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I. Einleitung

Moder (1932) hat gezeigt, dall das im Sinne der klassischen Anatomie einfach und
gleichférmig gebaute Blatt von Helodea canadensis vom Standpunkte der protoplasmatischen
Anatomie aus betrachtet bisher unerkannt gebliebene regionadre Unterschiede aufweist.
Es bestehen protoplasmatische Differenzen zwischen der Ober- und Unterseite sowie zwischen
verschiedenen Teilen der Oberseite des Blattes, vor allem der ,,Mittelrippe‘, dem ,,Blattfeld*
und dem ,,Blattrand‘‘.

Die protoplasmatische Charakterisierung der verschiedenen Zonen des Helodea-Blattes
ist durch die Untersuchung von Moder noch keineswegs als beendet zu betrachten. Es
stellen vielmehr diese Studien nur einen Anfang dar; auf der durch Moder geschaffenen
Basis muf} daher weiter gebaut werden, damit ein vertiefter Einblick in das Wesen der proto-
plasmatischen Unterschiede der Blattzonen und so des protoplasmatischen Bauplanes des
ganzen Helodea-Blattes gewonnen werden kann.

Die vorliegende Arbeit, zu der ich die Anregung Herrn Professor Dr. Friedl Weber
verdanke, kniipft direkt an die Untersuchung von Moder an. Die Aufgabe war, weiteres
Material zur protoplasmatischen Anatomie des Blattes von Helodea canadensis zu erbringen;
gleichzeitig ergaben sich Beitrige zur allgemeinen Physiologie der Pflanzenzelle.

II. Kaliumpermanganat-Wirkung
1. Plasmolyse-Permeabilitat nach Kaliumpermanganat-Vorbehandlung

Child (1928) hat an tierischen Objekten regionale Unterschiede in der
Empfindlichkeit gegeniiber Kaliumpermanganat festgestellt. Es war nahe-
liegend, zu prifen, ob auch an Pflanzenorganen solche Resistenzunterschiede
bestehen. Diese Frage wurde an Helodea-Blittern gepriift. Erwachsene Blatter
wurden in frisch bereitete 1/, % KMnO,-Lisungen eingelegt. Es ist bekannt,
daB der Beginn von Verdnderungen an lebenden Protoplasten sich héufig zunichst
morphologisch gar nicht bemerkbar macht, sich aber doch schon durch kiinstliche
Eingriffe wie Plasmolyse aufzeigen 14t (Weber 1925).

Es wurde daher gepriift, ob sich nach kurzer Vorbehandlung mit der
genannten Kaliumpermanganatlésung in einem Zeitpunkt, in dem noch keinerlei
Schidigung sichtbar war, durch Plasmolyse eine Verdnderung etwa schon nach-
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weisen lafit. Die Plasmolyse wurde mit 1,5 mol KCl-Liosung vorgenommen. Die
nicht vorbehandelten Kontrollblitter zeigten normale Plasmolyse mit rasch
konvex werdenden Plasmolyseformen. Nach einer Vorbehandlung mit 1/,, %
Kaliumpermanganatiésung in der Dauer von nur einer Minute kam es im Plas-
molytikam in den Zellen des Blattfeldes zu keiner normalen Plasmolyse, sondern
zur Ausbildung eines Tonoplastenstadiums (Vakuolenplasmolyse) und zu rascher
Desorganisation des Mesoplasmas und der Chloroplasten. Die kontrahierte
Vakuole (der Tonoplast) hielt sich noch einige Minuten oder auch linger unver-
dndert. Die Zellen des Blattfeldes vertragen also nach der kurzen Vorbehandlung

Fig. 1. Helodea-Blatt. Nach 1 Min. langer Vorbehandlung mit */,, 9% Kaliumpermanganat
plasmolysiert mit 1,5 mol KCl-Losung. Die Zellen des Blattfeldes nach kurzem Tono-
plastenstadium abgestorben, die Zellen der Mittelrippe plasmolysiert.

mit Kaliumpermanganat die Plasmolyse mit 1,5 mol KCl nicht. Ganz anders
verhalten sich die Zellen der Blattbasis, der Spitze, des Randes, der Mittelrippe,
sowie auch die amphinekrotischen Zellen. Alle diese zeigen nach der Vorbe-
handlung mit */,, % Kaliumpermanganatlésung im KCI Plasmolytikum normale
Plasmolyse. Es ergibt sich demnach schon aus dieser Versuchsreihe eine weit-
gehende Differenz in der Empfindlichkeit der Zellen der Oberseitc des Helodea-
Blattes gegeniiber KMnO,, und zwar erweisen sich die Zellen des Blattfeldes
als besonders empfindlich. Um diesen Unterschied in der Resistenz genauer
zu prazisieren, wurden bei weiteren Versuchen die Konzentration sowie die
Dauer der Vorbehandlung des KMnO, variiert.

