakteristischer Atlnungsanstieg auf, der in der angel- 
s/ichsischen Literatur als ,,climacteric rise" bezeichnet wird und zuerst 
bei ~pfeln beobachtet wurde (KIDD und WEST 1921 ; vgl. PA~C~ 1952, 

Tabelle 4. Atmungsgr6/3e der Stein]ri~chte yon Sambu- 
cus nigra im Verlau/ der Rei/ung (ram 8 Gzs je 
10 Friichte je Stunde). (Messung vom 20. 9.; bei 

200C Wasserbadtemperatur.) 

Griitl . . . . . . . .  
ttellbraun und griin . 
Dunkelbr~un . . . .  
Schwarzrot . . . . .  

O~ CO~ RQ 

74 66 0,89 
128 127 0,99 
165 190 1,15 
152 209 1,37 

S. 275). Dieses Ph~no- 
men scheint in vielenF/~l- 
len gerade ws tier 
Verf~rbung aufzutreten. 
Eine deutlicheBeziehung 
zwischen dcln Atlnungs- 
klimakterium und der 
Carotinoidsynthese geht 
aus den Angaben yon 
WOLF (1938) tiber die 

Fruehtreifung bei Sorbus hybrida hervor. Tabelle 4 zeigt, dab aueh die 
Anthocyanbildung bei Frfichten ill eine Phase erh6hter Atlnungs- 
intensitiit f~Ilt. 

Iln Unterschied zu den Saxi/raga-Bl~ttern steigt bei den Holunder- 
frfichten der Atlnungsquotient iln Verlauf der Verf~rbung an. ])as 
trifft auch ffir verschiedene andere Frflchte zu (WoL~ 1938; vgl. P~ECR 
1952, S. 277/78). 

BlOtter yon Parthenocissus vitacea HITCHCOCK zeigen wieder Verh~[t- 
nisse, die denen yon Saxifraga-Bl~ttern iihnlich sin& Sowohl Messungen 
an verschiedenen Fingern eines Blattes zu versehiedenen Zeiten des 
R6tungsprozesses als auch Versuche Init gleichzeitig verschieden aus- 
gef~rbten Teilen eines Blattes ergaben eine Steigerung der Atmungs- 
intensit~t hinsichtlich des O~-Verbrauches und der COeProduktion ohne 
bedeutende Ver/~nderungen des respiratorischen Quotienten (Tabelle 5). 

Es scheint also, als zeigten Frfichte und BlOtter bei der l~eifung 
bzw. Alterung in i~hnlicher Weise den Effekt des ,,clilnacteric rise". 
Ein Unterschied zwischen beiden besteht darin, dag bei Friichten auch 
tier R Q ansteigt und Werte fiber 1 erreichen kann, w~hrend der R Q 
der Bliitter relativ unver~ndert bleibt. Die Phase der Veffi~rbung 
fi~llt bei Frfichten and Bl~Lttern mit dem Atmungsanstieg zeitlich 

1 Lediglich Rubus chamaemorus L. mach t  in dieser t l ins icht  eine bemerkens- 
werte Ausn~hme. I)er rote Farbstoff  in unreifen Moltebeeren verschwindet  im 
Verlauf der Reifung. 
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Tabelle 5. Atmungsintensitiit der Bliitter von Parthenocissus vitacea (mm ~ Gas je 
10 cm 2 Blattfl~che je Stunde) (bei 25 0 C). 

I. Versehiedene Finger eines Blattes 
8. Oktober: rein grtin . . . . . . . . . .  

24. Oktober: beginnende t~Stung ~ . . . . .  

II .  Gteiebzeitig verschieden gef~rbte Yinger eines 
Blattes. 9. Oktober 

Grtine Teile: Extink~ion 0,14 . . . . . .  
Braungrfine Teilel: Extinktion 0 , 5 1 . . .  

C 0 2  

32 
47 

61 
72 

O2 

32 
45 

57 
72 

RQ 

1,00 
0,96 

0,94 
1,00 

1 Die braungrfine F/irbung ging im allgemeinen in leuchtendes Rot fiber, die 
Messungen konnten jedoch an den bezeichneten B1/ittern nicht fortgesetzt werden, 
da sie einem Frost zum Opfer fielen. 

zusammen.  Die  A n t h o c y a n s y n t h e s e  is t  also n ich t  nu r  in Ke iml ingen  
sondern  auch in a l t e rnden  Geweben mi t  e inem vers t i i rk ten  Stoffweehsel  
verknf ipf t .  

3. Ausldsung der Anthocyansynthese durch Zuckerfiitterung.. 
Licht- und Temperaturein/lufi. 

Die F 6 r d e r u n g  der  A n t h o c y a n s y n t h e s e  durch  Zuckerf f i t te rung ist  
sei t  den  Versuchen OVErTOnes bei  verschiedenen Pf lanzen beobach te t  
worden  (BLANK 1951; T~II~ANSr, 
ED~ONDSON und  RAI)N]~ 1951). 
DANXE~ (1940) h a t  in seinen 
Un te r suchungen  fiber die Phys io-  
]ogie des Arbu t in s  bei  Saxi/raga 
crassi/olia sowobl eine Anreiche-  
rung des Hydroch inong lueos ides  
als auch eine R 6 t u n g  der  B l a t t e r  
bei k i ins t l icher  Zuekerzufuhr  be- 
schrieben.  Die  MSgliehkei~, dureh  
F i i t t e r u n g  mi~ Rohrzucke r  die 
A n t h o c y a n b f l d u n g  jederze i t  her-  
vorrufen  zu kSnnen,  m a c h t  Saxi- 
[raga crassi/olia zu e inem beson- 
ders  geeigneten  Ob jek t  ffir d ie  

Tabelle 6. R6tung von Teilen eines gri2nen 
Saxi/raga-Blattes nach 5 Tagen au/ 0,1 tool 
Rohrzucker. (Jede Probe 10 Blattstficke 

yon je 1 era2; Versueh yore 12. 12.). 

! l u  l~o t l r  - 
i z u c k e r  

10 ~ C Dunke] . . ! - -  
24 ~ Dunkel . . - -  + @  

i 

24 ~ C Dauerlicllt (@)1 _~__~ 
i Auf Wasser entsteht Anthoeyan nur 

dana, wenn die allgemeine Tendenz zur 
Ausfarbung der Blatter grol3 ist. So trat  
am 12.12. eine t~Stung auf, wahrend die 
Wasserkontrollen z. B. am 2. 7. rein gr/in 
blieben. 

Un te r suehung  der  Fa rbs to f f syn these .  I n  Tabel le  6 is t  die St/~rke de r  
1%6tung nach  5 Tagen auf  0,1 mola re r  Rohrzucker l6sung  durch  d ie  
Anzah l  de r  Kreuze  ausgedrf ickt .  Die  Untersch iede  sind bedeu tend  und  
ffir eine Beur te i lung  leicht  mi t  dem Auge  absch/~tzbar. 

Es  geht  da raus  hervor ,  dab  L i c h t  zwar  nichg unen tbebr l i eh  ffir die 
Ausf~rbung  ist,  dab  es jedoch die  A n t h o c y a n b i l d u n g  f6rdert .  Dieser  
SachverhMt  trfff t  auch ffir viele andere  Objek te  zu (z. B. Rotkohl .  

19" 
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keimlinge). Andererseits bflden Pflanzen wie der Buehweizen Anthocyan 
nur nach Betiehtung aus. Ein ganz i~hnliches Verhalten gegeniiber 
Lieht kann man auch bei der Bfldung yon Carotinoiden beobaehten. 
Hier gibt es unter den Pilzen Vertreter, die zur Carotinoidsynthese 
Licht benStigen (Neurospora sitophila), w~hrend ffir andere Lieht nieht 
erforderlich ist, aber fSrdernd wirkt (Neurospora crassa). Phycomyces 
produziert ira Dunkeln ungef~hr halb so viel Carotin wie unter sonst 
gleiehen Bedingungen im Licht. Bemerkenswert ist, dal] es sich hier 
um heterotrophe Organismen handelt, und ein Chlorophylleffekt aus- 
gesehlossen ist (GooDwn< 1952). Vielleicht ergeben sieh auch bei der 
Untersuchung weiterer sekundi~rer Pflanzenstoffe solche Verh~ltnisse. 
Ffir das Hydrochinonglucosid Arbutin liegen entspreehende Angaben 
bereits vor ( D A ~ E a  1940). 