24%
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a) Versuche mit erwachsenen Blittern
1. Kaliumpermanganat in verschiedenen Konzentrationen

Nach Vorbehandlung mit /;, % KMnO, von einer Minute und Plasmolyse
mit 1,5 mol KCl konnte man beobachten, daB in den Zellen des Blattfeldes
Tonoplastenplasmolyse eingetreten war; diese blieb 3-—4 Stunden erhalten.
Alle Zellen der Blattbasis, der Spitze, des Randes, der Mittelrippe und die
amphinekrotischen Zellen des Blattfeldes zeigten keinerlei Schidigung und lieBen
sich normal plasmolysieren. Erst allméahlich begannen die Zellen der Basis und
Spitze abzusterben. Nach 5 Minuten zeigten auch diese Zellen Tonoplasten-
bildung. Auf der Blattunterseite war die Zonenbildung nicht so stark ausgeprigt.
Die Blattzellen starben auch hier bis auf die Mittelrippe nach vorhergehender
Tonoplastenbildung nach 5 Minuten véllig ab. Die noch am Leben gebliebenen
Partien des Blattes (Mittelrippe, Rand und Blattzihne) erwiesen sich als be-
deutend resistenter und vertrugen nach einigen Stunden Vorbehandlung mit
/10 % KMnO, die Plasmolyse mit 1,5 mol KCl. Um den Resistenzgrad dieser
Partien genau festzustellen, wurden Versuche mit einer héheren Konzentration
von KMnO, angestellt. Frische Blitter von demselben Alter wurden in 5/,, %
KMnO,-Losung gebracht, wobei sich herausstellte, dal sich die Blattzihne
nach 2—3 Minuten, die Randzellen nach 4—6 Minuten langer Vorbehandlung
nicht mehr plasmolysieren lieBen. Die einzige iiberlebende Zone des Blattes
blieb nun die Mittelrippe. Sie starb erst, und zwar von der Spitze und Basis
gegen die Mitte des Blattes fortschreitend, bei 4—5 Minuten langer Vorbehandlung
mit 1 % KMnO, und darauffolgender Plasmolyse. Kurze Zeit vor den Mittel-
rippenzellen starben die Begleitzellen links und rechts der Mittelrippe ab. Nach
6 Minuten langem Aufenthalt in 1 %, KMnO, und Plasmolyse traten in den Zellen
der Mittelrippe zum erstenmal Tonoplasten auf.

2. Gleichbleibende Konzentration,
verschiedene Dauer der Kaliumpermanganat-Behandlung

Helodea-Blatter gleichen Alters wurden in 1/,, % KMnO, gelegt. Dies
ist jene Konzentration, die von den empfindlichsten Zellen (den Feldzellen)
auf ganz kurze Dauer noch vertragen wurde.

Die Einwirkung der angefithrten Konzentration durch 1 Minute geniigte,
um in den Zellen des Blattfeldes bei darauffolgender Plasmolyse mit 11/, mol KCl
Tonoplastenbildung hervorzurufen. Die Blattzihne und die Randzellen sind
bedeutend resistenter; erst der Aufenthalt von 1—1%/, Stunden fir die Zihne
und von 11/,—2 Stunden fiir die Randzellen geniigte, um bei nachheriger Plas-
molyse eine letale Wirkung zu erzielen. Die Mittelrippe und die an sie beiderseits
unmittelbar anschlieBende Zellreihe sind die resistentesten. Ks bedarf einer Vor-
behandlung von 6—8 Stunden um bei Plasmolyse diese Zellen zum Absterben zu
bringen.

b) Versuche mit Bldttern der Knospenregion

Alle obigen Versuche wurden mit vollstindig ausgewachsenen Helodea-
Blattern gemacht. Dieselben Versuche mit ganz jungen Blittern aus der Spitze
des Sprosses ausgefiihrt, ergaben, dafl diese viel widerstandsfihiger sind gegen
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Plasmolyse nach vorhergehender Einwirkung von KMnO,. Sie vertrugen eine
/10 % KMnO,-Losung 10 Minuten hindurch, ohne Schidigung zu erleiden und
lieBen sich normal mit einer 11/, mol KCl-Lésung plasmolysieren. Nach 15 Minuten
begannen die Zellen der Spitze und der Basis braun zu werden. Die Einwirkung
der 1 % KMnO,-Losung vermochte rasch eine Verénderung und schlieflich
das Absterben der verschiedenen Zellen herbeizufithren. Die Reihenfolge des
Absterbens der verschiedenen Zonen blieb nicht ganz dieselbe wie bei den aus-
gewachsenen Blittern, doch zeigte sich auch hier die Mittelrippe als die
resistenteste Partie des Blattes. Die Zellen der Blattspitze und der Basis starben
nach 1 Minute langer Vorbehandlung und Plasmolyse ab, die Zihne nach
5 Minuten. Von der Basis und Spitze aus breitete sich die Zone der abgestorbenen
Zellen immer weiter gegen die Mitte des Blattes aus. Nach 5 Minuten war das
ganze Blittchen bis auf den Mittelrippenteil abgestorben. Die Mittelrippen-
zellen starben erst nach 15--20 Minuten ab.

¢) Reversibilitit der Kaliumpermanganat-Wirkung

Die Schadigung, die nach Einwirkung von 1/;, % KMnO, auf ausgewachsene
Blatter bei nachheriger Plasmolyse zutage tritt, kann wieder behoben werden
und zwar durch ein- oder mehrstiindiges Auswaschen vor der Plasmolyse.

2. Kaliumpermanganat-Resistenz

Wie in dem vorhergehenden Abschnitte gezeigt wurde, vertragen die Zellen des Blatt-
feldes von Helodea nach kurzer Vorbehandlung mit KMn O, die Plasmolyse nicht, sie miissen
also durch die Vorbehandlung eine Verdnderung des Protoplasmazustandes erfahren haben.
Die Veranderung braucht aber, wenn nicht Plasmolyse eingeleitet wird, keine Schiadigung
der Zelle zu bedeuten. In der Tat erweisen sich die Zellen des Blattfeldes nach der kurzen
Behandlung mit Kaliumpermanganat als in ihren Protoplasten (also abgesehen von einer
eventuellen Manganspeicherung in der Membran) morphologisch unveréndert. Die bisher
geschilderten Versuche geben also iiber die Resistenz gegeniiber Kaliumpermanganat (ohne
darauffolgende Plasmolyse) keinen AufschluB. Andererseits kann die Plasmolyse als Lebens-
kriterium nicht verwendet werden, wenn man entscheiden will, ob mit Kaliumpermanganat
behandelte Zellen noch am Leben sind; denn selbst, wenn die Zellen am Leben sind, kénnen
sie bei einsetzender Plasmolyse absterben, was so schnell vor sich gehen kann, dafl man den
Eindruck gewinnt, die Zellen seien unplasmolysierbar, also von vornherein schon tot. Diese
Bemerkung ist von allgemeiner prinzipieller Bedeutung fiir die Frage, ob die Plasmolyse
als ,,Lebensreaktion* Verwendung finden kann. Diese Frage ist fiir viele Fille zu verneinen:
Es kann eine Zelle am Leben, ja im wesentlichen normal vital sein und doch bei der Plas-
molyse sofort absterben; Zellen, welche sich nicht plasmolysieren lassen, brauchen also
keineswegs vor der Plasmolyse schon mehr oder minder schwer geschédigt oder gar schon
tot zu sein (vgl. Weber 1932 aber die Versuche von Fluri).

Zur Priifung der Resistenz gegeniiber Kaliumpermanganat an und fiir sich, das heifit,
um zu priifen, ob mit Kaliumpermanganat behandelte Zellen lebend sind, kann die Plasmolyse
jedenfalls nicht verwendet werden; man muB da entweder Vitalfirbung (mit Neutralrot)
vornehmen oder sich auf andere Kriterien verlassen (vgl. Nadson 1928).

Ohne auf die Einzelheiten der Versuche einzugehen, kann man zusammenfassend
sagen, daB, wie gegeniiber anderen Schiidigungen, die Mittelrippenzellen und die der Blatt-
basis auch gegeniiber der langandauernden Einwirkung stark verdiinnter KMnO,-Losung
sich am resistentesten erwiesen.
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3. Neutralrotfarbung

Vitalfirbungen bei unserem Helodea-Material ergaben im normalen Zustand
eine diffuse Zellsaftfirbung in allen Zellen mit Ausnahme der Zellen an der Basis,
Mittelrippe und des Randes, die sich am langsamsten, schwichsten und in der
Mehrzahl der Fille iiberhaupt nicht firbten. Ubereinstimmung mit den Be-
funden von Gicklhorn (1927) und Moder (1932).

Folgende Versuche ergaben nun, dafi Blatter, die mit schwachen Losungen
von KMnO, vorbehandelt und mit Neutralrot gefdrbt wurden, ein ganz anderes
Bild zeigten. Junge Helodea-Blitter wurden in einer 0,05 %, KMnO,-Lésung
21/, Stunden gelassen, nachher 2 Stunden gewéssert und mit 0,02 %, Neutralrot
gefirbt. Nach 5—6 Stunden waren die Kontrollblidtter sowie die vorbehandelten
Blitter gefarbt. Wihrend jedoch bei den normalen Blittern die Basis, Mittel-
rippe und die amphinekrotischen Zellen ungefirbt blieben, zeigten gerade diese
Zellen bei KMnO,-Vorbehandlung bedeutend intensivere Farbung als die iibrigen
Zellen. Steigerte man die Konzentration von KMnO, auf 0,1 9%, so trat dieselbe
Erscheinung schon bei 10 Minuten langer Vorbehandlung ein. Eine Erklérung
fiir diese merkwiirdige Erscheinung kann nicht gegeben werden; mdéglicherweise
handelt es sich um eine Reaktionsdnderung des Zellsaftes, die zu einer erhthten
Speicherung des basischen Vitalfarbstoffes in den Mittelrippenzellen fiihrt.

4. Diskussion

Es fragt sich nun, welche Schliisse in bezug auf die protoplasmatische Charakteri-
sierung der verschiedenen Zonen des Helodea-Blattes aus den geschilderten Versuchen iiber
die Wirkung des Kaliumpermanganats gezogen werden konnen.