Das Ausbleiben der F~rbung bei 10 ~ C hat te  auch darauf beruhen 
kSnnen, da~ der Zucker bei dieser Temperatur yon den Geweben gar 
nicht aufgenommen wurde. Es mu[~te deshalb geprfift werden, ob bei 
10 ~ C im Dunkeln so viel Zueker aufgenommen wird, dal~ unter optimalen 
Bedingungen ohne weitere Zuekerzufuhr Anthocyan entstehen kann. 
Zu diesem Zweck wurden die Blattstficke, .die 5 Tage bei 10 ~ C auf 
Zucker gehalten worden waren, am 6. Tag mit Wasser abgespfilt und 
auf Wasser schwimmend bei 24 o C ins Licht gebracht. Erste RStungs- 
zeichen traten schon am ngchsten Tage auf, naeh 2 Tagen war die 
R6tung fiber die ganze Blattfl~che ausgedehnt. Das beweist, dab die 
Intrabilit~t des Zuckers bei der niederen Temperatur nieht gehemmt ist. 

W~hrend einerseits in dem Versuch der Tabelle 6 zum Ausdruck 
kommt, dab der Pigmentierungsvorgang in Saxi/raga-Bl~ttern auf 
ZuckerlSsung nut  bei hSherer Temperatur vor sich geht, zeigt anderer- 
seits die Beobachtung der Pflanzen im Freiland, dab die Hauptfarbstoff- 
produktion in die k/ihlere Jahreszeit f~llt. Dieser Widerspruch kSnnte 
durch die Annahme gekl~rt werden, dab der EinfluB niederer Tempera- 
tnren w~hrend einer l~ngeren Zeitspanne gfinstige Ausgangsbedingungen 
ffir die Anthocyansynthese in den Geweben schafft, dab aber die Syn- 
these selbst bei hSheren Temperaturen schneller ablguft. Die ,,gfinstigen 
Ausgangsbedingungen" bestehen vielleicht i n  ~hnlichen Verhgltnissen, 
wie sie fiir die Kartoffelknolle beschrieben worden sind. Bei Tempera- 
turen fiber 10 ~ C bleibt der StErkegehalt der Knolle bei 14t~giger Lage- 
rung nahezu unver~ndert, w~hrend zwischen 0 und 10 o C die St~rke 
rasch abnimmt und der Rohrzuckergehalt ansteigt. Auch p~-Xnde- 
rungen kSnnen ffir solche Sehwankungen des St~rke-Zucker-Gleich- 
gewichtes verantwortlich sein. Die WasserstoffionenaktivitEt beeinfluBt 
das Reaktionsgleichgewicht der Phosphorylasereaktion. Erh6hung der 
Aciditgt begiinstigt die StErkesynthese. In  der Arbeit yon KESSLE~ 
(1935) liegt Ifir Saxi/raga cordi/olia in dieser Hinsicht Material vor. 
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Osmotischer  W e r t  und  p n - W e r t  der  Blis zeigen in al len Jah resze i t en  
eine wei tgehende  Para l le l i t~ t .  W/~hrend der  H e r b s t m o n a t e  s te igen beide 
GrSl~en an. I h r  Ans t ieg  f~llt zei t l ich mi t  der  st/s A n thoc ya n -  
bf ldung zusammen.  Diese ] Jbe re ins t immung  legt  die Deu tung  nahe,  
dM~ wi~hrend der  kf ihleren Jah resze i t  hydro ly t i sche  (oder phosphoro-  
]yt isehe) Prozesse vorherrschen,  die  eine reich]iche Zuckerversorgung  
zur  Folge  haben  und  fiir die A n t h o c y a n s y n t h e s e  gfinstig sind, weft sie 
die Vorausse tzungen  ffir eine erhShte  Stoffwechselintensit /~t schaffen 
(vgl. Tabel le  3). 

Es  sei noch die a l lgemeine Beobach tung  hinzugeffigt ,  dM~ die F a r b -  
s tof fb i ldung auf  Zucker lSsung in den  Sp / i t he rbs tmona ten  und im W i n t e r  
~m schne]lsten, im Mai  u n d  J u n i  a m  langs~msten  vor  sigh geht .  Diese 
untersehiedl iche  R e a k t i o n  der  B lg t t e r  zu verschiedenen Jah resze i t en  
k a n n  en tweder  da rau f  beruhen,  dal~ die K o n z e n t r a t i o n  yon  Stoffen,  die 
zur  A n t h o c y a n s y n t h e s e  herangezogen werden,  jahreszei t l ich  schwankt ,  
oder  darauf ,  daB :d i e  Verwendung  des gebotenen  Zuckers  jahreszei t l ich  
verschieden ist.  Dabe i -kSnn t e  der  E n t w i c k l u n g s z u s t a n d  der  B lg t t e r  - -  
besonders  im Hinb l i ek  auf  Cel luloseanfbau und  St/~rkespeicherung - -  
eine Rol le  spielen. 

4. Die Beein/lussung der Atmungsintensit~it durch Wundr~nder. 
Um ein leichtes Eindringen des Zuckers zu erzielen und um fl~chengleiches 

Material in die Warburg-Gefi~Be einfiihren zu kSnnen, wurden aus den Bli~ttern 
quadratische Blattstfieke ausgestanzt. Es ist denkbar, dM~ die Verwundung bei 
dem Ausschneiden der Blattstiieke yon einer gewissen Bedeutung ffir Anthocyan- 
bildung und Atmung ist. Man kann hgufig beobachten, da~ Anthocyan an Ver- 
letzungsstellen auftritt. Griine Blg~ter yon Saxi]raga crassi]olia haben an ver- 
letzten l~andsteUen oft einen sohmalen, roten Farbhof. Da die Methodik/~hnliche 
Verh/~ltnisse schafft, muB die Frage aufgeworfen werden, worin die Wirkung 
yon Schnittr/indern bei der Farbstoffproduktion und bei der Atmung bestehen 
kSnnte. Ffir die Anthocyansynthese werden die Wundr~nder in erster Linie die 
Aufnahme des dargebotenen Zuckers erleichtern. In den meisten F~llen ist daher 
der Beginn der RStung an den R~ndern zu beobachten. Es kommt jedoch auch 
vor, dM3 sich Blattstiicke ziemlieh gleichzeitig fiber die ganze Fl~che verfi~rben. 

Dal~ die Sehnittwirkung noch in anderer ttinsicht bei der Pigmentbildung 
mitspielt, kSnnte aus einer Beziehung zwischen Schnittrandl~nge und Atmung 
abgelesen werden. In dem in Tabelle 7 gezeigten Effekt kommt ein erhShter 

Tabelle 7. Der Ein/lufi yon Wunclrdndern au/ die Atmung (ram a 02/Stcl ). (Es wurden 
4 fl~chengleiche Stficke eines grfinen Saxi#aga-Blattes untersucht, yon denen 2 in 
je 9 gleich grebe Einzelstticke zerlegt, die beiden andern zun~chst unzerteflt ver- 

wendet wurden; 240C). 

mm s O~ mm s O~ 

1 Bl~ttstfick 9 cm 2 22 ] naeh Zerteflen 31 
1 Blattstfick 9 cm 2 24 f in 9 Blattstficke 32 
9 Blattstticke je 1 cm 2 33 33 
9 Blattstficke je 1 cm ~ 33 32 
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Stoffumsatz bei Verletzung zum Ausdruck, sofern man nicht  annehmen will, 
dal~ die Schni t t rgnder  lediglich die Gasdiffusion erleichtern. Eine Verdreiiachung 
der Schnit t randlgnge ha t  eine ErhShnng der Atmung um e~wa 40% zur Folge. 
Dieser erhShte Stoffwechsel kSnnte durchaus einen EinfluB auf die Farbstoff- 
synthese haben. Verlctzung allein - -  ohne Zugabe yon Zucker - -  frihrt allerdings 
nicht  zur Anthocyanbildung,  ausgenommen in den Fallen, in denen des verwendete 
Material schon natfirlicherweise eine starke Tendenz zur Farbstoffbi ldung zeigt, 
n~mlich im Winter .  