Bei den folgenden Uberlegungen muf von der Beobachtung ausgegangen werden,
daB sich in den Zellen des Blattfeldes nach kurzer (1 Min.) Vorbehandlung mit KMnO, in
hypertonischen Lésungen von K Cl Vakuolenplasmolyse einstellt und daf die Zellen, nachdem
dieses ,,Tonoplastenstadium‘‘ erreicht ist, bald absterben. Ein derartiges plasmolytisches
Verhalten wurde in letzter Zeit an Helodea-Blattzellen und anderen Objekten von Weber

" (1931--1933) und von Strugger (1931, 1932) beobachtet, und zwar nach ganz verschieden-
artiger Vorbehandlung der betreffenden Zellen. So treten Tonoplastenstadien ein unter dem
EinfluB der Kilte, bei Vitalfarbung mit Eosin, nach Vorbehandlung mit Kaliumoxalat,
Kaliumrhodanid, Aluminiumsalzen, Gallensalzen. Wenn auch die Bedingungen, unter welchen
sich, beim Einlegen in hypertonischen Losungen Tonoplasten bilden, noch keineswegs voll-
kommen geklirt sind, so warde es doch wahrscheinlich gemacht, dafl die Vakuolenplasmolyse
vornehmlich unter zwei verschiedenartigen Umsténden erfolgt: entweder, wenn die Plas-
molyse infolge Verfestigung der Protoplasmaoberfliache erschwert ist (weitgehende Zerstorung
des Plasmalemma) oder aber, wenn die Bildung eines neuen Plasmalemma gestort ist (Be-
hinderung der surface precipitation reaction). Der letztere Fallist vor allem dann realisiert,
wenn der Cytoplasmaoberfliche das zur Bildung eines neuen Plasmalemma ndtige Kalzium
entzogen wird (Vorbehandlung mit Kaliumoxalat); wird in diesem letzteren Falle nach der
Vorbehandlung wieder Kalzium zugesetzt (Plasmolyse mit Ca-Salzen), so erfolgt keine
Vakuolenplasmolyse, sondern normale Plasmolyse. Ob die Vorbehandlung mit Kalium-
permanganat etwa in dieser Weise wirkt, kann daher dadurch entschieden werden, dafl nach
der Kaliumpermanganat-Wirkung nicht mit KCl, sondern mijt CaCl, plasmolysiert wird.
Es zeigt sich nun bei solchen Versuchen, daB in den der Kaliumpermanganatlosung entnom-
menen Blattern auch im CaCl,-Plasmolytikum in den Blattfeldzellen Vakuolenplasmolyse
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und nicht normale Plasmolyse eintritt. Daraus geht hervor, daf der Wirkungsmechanismus
der Kaliumpermanganatlosung ein anderer sein muB als der der Kaliumoxalatlésung. Dasselbe
ergibt sich im {ibrigen auch aus den Reversibilititsversuchen. Wahrend die Wirkung der
Oxalatlosung schon durch ganz kurzes Auswaschen riickgingig gemacht werden kann, ist
dies, wie oben beschrieben, bei der Wirkung der Permanganatlosung nicht der Fall. Diese ist
zwar im allgemeinen auch reversibel, doch bedarf es eines auffallend langen Auswaschens,
um den Effekt der Permanganatlésung wieder aufzuheben.

Mehr als die negative Feststellung, daB die Permanganatwirkung von der der Oxalat-
wirkung anscheinend verschieden ist, 148t sich allerdings ohne weiteres nicht machen. Die
Tonoplastenbildung nach Kaliumpermanganat-Vorbehandlung diirfte demnach eher in einer
Erschwerung der Plasmolyse (stwa durch Verfestigung der suBeren Grenzschichte) als in
einer Behinderung der Plasmalemma-Neubildung die Ursache haben.

III. Natriumeoleat-Wirkung

Werden Blitter von Helodea in eine 1 9%, Natriumoleat-Losung gelegt,
dann beginnt schon nach wenigen Minuten an der Oberfliche des Blattes ein
eigenartiger Belag aufzutreten. Zuerst zeigt sich dieser Belag an den Zellen,
die zu beiden Seiten an die Mittelrippe grenzen, und zwar im basalen Teil des
Blattes. Nach etwa einer Viertelstunde ist der Niederschlag iiber diesen Zellen
schon recht dicht und geschlossen und breitet sich von hier aus allméhlich iiber
das ganze Blatt aus mit Ausnahme der Mittelrippenzellen, die auch spaterhin
vollkommen frei davon bleiben. Bei stirkerer Vergrofierung sieht man deutlich,
wie der Niederschlag iiber den die Mittelrippe flankierenden Zellen zwar sehr
dicht geworden ist, aber nicht die ganze Oberfliche dieser Zellen bedeckt, sondern
nur ungefihr die Halfte bis zwei Drittel. Niederschlagsfrei ist der an die Mittel-
rippe grenzende Zellteil, vom Niederschlage iiberzogen der von der Mittel-
rippe abgewendete Teil. Das Aussehen des Niederschlages kann recht ver-
schieden sein. In der Regel sind es kleine Kérnchen, die so dicht nebeneinander
liegen, dafl sie eine zusammenhingende Kruste bilden. Hiufig ist der Nieder-
schlag aber auch fadenférmig, die Fiden strahlen dann einzeln oder zu Biischeln
vereinigt vom zentralen Teil der Zelloberfliche aus. Die Bildung der zarten
Strahlenbiischel wird zum Teil durch das aufliegende Deckglas behindert. Die
Bildung dieses Belages an der Oberseite der Epidermiszellen und ganz speziell
die auffallende Tatsache, daB die Zellen der Mittelrippe frei von diesem Belage
bleiben, erinnert an die eigenartige , Manganspeicherung’, die von Molisch
(1909) entdeckt und zuletzt von Gicklhorn (1927) eingehend studiert wurde.
Auch bei den Manganniederschligen oder vielmehr Einlagerungen in der Membran
handelt es sich um Bildungen in der Aullenwand der Epidermiszellen und auch
dort bleiben gerade die Zellen der Mittelrippe von der Manganeinlagerung frei.
Das Mangandioxyd wird bei Helodea entweder in die AuBenmembran eingelagert
oder es bilden sich zusammenhingende Krusten, die locker der Epidermis auf-
liegen und leicht abgewaschen oder mit einem Pinsel entfernt werden kénnen.
Das letztere ist auch bei dem Belage der Fall, der sich wie eben beschrieben
beim Einlegen der Blitter in die Na-Oleatlosung bildet.

Wenn demnach einerseits eine Reihe von Ahnlichkeiten besteht zwischen
der Bildung des Niederschlags in Permanganatlosung und in Na-Oleatlosung, so
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weist doch andererseits die Niederschlagsbildung in der Seifenlésung auch ganz
andere Merkmale auf. Die Manganeinlagerung ist insofern eine Lebensreaktion,
als sie nur erfolgt, solange die Zelle lebt. Sie tritt auch nur ein im Lichte und
nur in der Epidermis der Blattoberseite. Alle diese Kriterien treffen bei der
,,Krusten‘-Bildung in Na-Oleatlosung nicht zu. Sie tritt ein auch im Dunkeln,
auch im abgetoteten Blatte und auch an der Epidermis der morphologischen
Unterseite. Wichtig fiir die Frage nach der Entstehung der Niederschlige in
Na-Oleat ist weiterhin das Ergebnis folgenden Versuches: Es war zu entscheiden,
ob fiir die Entstehung der Kontakt des Protoplasmaschlauches mit der Zell-
membran nétig ist. Die Blitter wurden zunichst in einer 1 mol Traubenzucker-
losung plasmolysiert. Nach Eintritt der perfekten Plasmolyse wurden die Blatter
in eine 1 mol Traubenzuckerigsung iibertragen, der 1/,, % Na-Oleat beigefiigt
war. Nach wenigen Minuten trat der ,,Niederschlag® auf und zwar {ber den
plasmolysierten Zellen in ganz gleicher Weise wie iiber nicht plasmolysierten
Kontrollzellen. Wichtig ist dabei vor allem, daf die Ausdehnung des Nieder-
schlages iiber den plasmolysierten Zellen nicht verschieden war von der Aus-
dehnung iiber nicht plasmolysierten Zellen. Wihrend der Protoplast in der Zell-
mitte zu einer Kugel kontrahiert lag, iiberzog der Niederschlag die ganze Zell-
oberflache, also auch dort, wo der Protoplast keinen Kontakt mehr mit der
Membran hatte. Aus diesem Versuch geht hervor, daf} die ,,Niederschlagsbildung*
aus der Zellmembran hervorgeht, dafl weder das Plasmalemma (die &duBere
Plasmahaut) noch der ganze Protoplast iiberhaupt daran wesentlich beteiligt
ist. Es mull also wohl eine in der Zellmembran selbst vorhandene Substanz
mit dem Na-Oleat den Niederschlag geben.

Wenn bisher immer von einem ,Niederschlag® gesprochen wurde, der
beim Einlegen in die Na-Oleatlosung entsteht, so ist diese Bezeichnung eigentlich
nicht sehr treffend oder kann doch nur fiir die Zellen des Blattfeldes Geltung
haben. An den Blattrindern und vor allem den Blattzihnen entsprechen die
Bildungen keineswegs dem gewdéhnlichen Bilde eines ,,Niederschlages®, sie sind
in ihrer faden- oder stibchenartigen Gestalt viel eher als ,,Effloreszenzen® zu
bezeichnen. Es besteht eine auffallende Ahnlichkeit mit dem ,,stibchenférmigen
Wachsiiberzug*.

De Bary unterscheidet vier Hauptformen von Wachsausscheidungen: den
gehduften Wachsiiberzug, den kérnigen Reifiiberzug, den Stdbcheniiberzug und
die Krustenform. Alle vier Niederschlagsformen finden wir bei unseren Ver-
suchen mit Na-Oleat.