Es muB also iestgehalten werden, dal3 mit  den angegebenen Werten  fiir die 
AtmungsgrSl~e in keinem Fall  der Saxi/raga-Versuche die Atmung des unverletzten 
Blat tes  gemeint  sein kann.  Der durch die Schni t twunden hinzugekommene F a k t o r  
drirfte sich aber aufheben, da des in den Versuchen verglichene Material jeweils 
dieselbe Gesamtlgnge an  Schnit t r i indern besitzt.  Sowohl hinslchtlich der Farb-  
stoffmengen als auch der AtmungsgrSBen ist daher ein Vergleich solcher Proben 
berechtigt.  

5. Atmung und Anthocyanbildung bei lc~nstlicher Zucl~erzu/uhr. 
Es ha t te  sich herausgestellt,  dab die Farbstoffbi ldung schneller vor  sich geht, 

wenn die Blattstrieke gleich zu Beginn des Versuches mit  ZuckerlSsung infil triert  
m.ma werden (Kontrollen mit  Wasser infiltriert). 

Deshalb wurde dieses Verfahren bei allen 
foIgenden Versuchsreihen angewandt.  ,oo 1 

S g 

20 

Tabelle 8, Anthocyanbildung und Atmung 
yon Teilen eines gri~n~n Saxi/raga-Blattes 
au] 0,1 tool RohrzucIcerl6sung (mm ~ Gas ]e 
6 em 2 Blatt]liiche is Stunde). (Das Material 
wurde bei 21 ~ C im Dauerl icht  gehalten, die 
Atmung  bei 24 o C im Dunkeln gemessen; 
1. Messung vor, 2. Messung naeh  der In- 
f i l t rat ion;  Anthocyan  aus je 10 B]at t ,  

stricken; Versuch vom 1.--10.3.) 

Zlleker Wasser 
Tag 

O~ 

1. 
3. 
4. 

o 7 2 a Tg. 
Abb. 12. Atmung vo~. Teilea eines grii~eu 
Saxi]raga-Blattes auf 0,1 tool Rohraueker- 5. 
lbsung, mm S 02 je 6 cm ~ Bl~ttfl~che je 6. 
Stunde. (Des M~terias bei 22~ im 7. 
Dauerlicht gehalten; iibrige Angaben wie 8. 
bei Tabelle 8.) Versueh u 11.--15.3. 10. 

Anthocyan nur auf Zueker gebildet. 
o o Zucker; �9 . . . . .  �9 Wasser. 10. 

02 CO~ 

46 49 
64 65 
83 81 
92 90 

102 109 
124 119 
122 119 
122 121 

Extinktion: 2,08 

49 
53 
54 
61 
64 
73 
64 
60 

CO~ 

45 
51 
52 
58 
61 
69 
61 
62 

0,20 

Bevor die Blattstrieke auf die entsprechenden LSsungen kamen, wurde das Aus- 
dunsten  der In te rzd lu la ren  nach der Infi l t rat ion abgewartet.  

�9 T a b e i l e  8 ze ig t  d e n  V e r ] u u f  d e r  A t m u n g  y o n  B ] a t t s t f i c k e n  uu f  Z u c k e r -  

15sung.  W g h r e n d  d ie  B l g t t c h e n  a u f  W a s s e r  n a c h  l 0  T a g e n  n u r  s c h w a c h  

r S t l i c h  w a r e n ,  t r a t  a u f  Z u c k e r  e ine  t ie fe ,  d u r c h g e h e n d e  R S t u n g  auf .  
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Die A n t h o e y a n s y n t h e s e  is t  yon  einer  vers tKrkten A t m u n g  begle i te t .  
Der  I~Q unter l ieg t  gewissen Schwankungen,  weist  jedoch keinen 
Gang auf. 

Der  le ichte  A tmungsans t i eg  
bei  den Wasse rkon t ro l l en  wurde  
aueh in Wiederho lungsversuchen  
beobach te t  (Abb. 12). E r  wird  
auf  die Ver]etzung oder  auf  die 
Ver~nderung  der  H y d r a t u r v e r -  
h i l t n i s s e  zurf ickzufi ihren sein. 

Eine  Kor r e l a t i on  zwischen 
A n t h o c y a n b i l d u n g  und  A t m u n g  
bes teh t  also n ich t  n u t  bei  der  
nat i i r ] ichen Verf~trbung des Saxi-  

/raga-B]attes, sondern auch bei  
der  exper imente l l  erzeugten Pig-  
ment ie rung .  E in  en t sprechender  
Z u s a m m e n h a n g  zeigt  sieh aueh,  
wenn m a n  das  Verha l t en  ver -  

Tabelle 9. Atmung und Anthocyanbildung 
yon Blattsti~cken aus dem apikalen, mitt: 
leren und basalen Bereich von gri~nen Saxi- 
#aga.Bldttern au/ 0,1 tool Rohrzuckert6- 
sung. (Das Material wurde bei 24 o C im 
Dauerlieht gehalten; Atmungsmessung bei 
240 C im Dunkeln). Mittelwert aus 2 Blit- 
tern. Anthocyan aus je 10 Blattstiicken 
(10 cm 2 Blattfliche) ; Sauerstoffverbrauch: 
mm a Oe j+ 10 cm ~ Blattfli~che je Stunde. 
Die taglich gemessenenWerte sind addiert. 

Versuch vom 25.--30. 4. 

Spitze . . . . .  
Mitte . . . . .  
Basis . . . . . .  

02- Anthocyan Verbrauch 

1039 
1058 
928 

0,81 
0,88 
0,70 

schiedener  B l a t t a b s e h n i t t e  auf  Zueker lSsung untersucht .  Es  bes teh t  
zwar  ke in  ausgepr/~gter Grad ien t  zwischen Basis  und  Spi tze  eines 
B la t t e s  in bezug auf A t m u n g  und  An thocyanb i ldung ,  doeh geht  aus  
Tabe l le  9 wiederum eine Para l le lbez iehung  be ider  GrSBen hervor .  

6. A tmung bei Zuckerzu/uhr 
im Licht und im Dunkeln. 

N a c h d e m  eine ~Tberein- 
s t i m m u n g  im Verha l t en  yon  
A n t h o e y a n b i l d u n g  und  A t -  
mung  auf ZuckerlSsung fest-  
ges te l l t  worden  war,  bl ieb 
zu prfifen, ob die Verwer-  
t ung  des gebo tenen  Zuckers  
- - w i e  sie in der  A t m u n g  
zum A u s d r u c k  k o m m t  - -  
im Lich t  und  im Dunke ln  
unterschied] ich v e r l i u f t  
(Tabelle 10). 

Tabelle 10. Atmung yon Teilen eines gri~nen Saxi- 
/raga-Blattes au/ 0,1 tool RohrzuckerlSsung. Das 
Material wurde bei 250 C im Licht bzw. im Dunkeln 
gehalten. (mm 3 O2 je 10 em 2 Blattfl~ehe je Stunde.) 
(Atmungsmessung bei 24~ 1. Messung vor, 
2. Messung nach der Infiltration; Verdunkelung 
der Dunkelprobe nach Infiltration und nach Aus- 

dunsten der Interzellularen.) 