Kocht man Helodea-Blitter 21/, Stunden in Alkohol oder legt sie 4 Stunden
in Ather, so bekommt man, nach Na-Oleat-Behandlung, wenn auch in geringerem
MaBle, dieselben vorhin beschriebenen Niederschlige. Wenn es sich tatsédchlich
um eine Ausscheidung von Wachs, wie sie de Bary beschreibt, handeln wiirde,
so miiite die vorhergehende Behandlung mit Wachslésungsmitteln, die ja in
die feinen Ausfuhrkanilchen eindringen mii3ten, die Bildung eines neues Nieder-
schlages verhindern. Andererseits spricht die Gestalt der stibchenformigen
Effloreszenzen, die sich bei Behandlung mit Na-Oleat bilden, und die eine so
auffallende Ahnlichkeit mit stibchenformigem Wachsiiberzug zeigen, fiir eine



Weitere Beitrige zur protoplasmatischen Anatomie des Helodea-Blattes

369

Fig. 3

Fig.2




370 Meindl

analoge Entstehungsart. Die Art und Weise der Entstehung des Wachsiiberzuges
ist nun in neuerer Zeit durch die Arbeit von Dous (1927) weitgehend aufgeklart
worden. Dous konnte es wahrscheinlich machen, dafl die Kutikula durch Poren
durchbrochen wird, und dafl durch diese Poren das im Protoplasma gebildete
Wachs in Form von Effloreszenzen ausgeschieden wird. Es ist also daran zu

Fig. 4

Fig. 2—4. Helodea-Blatt in 19, Na-Oleat-Losung, Es entwickeln sich — zuerst an den
Blattzahnen und am Blattrand — Effloreszenzen.

denken, daf3 die Bildungen mit Na-Oleat in dhnlicher Weise entstehen. Als
Bildungsort kommt allerdings hier der Protoplast nicht in Betracht, nachdem
die Stidbchen auch nach Aufhebung des Kontaktes der Membran mit dem Proto-
plasten durch Plasmolyse entstehen. Es mull also angenommen werden, daf
die Bildung bei dem Kontakt des Na-Oleat mit der Membran erfolgt und durch
die Kutikula nach aulBlen ausgeschieden wird.
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Anschlieend sei noch auf die Vermutung Gicklhorns hingewiesen, in
der er die Helodea-Epidermis als eine einzige Hydropote (mit Ausnahme der
Mittelrippe) auffafit.

Es wire moglich, da das Ausbleiben der Uberziige iiber der Mittelrippe
auch bei unseren Versuchen dadurch erkliarbar ist, daB diesen Zellen nicht die
Eigenschaft von Hydropoten zukommt,
den anderen Zellen aber wohl.

Zur Aufklirung der chemischen
und physikalischen Natur der Uberziige
und Effloreszenzen wurden folgende Re-
aktionen gemacht:

Léslichkeit der Uberziige:
in Ather: unlgslich
,, Alkohol "

,, Petrolither .

,, Aceton: .

,, verd. HCl:16slich, die Uberzﬁge werden
in olartige Tropfen tberfithrt

., Essigsaure: loslich, die Uberziige
werden in olartige Tropfen iiber-
fithrt.

Farbbarkeit: in Sudan ist der

,,Niederschlag® nicht farbbar.

Anisotropie: Die Figuren sind

doppelbrechend.

Schmelzpunktbestimmung :

Helodea-Blatter, die mit 1 9 Na-
Oleat vorbehandelt wurden und Nieder-
schlagsfiguren zeigten, wurden auf den
Mlkr.othermostat (nach REICHEET) zur polarisierten Lichte. Das von einem Bfatt-
Bestimmung  des Schmelzpunktes des zahn ausstrahlende Effloreszenz-Biischel
»»Niederschlages gebracht. Fine Be- leuchtet auf (optische Anisotropie).
schreibung des Apparates hat Pekarek
(1933) gegeben. Bei 90° C begannen die Figuren zu schmelzen.

Die Figuren zerflossen und 6lahnliche Tropfen blieben zuriick. Beim Ab-
kiihlen fielen keine Kristalle aus.

Die Vermutung, daB die Uberziige, die durch Behandlung mit Na-Oleat
entstehen, stdbchen- und krustenformige Wachsabscheidungen darstellen, ist
demnach unbedingt abzulehnen. Es besteht ndmlich  auBler ihrem Aussehen
und ihrem gleichen Bildungsort keine Ubereinstimmung. Wihrend Wachs-
niederschlige in Fettlosungsmittel, wie Ather und kochendem Alkohol, 18slich
sind, in Sduren hingegen nicht, verhielten sich die beschriebenen Natriumoleat-
Niederschlage gerade umgekehrt.

Eine endgiiltige Erkldrung fiir diese Erscheinung ist schwer zu geben.
Sicher ist nur, daf das Na-Oleat ihre Bildung herbeifithrt. Es sind nun zwei
Moglichkeiten denkbar:

Tig. 5. Helodea-Blatt in 19 Na-Oleat-
Losung. Dieselbe Partie des Blattes wie
In Fig. 4 bei schwicherer VergroBerung, im
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Erstens, das Na-Oleat fithrt nur eine Verdnderung der Oberflichenspannung
der Lipoidbestandteile der duBleren Grenzschichte herbei. Als Grenzschichte
kommt in Betracht: die Zellmembran und die nach Hansteen-Cranner
(1922) sie durchdringenden protoplasmatischen Bestandteile, welche Phosphatid-
{(Lipoid-) Charakter besitzen. Diese Verdnderung kann zur Bildung adsorptiver
Krafte fithren, durch die bestimmte Bestandteile (Adduktverbindungen) der
Oberflichenschicht entrissen werden, die dann aus der Zelle austreten und diese
eigenartigen Figuren bilden. Die zweite Moglichkeit besteht darin, daB das
Na-Oleat an der Bildung der Niederschlige selbst beteiligt ist, und mit den in
den protoplasmatischen Bestandteilen der Membran vorhandenen Eiweifistoffen
eine Adduktverbindung eingeht.

Die Addukte koénnen Additionsverbindungen von KEiweilstoffen mit
Phosphatiden sein, die dadurch charakterisiert sind, daB3 ihre Fettkomponente
getarnt ist, sie daher im gekoppelten Zustande keine Fettreaktionen geben
(unléslich in Ather, Alkohol usw., nicht farbbar mit Sudan). Sobald nun durch
das Losungsmittel (verdiinnte Salzsiure, Essigsiure) oder durch hohe Temperatur
(Schmelzen) die Adduktverbindung in seine Bestandteile zerlegt und die Eiweil3-
komponente entfernt wird, bleibt nur mehr der Fettanteil iiber, der jetzt auf
Fettfarbstoffe positiv reagiert. Die Tropfen, die nach Loésung mit verdiinnten
Sauren entstanden, lieBen sich auch tatsiachlich mit Sudan firben, wiahrend sich
die Effloreszenzen selbst dem Fettfarbstoff gegeniiber nicht als firbbar erwiesen.

Plasmolyse-Resistenz gegen Natriumoleat:

Na-Oleat wirkt schidigend auf die Zellen ein. Im folgenden sei noch kurz
iber Plasmolyse-Resistenz gegen Na-Oleat berichtet. Als Plasmolytikum diente
auch hier eine 11/, mol KCl-Losung. Mittelrippe und Blattrand erwiesen sich
wieder als die resistentesten Zonen. Auch hier kann die Erklirung dieses ver-
schiedenen Verhaltens darin zu suchen sein, dafi die Mittelrippenzellen, denen
nach Gicklhorn zum Unterschied von den Feldzellen Hydropotencharakter
nicht zukommt, fiir das Na-Oleat schwerer oder gar nicht durchlissig sind.

IV. Wirkung ultravioletter Strahlen

Unsere Kenntnis iiber die Wirkung der Ultraviolettstrahlen auf die lebende Zelle
beruht zwar zum groferen Teil auf Beobachtungen an tierischem Material, doch liegen
immerhin auch schon Arbeiten iiber den Einflu8 auf Pflanzenzellen vor und auBerdem darf
man wohl annehmen, daB sich — in den Grundziigen wenigstens — tierisches und pflanzliches
Protoplasma in dieser Hinsicht &hnlich verhalten wird; es konnen daher auch Befunde an
tierischen Zellen bei den hier zu erérternden Fragen, wenn auch nur in beschranktem MaBe,
mitverwertet werden. Von der reichhaltigen Literatur (vgl. Heilbrunn 1928) seien nur die-
jenigen Arbeiten erwahnt, die in Beziehung zu der vorliegenden Untersuchung stehen.

Von den Lebenserscheinungen der Pflanzenzellen war es zundchst besonders die
Protoplasmastrémung, deren Beeinflussung durch ultraviolette Strablen studiert wurde.
Hertel (1904) verwendete u.a. auch das Blatt von Helodea als Untersuchungsmaterial.
Bei einer bestimmten Intensitit und Dauer der Bestrahlung wurde in den Blattzellen die
Protoplasmastréomung verlangsamt und dann (zunidchst noch, reversibel) sistiert. Uns in-
teressiert hier besonders, daf} sich dabei nach folgenden Angaben von Hertel die verschie-
denen Partien des Blattes nicht gleich verhalten: ,,In den Randpartien des Blittchens horte
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schon nach einer Bestrahlung von 2—3 Minuten die Bewegung auf. Je niher die Zellen der
Mittelrippe lagen, desto spiter trat die Wirkung auf ..... In der Mittelrippe selbst sah man
in manchen Blattern noch Stréomung selbst bei 15 Minuten langer Bestrahlung ....“ Eine
Verlangsamung der Protoplasmastrémung kann auf einer Verminderung der treibenden
Kraft, aber auch auf einer Erhthung des Widerstandes (der Viskositit des Protoplasmas),
schlieBlich natiirlich auch auf beiden Ursachen beruhen. Eine Entscheidung ist nicht ohne
weiteres zu treffen; immerhin hat aber die Moglichkeit, daB eine Erhéhung des Widerstandes
fiir die Verlangsamung der Stromung zum Teil wenigstens verantwortlich ist, insofern manches
fiir sich, als ja fiir verschiedene tierische und pflanzliche Objekte der Nachweis erbracht ist,
daB die ultravioletten Strahlen die Viskositit des Cytoplasmas erhGhen; Schleip (1923)
sowie Ruppert (1924) haben dies fiir tierische Eier, Gibbs (1926) fiir Spirogyra-Zellen
gezeigt, auch die Verdnderung im Dunkelfeldbilde bei Ultraviolettbestrahlung, wie sie u. a.
von Addoms (1927) an den Wurzelhaaren von T'riticum beobachtet und als beginnende
Koagulation gedeutet wurde, fiigt sich in das allgemeine Bild von der Zustandsinderung
bei Bestrahlung gut ein; dasselbe gilt auch von der Erhohung der Permeabilitit, die bei
Anwendung der Strahlenstichmethode von Tchahotine (1921) aufgezeigt wurde. Auf diese
Literaturangaben wird zuriickzugreifen sein, wenn die eigenen Befunde, die nun beschrieben
werden, zu diskutieren sind. Diese eigenen Untersuchungen beziehen sich zunéchst auf die
Wirkung der Ultraviolettstrahlen, auf den Vorgang der Plasmolyse, und zwar auf Plasmolyse-
form, Plasmolysezeit und Deplasmolysezeit. Dabei wurde, wenn auch in zweiter Linie, so
doch, besonders darauf geachtet, ob die sich einstellenden Verdnderungen in allen Regionen
des Blattes in gleicher Weise zeigen, oder ob sich auch in dieser Hinsicht zonale Unterschiede
zeigen. Im Laufe der Untersuchung ergaben sich weiterhin Beobachtungen iiber Strahlen-
registenz, sowie auch iiber die Strahlendurchlissigkeit des Blattgewebes.