Tag 

7. 7. vor Inf. 
7.7. nach Inf. 
8.7. 
9.7. 

10. 7. 

Zuoker 

Licht IDunke 

111 117 
133 130 
184 130 
177 132 
172 170 

W a s s e r  

Licht Duakel 

113 115 
133 128 
123 114 
104 97 
92 120 

W i r  bemerken  hier  die auffa l lende Erscheinung,  dab  die A t m u n g  
im Lich t  fr~iher ans te ig t ,  und  kSnnen da raus  sehliel~en, dal3 der  gebotene  
Zucker  im Lich t  schneller  ve rwer t e t  wird  als im Dunkeln .  Die P a r a l l e l i t i t  
yon  A t m u n g  und  A n t h o e y a n s y n t h e s e  is t  auch hier deut l ich :  beide  
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Vorgi~nge sind im Lieht gesteigert, im Dunkeln kommt es dagegen 
erst naeh 1/~ngerer Zeit zu einem Atmungsanstieg und die Farbstoff- 
bildung !st gering. W/~hrend bei dem angeffihrten Versuch im Dunkeln 
noeh kein Anthocyan auftrat, setzte die erste RStung der Blattstiieke 
im Lieht am 2. Versuehstage ein. Mit Zueker behandelte Saxi/raga- 
B l~ te r  kSnnen aber auch im Dunkeln Anthocyan bflden (vgl. Tabelle 6). 

Es gibt eine Reihe von Erkl~rungsmSglichkeiten fiir dieses Ph/inomen 
der Atmungssteigerung im Lich$. Man kSnnte an eine vom Zucker un- 

~Tn, S 

720 

100 

80 

gO 

/.,d 

20 

J 
J 

/ 
I "~" ~ 

J 

o ~ 2 a ~Tg. 

2~bb. 13.  A tmung"  y o n  Saxi lraga-Blat t -  
s t r i c k e n  a u f  0,1 m o l  R o h r z u c k e r  b z w .  d-  
M a n n i t .  m m  a O2 j e  6 c m  ~ B l a t t f l ~ e h e  j e  
S t u n d e .  ( D a s  M a t e r i a l  w u r d e  b e i  240 C i m  
Dauerlieht gehalten; Messv~g bei 24 Q C 
im Dunkeln; Versuch yore 25.--29. 3.). 
o o Z u c k e r ;  �9 . . . . .  A ;  Mannit; 

�9 . . . . .  �9 W a s s e r .  

abh/ingige Ver/~nderung des Plasma- 
und damit desFermentzustandes der 
Gewebe denken. Ein Einflu$ yon As- 
simflaten ist bei dem ~bersehuB an 
gebotenem Atmungsmaterial nieht zu 
erwarten. Ffir die Farbstoffbildung 
auf Zueker im Licht konnte gezeigt 
werden, dal] ein Mange!an atmosphi~- 
rischem C02 die Ausf/~rbung nieht 
verhindert. In die verschlossenen 
Petrischalen, indenendieBlattstficke 
auf  ZuckerlSsung schwammen, wurde 
eine kleine Schale mit KOt t  (11%) 
eingestellt. Die Pflanzen zeigten je- 
doch genau so ausgepr/~gte Farbstoff- 
bildung wie die Bl~ttchen auf Zueker 
ohne Beigabe yon KOI-[. 

:Die ErhShung der Permeabilit/it 
durch Belichtung kann zu einer er- 
hShten Wasser- und Elektrolytauf- 
nahme ffihren. Damit kSnnte aueh 
eine verst~rkte Zuckeraufnahme ver- 
bunden sein. Setzt man jedoch die 
Blattstficke, die im Dunkeln auf 
ZuekerlSsung sehwammen, yon der 

LSsung ab und bringt sie unter Belichtung in eine feuchte Kammer, 
so zeigen die vorher grfinen B1K~ter eine sehr rasche Farbstoffbildung. 
Es muI] also aueh im Dunkeln geniigend Zueker aufgenommen worden 
sein. ])as Lieht scheint in dieser Beziehung nicht auf dem Wege fiber 
eine Permeabilit/s zu ~drken. 

Es kSnnte noch an die Wirkung yon SpaltSffnungsbewegungen auf 
die AtmungsgrSi~e gedacht werden. Die Messung yon vorher belichteten 
Bl/~ttern fiber mehrere Stunden im Dunkeln liel~ jedoeh keine Ver- 
minderung der Atmungsintensit/s erkennen, so dab dieser Faktor  als 
Erklgrung ausgeschlossen werden kann. 
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7. Die Wirkung anderer Verbindungen au/ die Anthocyanbildung. 
Um festzustellen, ob der Zuckereffekt nieht etwa auf einer Reizung 

dureh osmotische Ver~nderungen oder auf einer anderen nnspezifischen 
Wirkung beruht, wurde auch 0,1 tool d-Mannit zugefiihrt. Mannit 
tibt weder einen EinfluB auf die Anthocyanbfldung noch auf die Atmung 
aus (Abb. 13). Nach wenigen Tagen waren die Blattstfieke auf Zueker 
tiefrot, auf Mannit blieben sie ebenso wie auf Wasser grfin. 

0,1 tool Natriumacetat  (gepuffert auf P~r 6,0) fiihrt innerhalb einer 
Woche zu einer starken Br/hmung und Sch/~digung der Gewebe. l%Stung 
tr i t t  zu keinem Zeitpunkt auf. Dieselbe Erscheinung ruft  eine Ver- 
sorgung mit 6 X 10 -2 tool Citronens~ure (mit NaOH auf p~ 6,0 ge- 
puffert) hervor. Aueh in DA~TNERs Versuchen hat te  Citronens~ure 
keinen f6rdernden Einflul] auf die Anthocyanbildung. 

0,1 tool Glycerin f6rdert die Anthocyanbildung bei Blattstficken 
yon Saxi/raga crassi/olia. 

8. Die Wirkung yon Jodessigsi~ure au/ die Anthocyansynthese. 
Die weitgehende Parallelit/~t yon Zuckerumsatz und Farbstoff- 

bildung deutet  zwar darauf hin, dab die Abbauprodu, kte oder der 
Energiegewinn aus dem Kohlenhydratumsatz eine Voraussetzung fiir 
die Anthocyansynthese sind0 schliel~t abet die M6glichkeit nicht aus, 
dab das Zuekermolekfil unabhi~ngig yon diesen 1)rozessen als Ganzes 
in die Synthese eingeht. Eine Aufkt/~rung darfiber, ob lediglich eine 
Zuckeranh/~ufung fiir die Anthoeyanbildung entscheidend ist, konnte 
yon der Hemmung des glykolytischen Abbaues dutch Jodessigs/~ure 
erwartet werden. 

Die Behandlung der Blattstiicke mit 4 • 10 -a bis 8 • 10 -~ molarer 
Jodessigsi~ure vom Beginn des Versuches an erwies sich als unbrauchbar. 
Die Zeit bis zum Einsetzen der Anthocyanbildung wurde yon den ver- 
gifteten Bl~ttern im allgemeinen nicht ohne Sch/idigung ertragen, 
obwohl die Atmung niemals vollst/~ndig gehemmt ist. Es war deshalb 
n6tig, die Versuchsanordnung so zu treffen, daf~ das Pflanzenmaterial 
bei Versuchsende noch in frischem, turgeszentem Zustand angetroffen 
werden konnte. 

Die Blattstiicke wnrden auf Zuekerl6sung gebracht und bis zum 
Einsetzen der Farbst0ffbildung darauf belassen. Dann wurden von 
4 vergleichbaren Proben aus demselben Blatt  2 extrahiert und die 
Anthocyanmenge bestimmt. Die Infiltration der beiden iibrigen Proben 
mit 2 • 10 -s tool Jodessigs/~ure bzw. Wasser geschah zur gleiehen Zeit. 
Diese Ans/~tze standen ohne ZuckerlSsung in einer feuchten Kammer 
unter den gleichen Bedingungen wie in den Tagen vor der Infiltration. 
Nach einem weiteren Tag wurde die Farbstoffzunahme bestimmt 
(Abb. 14). 
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Die Atmung sinkt naeh der Jodessigs~urebehandlung ab, und 
es wird kein weiterer Farbstoff mehr gebildet. Das Resultat unter- 
stfitzt die Vorstellung, dab nur der umgesetzte Zucker bei der An- 
thoeyansynthese wirksam ist. Da Jodessigsi~ure die Dehydrierung 
yon 3-Phosphoglycerin~ldehyd hemmt, k~Lmen yon den Spaltproduk- 

re.in, 3 

/ 

dO 

f \  

J ,, 

0 f 4 Tg. 

A b b .  14. A t m u n g  u n d  A n t h o -  
e y a n b i l d u n g  y o n  Saxi]raga- 
B l a t t s t t i e k e n  b e i  V e r g i f t v m g  
mitJodessigs~ure(2 • 10-~mol) .  
B i s  z u m  4. T a g  g l e i che  B e h a n 4 -  
l u n g  a u f  0,1 m o l  R o h r z u e k e r -  
16sung  b e i  25 o C i m  D a u e r -  
l i c h t ,  d u n a e h  I n f i l t r a t i o n  m i t  
J C H ~ C O O H  b z w .  H 2 0 .  O r d i -  
n a t e  l i n k s :  O ~ - V e r b r a u c h  je  
1 0 c m ~ B l a t t f l ~ e h e  u n d  S t u n d e .  
o o A u f  Z u e k e r  a l l e in ,  
o . . . . .  o n a e h  d e m 4 .  Tag ' e  m i t  
J o d e s s i g s ~ u r e  v e r g i % e t .  O r d i -  
n a t e  reehts: Anthocyan a u s  
20 Blattstiicken; a~n 4. Tag: 
ParaHelproben, a~n 5. Tag: 
s e h ~ r z e  S~u le  = u n v e r g i f t e t e ,  
s c h r a ~ f i e r t e  Si iule  = m i t  J o d -  
e s s i g s ~ u r e  v e r g i f t e t e  P r o b e .  

( V e r s u e h  vona  1 7 , - - 2 2 . 5 . )  

ten des Kohlenhydratabbaues nur die auf 
den Glyeerinaldehyde folgenden Ms syntheti- 
sches Material ffir die Anthoeyanbildung in 
Frage. 

Jodaeetat unterbrieht jedoeh nicht nur 
den Abbau der Kohlenhydrate, sondern greift 
infolgedessen aueh direkt hemmend in den 
Aufbau energiereieher Bindungen ein. Nuch 
den neueren Vorstellungen fiber den Me- 
chanismus der Trioselohosphatdehydrierung 
(HoLz~ and HOLZER 1952) muB der Reak- 
ti0nshemmung durch Jodessigs~ure in dieser 
ttinsicht eine erweiterte Bedeutung zuge- 
messen werden. Die Bildung der Acyl-S- 
Grul0pierung, die der Bfldung der energie- 
reichen Phosphatbindung vorausgeht, ist 
dureh die l~eaktion der Jodessigs~ure mit 
den Sul~hydry]gruppen der Triosephosphat- 
dehydmse unterbunden. Die ttemmung eines 
synthetischen Vorganges als Folge einer Ver- 
giftung der Triosephosphatdehydrase braueht 
deshMb nieht (oder nieht nur) auf einem 
Fehlen der Abbauprodukte yon 3-Phospho- 
glycerinaldehyd zu beruhen. Sie kann aueh 
mit der Unterbrechung des Aufbaues yon 
energiereichen Bindungen zusammenh~ngen. 
Es li~Bt sich deshalb zun~chst nicht ent- 
seheiden, ob die Hemmung der Anthoeyan- 

bildung auf dem Fehlen yon Kohlenhydratsloaltprodukten oder auf 
dem Mangel an synthetisch nutzbarer Energie beruht. 

9. Die Wirkung yon 2,4-Dinitrophenol (DNP) au/ die Anthocyansynthese. 
Zur Kl~rung dieser Frage kann ein Eingriff in den Stoffwechsel 

dienen, der den Aufbau energiereicher Bindungen hemmt, ohne den 
oxydativen Abbau der Substrate zu unterbrechen. Mit 2,4-Dinitrophenol 
ist eine solche spezifische ttemmung zu erreiehen. DtWP bewirkt eine 
Entkoppelung yon Dehydrierungs- und Phosphorylierungsvorgiingen 
(LrP~A~ und KAPLAN 1949; vgl. KASDLE~ 1950). Der Aufbau yon 
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energiereichen Phosphatbindungen ist blockier~, die Substrate werden 
ohne physiologisch sinnvolle Verwendung veratmet. Der Effekt ist - -  
bei geeigneten Konzentrationen - -  eine Atmungsintensivierung, an 
der die DNP-Wirkung leicht erkannt werden kann. Sie beruht nach 
TEt~NEI~ (1950) darauf, 
dab Synthesen aus den 
glykolytischen Spaltpro- 
dukten gehemmt sind 
und d~g das in der Gly- 
kolyse anfallende Mate- 
rial der Oxydation fiber 
den Citronens~urekreis- 
l~uf zugeffihrt wird. 

Die an verschicdenen 
h5heren Pflanzen mit 
DNP in vivo durchge- 
frihrten Untersuchungen 
(KA~DL~.R 1950; vgl. 
EBE~HARD~ 1952) er- 
hielten durch die Arbeit 

Tabe]le 11. Wit/tung yon 10 -~ tool DtVP au[ den Oe- 
Verbrauch yon Saxi/raga-Blattstiicken (ram a O~ je 
6 cm2 Blattfi/iche ]e S~unde). (Das Material wurde bei 
220 C im Dauerlicht gehalten; Atmungsmessungen 
bei 240 C im Dunkeln, 1. Messung vor, 2. Messung 
nach der Infiltration. Die Blattstiicke lagen w/~hrend 
der Versuchsdauer auf den angegebenen LSsungen. 

Versuch yore 11.--15. 3.) 

T a g  II~O Zucke r  D N P  D N P  +H~O +Zucker 

1 vor Inf. 
1 nach Inf. 
2 
3 
4 
5 

35 
51 
47 
53 
48 
48 

38 
59 
77 
89 
98 
98 

31 
120 
122 
97 
81 
69 

36 
88 

138 
141 
106 
77 

yon BOI~NEI~ und MILLI~I~D (1953) eine bislang noch fehlende Grund- 
lage. An Mitochondrien yon Phaseolus aureus konnte gezeigt wer- 
den, dab DNP wie bei tierischen Mitochondrien auch in pflanzlichen 
Systemen die oxydative 
Bildung yon ATP unter- 
drrickt. 

STADL~ (1942)hat  
ohne n/ihere Angaben 
fiber eine Wirkung von 
DNP auf die Antho- 
cyansynthese berichtet. 
Die dutch Glucose in- 
duzierte Bildung des 
Farbstoffes inMaisblatt- 
stricken wird durch DNP 
gehemmt. THI~AN~, ED- 
~o~Dso~ und t~ADlgER 
(1951) haben eine S, hn- 

Tabelle 12. Wirkung verschiedener DNP-Konzen- 
trationen au/ den Sauersto]/verbrauch yon Saxi/raga- 

Blattst~ckes (ram 30~ je 1O cm 2 B]attfl~che 
je Stunde. Versuch vom 11.6.) 

DNP-Kon- 
zentration Vor Nach Steiger•ng 
(molar) Infiltration Infiltration 

% 

1 • 10  .5  
3 • 1O -5 
6 • 10  -~ 
1 • 10  -~ 
3 • 10 -~ 
6 • 10 -~ 
1 • 10 -~ 

88,4 
88,4 
89,4 
86,6 
95,4 

101.4 
91,4 
98,4 

110,6 
109,3 
117,2 
131,4 
141,2 
167,0 
150,4 
120,3 

25 
23,6 
31,1 
51,8 
48,1 
64,6 
64,6 
22,3 

liche Erscheinung bei Spirodela beschrieben. In  diesem Fall wurde kein 
Zucker im AuBenmedium geboten. Die genannten Autoren verwendeten 
DNP mit dem Ziel, eine Abnahme des internen Zuckergehaltes in den 
Spirodela-Geweben herbeizufrihren. Die Anthocyanbildung der DNP- 
Kulturen blieb um 50% hinter derjenigen der Kontrollen zurrick. 
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32g 

160 
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Bei Saxi/raga-Blattstficken blieb zuni~chst die erwartete Atmungs- 
steigerung aus, wenn die BlOtter auf DNP (10 -3, 10 -5 moo oder auf 
Zucker und DNP gelegt wurden. Bei Karottenstfickehen, die in 10 -a reel 

p p ~ f  

r -  

e 
- -  7,Z 

0 

A b b .  15. W i r k n n g  y o n  3 x 10 -4 r e e l  D N P  
a u f  A t m u n g  n n d  A n t h o c y a n b i l d u n g  y o n  
Saxi]raga-Blattstficken ( 2 7 . 6 . - - 3 .  7.). B i s  
zum 4, Tag gleiche Behandlung auf 0,I nlol 
l ~ o h r z u c k e r l 5 s u n g  b e i  24 ~ C i m  I ) a u e r l i c h t ,  
danach Infiltration mit Znckerl6sung + 
DNP bzw. mit ZuckerlSslmg. Ordinate 
links: O2-~erbrauch je 19 em 2 Blatt- 
f l~ehe  n n d  S t n n 4 e .  e o A u f  Z u e k e r .  
o . . . . .  o a u f  Z u e k e r  + D N P .  O r d i n a t e  
r e e h t s :  Anthoeyan aus 20 B l a t t s t f i e k e n ;  
S c h w a r z e  S ~ u l e n  = a u f  Z u c k e r ,  s c h r a s  
S~ule  = n a c h  d e m  4. T a g  a n f  D N P  d- 

Z u c k e r .  

DNP eingelegt waren, fiihrte die Be- 
handlung sofort zur Atmungsinten- 
sivierung. Erst die Infiltration yon 
DNP (10 -a reel) hat te  bei Saxi]raga 
den erwarteten Atmungsanstieg zur 
Folge (Tabelle 11). 

RStung t ra t  nur mit Zucker allein 
auf. Die DNP-behandelten Stfieke 
zeigten gegen Ende des Versuches 
Sch~digungen (Br~unung). Da dem- 
nach DNP yon dem Material fiber 
li~ngere Zeitspannen nicht vertragen 
wurde, lag es nahe, die Methode an- 
zuwenden, die sich bei Jodessigs~ure 
bews hat~e. Die Blattstfieke wur- 
den jedoch in diesem Falle auch nach 
der Vergiftung auf dem Substrat be- 
lessen, weft die Atmungssteigerung 
bei einmaliger Infiltration yon DNP 
naeh einiger Zeit abklingt, wi~hrend 
sie bei Infiltration mit anschlieBen- 
dem Auflegen auf DNP-LSsung l~n- 
get andauert. 

Als sehw~chste, noch erheblich 
atmungssteigernde Konzentration 
wurde 3 • 10 -5 reel festgestellt 
(Tabelle 12). DNP ist also in der 
gleichenKonzentration beiSaxifraga- 
Bl~ttern wirksam, in der es auch die 
oxydative Phosphorylierung bei Pha- 
seolus - Mitochondrien unterdrfickt 
( B o ~ E ~  und MILL~D 1953). Bei 
Saxi/raga crassi/olia hangt die wirk- 
same Konzentration veto Entwick- 
lungszustand des Blattes ab. So war 

bei alten, vorjghrigen Bli~ttern eine Konzentration yon 10 -~ mol noch 
atmungssteigernd (Tabelle 11), w~hrend bei jungen Bl~ttern mit 10 ~3 reel 
der wirksame Konzentrationsbcreich sehon fibersehritten zu sein scheint. 

Abb. 15 zeigt die Ergebnisse eines Versuches, bei dem die Behandlung 
mit DNP erst einsetzte, nachdem schon eine gewisse Menge Anthocyan 
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gebildet worden war (4. Tag). Die Untersuchung der weiteren Farb- 
stoffzunahme zeigt, dab unter dem EinfluB yon DNP kein Anthocyan 
mehr gebfldet wird. Der oxydative Stoffumsatz ist verst~rkt. Die 
Blattstiicke waren am Ende des Versuches turgeszent und ohne An- 
zeichen yon Sch~digungen. 

10. Die Wirkung von Jodessigs~iure und yon 2,4-Dinitrophenol 
au] die Anthocyanbildung in Geweben von Keimlingen. 

Zur Ergi~nzung dcr an Blattgeweben gewonnenen t~esu]tate wurden 
auch an Keimlingen Versuche mit spezi:fischen Hemmstoffen vor- 
genommen. Die Applikation von Stoffwechselgiften ist zwar bei Keim- 
lingen schwieriger als bei Blattstiicken, aber die rasche A n th 0 cy an -  
bildung in den verhgltnism~tl~ig widerstandsf~higen Keimlingen yon 
lVagopyrum esculentum MoE~c~ liel3 die Buchweizenkeimlinge fiir solche 
Versuche geeignet erscheinen. 

In  etiolierten Buchweizenkeimlingen t r i t t  Anthocyan erst nach Be- 
Iichtung au~. Es entwickelt sich dann jedoch innerhalb weniger Stunden 
im Dunkeln. Die Bedingungen fiir die Anthocyanbildung bei Fagopyrum. 
Keimlingen sind besonders yon KV]-LMaN (1930) und yon KARST]~S 
(1939) eingehend untersucht worden. Diese Autoren verwendeten immer 
ganze Keimlinge. Man kann aber auch in den abgeschnittenen Hypo- 
kotylen, ja selbst in sehr kurzen Hypokotylsti icken durch Belichtung 
eine RStung erzielen. Solche Hypokotylstiicke lassen sich leicht mit 
LSsungen infiltrieren. Wenn man Hypokoty]stiicke etiolierter Keim- 
linge mit Wasser infiltriert und nach dem Ausdunsten der Interzellularen 
einige Stunden belichtet, so wird Anthocyan ausgebildet. Bei Infil- 
tration mit 10 -s mol Jodessigs~ure bzw. mit 3 • 10 -4 tool DNP ist die 
Farbstoffbildung stark herabgesetzt oder unterbleibt vo]lsti~ndig. 

11. Die Wirkung von 1-Amino-2-naphthol-~t-sul/osiiure ( A N S )  
au] Atmung und Anthocyanbildung yon Saxi/raga-Bliittern. 

Es konnte damit gerechnet werden, dab die Infiltration yon Carboxy- 
lasegiften (vgl. EBE~A~DT 1952) ZU einer Anh~ufung yon Intermedi~r- 
produkten ffihrt, die eine Farbstoffsynthese begfinstigen kSnnten. Die 
Anwendung yon ANS 1 in Konzentrationen yon 10 -a bis 10 -2 mol bei 
Blattstficken yon Saxi/raga crassi/olia hatte  jedoch weder einen Effekt 
auf die Atmung noch auf die Anthocyanbfldung. Der R Q blieb un- 
ver~ndert. 

Die saure L6sung yon ANS wurde mit verdtinnter KOH auf einen p~-Wert 
won etwa 6 gebracht. Die Infiltration erfolgte bei Beginn der R6tung, nachdem 
die Blattstiicke 2 Tage lang auf 0,1 mol Rohrzuckerl6sung gelegen hatten. 



282 F. EBE~HARDT: 

u Diskussion. 
Die Untersuchungen des Gaswechsels und der Anthocyanbfidung 

haben gezeigt, dab die Farbstoffproduk~ion an eine erh51ite Stoffwechsel- 
intensit~t geknfipft ist. Dabei ist es belanglos, ob Kohlenhydrate oder 
Fet te  zum Umsatz kommen. Bei Rotkohlkeimlingen f~llt die Phase 
der st~irksten Anthocyanproduktion mit dem Abbau der Samenfette 
zusammen, bei Bl~ttern yon Saxi/raga crassi/olia ffihrt der Umsatz 
yon kfinstlich zugeleiteten Kohlenhydraten zur Bfldung yon Anthocyan. 
Auch die Pigmentierung w~hrend der Fruchtreilung ist mit einer S~off- 
wechselaktivierung verbunden, bei der wahrscheinlich noch andere Sub- 
strafe, z .B.  organische Siiuren, umgesetzt werden. Die wesentliche 
Voraussetzung ffir die Anthocyansynthese ist also nicht eine Zucker- 
anhgufung (OvEnTO~ 1899) oder Zuekerstauung (KE~DA U.a. 1953) 
in den Geweben, sondern ein verst~irkter Umsatz der Substrate. Daffir 
spricht anch das Auftreten einer Atmungssteigerung bei der herbst- 
lichen BlattrStung und das h~ufige Vorkommen yon Anthocyan in 
stark wachsenden Organen, z. B. in kriechenden Sprossen yon Fragaria- 
und Potentilla-Arten, nnd in Geweben yon Pflanzengallen, wo ebenfalls 
mit einer erhShten Atmungsintensitiit gerechnet warden kann (vgl. 
KLEIlV 1952). 

Wenn Xohlenhydrate erst auf dem Wege ihres Umsatzes die Antho- 
cyanbfidung fSrdern, so verliert damit die Ansicht I%OBINSO~s (1937), 
nach der jeder Kern des Anthocyanmolekfils yon einer Hexose her- 
kommen soll, an Wahrscheinlichkeit. Dasselbe trifft ffir die Hypothese 
zu, da[t Glucose fiber Glucose-6-phosphat und m-Inosit-phosphat zu 
phenolischen Verbindungen ffihrt (H. O. L. ]~kscI~nl~ 1945, zit. bei 
THIMA~N, EDMONDSON und RADNEI~ 1951). Obwohl meso-Inosit in den 
Spirodela-Versuchen einen geringe n f5rdernden Einflul~ auf die Antho- 
cyanbildung zeigte, weisen THIMA~, ED~ONI)SO~ und RADNEI% dem 
cyclischen Alkohol doch nicht die Rolle eines Intermediiirproduktes 
bei der Farbstoffsynthese zu. 

Auf welche Weise kann nun der intensivierte Stoffwechsel die 
Synthese yon Anthocyanen beeinflussen ? Wenn wir yon der MSglichkeit 
absehen, da[t die Stoffwechselsteigerung lediglich eine Umf~Lrbung yon 
Anthocyanvorstufen bedingt, so kann damit gerechnet werden, da~ 
der umgesetzte Zucker bzw. andere umgesetzte ReservestoHe syntheti- 
sches Material ffir die Farbstoffbildung liefern. Der Fettumsatz wird 
damn 2-C-Bruchstficke ftir die Anthocyansynthese zur Verffigung stellen. 
Im Falle der Kohlenhydratveratmung werden die verwendeten Bau- 
steine nach dem Umsatzschritt 3-Phosphoglycerinaldehyd --> 3-Phospho- 
glycerins~ure abgezweigt. Daftir spricht die Hemmung der Farbstoff- 
synthese durch Jodessigs~ure, vorausgesetzt, daI~ man nicht die Be- 
teiligung yon jodacetat-empfindlichen Enzymen am weiteren Anthocyan- 
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aufbau annehmen will, wofiir keine Anhaltspunkte vorliegen. Bei Blatt- 
stricken yon Zea mays begtinstigen zwar Glycerinaldehyd und Glycerin- 
s~ure die Anthocyanbildung (STADL~t~ 1942), bei Npirodela hatten jedoch 
versehiedene Zwisehenprodukte des glykolytisehen Abbaues bzw. Ver- 
bindungen, die ihnen chemisch nahestehen, keine fSrdernde Wirkung. 
DeshMb vertreten THI~A~, EDMO~DSON und RADNE~ die Auffassung, 
dab die Umwandlung yon Zuekern zum Farbstoff nicht auf dam Wege 
des normalen Kohlenhydratabbaues erfolgt. Die meisten der geftitterten 
Verbindungen hemmten ]edoch das Wachstum der Kulturen (z. B. 
Glycerin, Glyeerinphosphors~ure, Pyruvat). Auf Grund dieser Wachs- 
tumshemmungen muB damit gereehnet werden, dab die Verbindungen 
gar nieht in physiologiseher Weise in den Umsatz einbezogen worden 
sind. Daft die Antoheyansynthese dutch die genannten Substanzen 
nieht gefSrdert wurde, ist also bei Beriieksiehtigung der Begleitersehei- 
nungen nieht fiberrasehend und spricht nieht entscheidend gegen die 
Auffassung, daft Spaltprodukte des Kohlenhydratabbaues in die Antho- 
cyansynthese eingehen. 

Dureh die Hemmung des glykolytisehcn Abbaues mit Hilfe yon 
Jodessigs/iure wird gleiehzeitig die Bildung energiereieher Phosphat- 
bindungen verhindert. Es kann also aueh ein Mangel an solehen Bin- 
dungen ffir das Ausbleiben der Farbstoffbildung verantwortlieh sein. 
Daft die Bedeutung der Jodessigs/iurehemmung ftir die Anthoeyan- 
synthese in einer Unterbreehung des Energienaehsehubes zu suchen ist, 
wird dureh die Wirkung von DNP unterstriehen. Bei Saxi[raga ist 
die Anthoeyanbildung ebenso wie bei Mais und bei Spirodela unter der 
Wirkung yon DNP gehemmt. Fiir TmMA~x, EDMO~DSO~ und RAD~R 
ist DNP in erster Linie ein Mittel, das den ZuekergehMt in den Spirodela- 
Geweben auf dem Wege einer verst~trkten Oxydation herabsetzt. Von 
diesem Gesiehtspunkt aus kann die DNP-Wirkung so verstanden warden, 
als sei die Anthoeyanbildung gehemmt, wail die Konzentration an 
Kohlenhydragen dureh DNP stark herabgesetzt wird. Bei Beriieksiehti- 
gung der Tatsaehe, dag nieht ZnekergehMt, sondern Znckerumsatz 
ftir die Anthocyanbildung entseheidend ist, mu6 aber die Bedeutung 
yon DNP ftir die l~arbstoffproduktion nieht in der Verminderung des 
Zuekergehaltes, sondern in einer St6rung der Energieversorgung ge- 
sehen werden. Wie aus der Atmungssteigerung hervorgeht, vollzieht 
sieh zwar wahrend der DNP-Vergiftung ein verst~Lrkter Kohlenhydrat- 
umsatz, der jedoch wegen der Unterdrtiekung der Energieverwertung 
ffir die Anthocyansynthese bedeutungslos b]eibt. 

Die Wirkung des Stoffumsatzes auf die Anthocyanbildung beruht 
mindestens zum Tell darauf, einen UbersehuB an energiereiehen Bin- 
dungen zu sehaffen, der ftir energieverbrauehende Synthesen verwendet 
werden kann. Es darf damit gereehnet warden, dag die Energie 
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Phosph~tbindungen entnommen wird, obwohl THIMANN, EDMONDSON und 
RADNE~ durch Ver~nderung der Phosphatkonzentration im Medium 
einen Phosphatbedarf ffir die Anthoeyansynthese nicht nachweisen 
konnten. 

Im Lieht sind sowohl Stoffwechsel wie Anthocyanbfldung verstarkt. 
In der vorliegenden Untersuchung ist der LichteinfluB auf die Anthocyan- 
synthese nur studiert worden, um ihn Ms weiteres Kriterium ffir die 
Parallelitat von Atmung und Farbstoffbildung heranziehen zu kSnnen. 
Die Lichtwirkung als solehe ist dadureh nieht erklart worden. Dennoch 
kann die Beobaehtung, dab kiinstlich zugefiihrtes KoMenhydratsubstrat 
im Lieht schneller umgesetzt wird als im Dunkeln, einen neuen Gesiehts- 
punkt in dieser Frage ergeben. Eine ErklarungsmSglichkeit bietet 
sieh an, wenn man mit KANDLER (1950) einen unmittelbaren EinfluB 
der Photosynthese auf den Phosphathaushalt annimmt. Dabei soll 
nicht an die CO~-Reduktion, sondern nur an den photochemisehen 
Vorgang gedacht werden. KANDLER hat bei Chlorella pyrenoidosa 
gefunden, dab ein Teil der bei der photochemischen Reaktion auf- 
genommenen Lichtenergie unmittelbar auf dem Wege fiber energie- 
reiehes Phosphat in chemisehe Energie umgewandelt wird. Wenn wir 
fiir Gewebe hSherer Pflanzen ahnliche Annahmen machen und wenn 
im vorliegenden Fall die Anhaufung yon Assimilaten bei dem Ober- 
sehuB yon Zucker im Medium fiir die Veratmung eine untergeordnete 
Rolle spielt, so k~me man zu folgender hypothetischen Deutung: 

,,Mit dem Einsetzen der Belichtung wird in engem Zusammenhang 
mit der photochemischen Reaktion zusatzlich energiereiehes Phosphat 
gebildet" (KANDLER), das dann dazu dienen kann, don gebotenen 
unphosphorylierten Zueker unter Phosphorylierung in den Umsatz ein- 
zubeziehen. Die Dunkelproben miissen mit ihrem geringeren Vorrat 
an energiereichem Phosphat diesen Vorgang durehffihren. KANDLER 
selbst schl~gt vor, bei der Beurteilung des Liehteinflusses auf die Farb- 
stoffbildung solche energiereiehen Photoprodukte ins Auge zu fassen. 
Eine derartige Erkl~rung wiirde dann auch die Liehtwirknng auf andere 
Synthesen, z.B. die des Arbutins, umfassen. 

Die Tgtsache, dab die Anthocyanbildung mit einem erhShten Stoff- 
umsatz verbunden ist, der die synthetische Energie liefert, l~Bt es 
mSglich erseheinen, dab eine ~hnliche Beziehung aueh bei dem Aufbau 
anderer aromatiseher Verbindungen besteht. Die Bedingungen fiir die 
Bildung yon Arbutin sind denen ffir die Anthocyansynthese ~hnlich. 
Die Erkenntnis der Polyflavanonstruktur des Lignins rfiekt auch diese 
Substanz in die N~he des Problems der Anthoeyangenese. PA~CH 
(1950, S. 154) faBt allgemein ffir die Biogenese der aromatischen Pflanzen- 
stoffe die Beteiligung der ,,synthesebegiinstigenden Phosphorsaure" 
ins Auge. Diese Vorstellung wird durch die DNP-Versuehe - -  wenigstens 
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ffir den Fall des Anthocyans - -  gestfitzt. Durch oxydative Phosphory- 
lierung gebildetes ATP steht fiir die verschiedensten energieverbrauchen- 
den Prozesse in der Pflanze zur Verffigung (BoN~ER und MILLm~D 
1953). Physiologische Vorg~nge wie Wachstum, Wasseraufnahme und 
Anh~ufung yon 2N~ihrsalzen werden ebenso wie die Anthocyansynthese 
durch DNP unterdrfickt. Bei einer durchschnittlichen Energieversorgung 
wird der Vorrat an energiereichen Phosphatbindungen bevorzugt den 
erstgenannten Prozessen zufliel~en. Ist  das Energieangebot hoch, dann 
k6nnen aueh ffir die Anthocyansynthese energiereiche Phosphat- 
bindungen verffigbar werden. 

Die Anthocyane sind also ,,Zeugen eines besonders intensivierten 
Stoffweehsels und nicht einfach einer erh6hten Stoffansammlung" 
(PAECIt 1950). Damit ist auch der Gedanke yon FREY-WYssL~NO und 
BLANK, dal~ ein Zusammenhang yon Zucker und Anthocyan nur ,,sekun- 
di~rer Natur"  sein k6nne - -  etwa: kfinstliehe Zuckerzufuhr -~ ge- 
steigerter Stoffwechsel --~ vermehrte Anthocyanbildung - -  durch das 
Experiment best~tigt und durch die Eingriffe in den Umsatz etwas 
n~her bestimmt worden. 

Zusammen]assung. 
1. In Rotkohlkeimlingen vollzieht sich die Anthocyansynthese (bei 

23 o C) haupts~tchlich zwischen dem 3. und 5. Keimungstag. In dieser 
Zeit erreich~ auch die Atmungsintensit~t den gr61~ten Wert.  

2. In Rotkohlkeimlingen ist die Farbstoffbildung dann am s~rksten,  
wenn der respiratorisehe Quotient die geringsten Werte aufweist. Die 
Anthocyanproduktion f~llt zeitlich mi~ dem Abbau der l~eservefette 
zusammen. 

3. Die Belichtung etiolierter Rotkohlkeimlinge hat sowohI einen 
Anstieg der Atmung als auch der Anthoeyanbildung zur Folge. 

4. Temperatureinflfisse maehen sieh besonders in den ersten Kei- 
mungstagen auf die Anthocyanproduktion bemerkbar, d .h .  in den 
friihen Phasen der Mobilisierung yon t~eservefetten. 

5. Bei herbstroten Bl~ttern yon Saxi/raga crassi/olia und yon 
Parthenocissus vitacea ist die Atmungsintensit~t roter Teile gr6Ber als 
diejenige grfiner Teile. 

6: Die Anthocyanbildung in Holunderfrfichten f~llt mit einer At- 
mungsintensivierung zusammen. 

7. Die durch Zuckerfiitterung bei Saxi/raga crassi/olia induzierte 
Anthoeyanbildung ist yon einer erhShten Atmungsintensit~t begleitet. 

8. Auf Zuckerl6sung gelegte BlOtter von Saxi/raga crassi/olia bilden 
im Licht mehr Anthocyan und die Atmung steigt im Licht rascher an 
als im ])unkeln. 

Planta. Bd. 43. 20 
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9. I n  Saxi]raga-Bl~ttern w e r d e n  A t m u n g  u n d  A n t h o c y a n s y n t h e s e  
d u r c h  2 X l0  -~ tool  Jodess igs i iu re  g e h e m m t .  

10. 2 , 4 -D in i t r opheno ]  (3 X 10-4mo] )  s t e ige r t  die A t m u n g  u n d  

h e m m t  g le ichze i t ig  die  A n t h o c y a n b i l d u n g  y o n  Saxi/raga.Bl~ttern. Aus  

de r  D N P - W i r k u n g  wi rd  auf  die  B e t e i l i g u n g  y o n  ene rg i e r e i chen  Bin-  

d u n g e n  an  de r  A n t h o c y a n s y n t h e s e  geschlossen.  

Herrn Prof. Dr. KARL PAECH danke ich ffir die Anregung zu dieser Arbeit und 
fiir wertvolle Ratschli~ge, durch die er die Untersuchung fSrderte. 

Der Deutschen Forschungsgemeinschaft bin ich ffir die Bereitstellung einer 
Warburg-Apparatur zu Dank verpfliehtet. 
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