Die Bedingungen, unter denen die Bestrahlung vorgenommen wurde, waren folgende:

Lichtquelle: Quecksilberdampflampe Spannung: 120 Volt; Stromstirke: 2 Amp.

Wellenlinge: Nicht gemessen

Entfernung: 45,5 cm

Temperatur: 24° C

Die Dauer der Bestrahlung wurde variiert und betrug zwischen 1 und 12 Minuten.
Die Versuchsblitter kamen nach Abtrennung vom Stamm in groBen Wassertropfen auf eine
Reihe von Objekttragern; auf jedem Objekttrager befanden sich zwei Blitter. Ein Deckglas
wurde nicht aufgelegt, um eine Abschwichung der UV-Strahlen zu vermeiden. Die Blatter
wurden entweder mit der morphologischen Oberseite nach oben oder aber mit der morpholo-
gischen Unterseite nach oben den Strablen ausgesetzt. Als Vergleichsobjekte dienten stets
unbestrahlte Blatter derselben oder benachbarter Blattwirtel.

Plasmolyseform

Um den Einflul der Ultraviolettbestrahlung auf die Plasmolyseform zu
verfolgen, wurden die Blitter sofort nach der Bestrahlung alle gleichzeitig
plasmolysiert, dabei wurde zundchst Traubenzucker (also eine mdglichst un-
schidliche Substanz) als Plasmolytikum gewihlt, und zwar in 2 mol Lésung.

Das Ergebnis war folgendes:

Die Blatter, welche 1, 2 oder 3 Min. lang bestrahlt waren, vertrugen die
nachherige Plasmolyse ebensogut wie die unbestrahlten Kontrollblitter; im
Plasmolyseverlauf (Plasmolyseform, Plasmolysezeit) war keine Verénderung
zu bemerken, Dagegen zeigten die linger (5—10 Min. lang) bestrahlten Blitter
in ihrer Plasmolyseform und -zeit gegeniiber den Kontrollblittern recht auf-
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fallende Unterschiede. Schon nach 5 Min. Bestrahlung traten sofort beim Ein-
legen in das Plasmolytikum in manchen Zellen eigenartige blasenartige Bildungen
auf, deren Natur nicht leicht aufzukliren war; diese Bildungen entstanden
und vergroferten sich ungemein rasch, so dall sich schon deswegen iiber die Art
der Entstehung nichts Sicheres ermitteln lieB. Nach anfinglich rascher Volum-

Fig. 6. Helodea-Blatt. Zellen des Blattfeldes neben der Mittelrippe nach 5 Min. Ultra-
violett-Bestrahlung mit 2 mol Traubenzueker plasmolysiert.

zunahme nahmen die ,,Blasen spiter langsamer an Gréfe zu und erreichten
nach etwa 1/, Stunde ihre maximale Ausdehnung (Fig. 6). Dann nahmen sie
wieder an Umfang ab, ihre Konturen wurden immer undeutlicher und nach
ca. 1/, Stunde meist ganz unsichtbar, in diesem Zeitpunkt starb die Zelle vollig ab.

Bildungen, die als ,,Blasen* bezeichnet wurden, hat bereits Schulze (1910) fur
Pflanzenzellen beschrieben, die mit Ultraviolettstrahlen behandelt wurden. Zum Teil waren
dies postmortale lokale Auftreibungen der Kutikula (Staubfadenbaarzellen von Tradescantia),
zum Teil pri- oder postmortal sich bildende Vakuolen. Die erstere Moglichkeit ist in unserem
Falle schon dem morphologischen Bilde nach auszuschlieBen, dagegen wire es dem Aussehen
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nach wohl denkbar, daB die in den Zellen der bestrahlten Helodea-Blitter sich bildenden
,»Blasen Vakuolen sind. Auch dann wiirden sie sich iibrigens von den von Schulze fir
Chlamidomonas beschriebenen Vakuolen-Blasen in ihrer Entstehungsweise unterscheiden,
indem die letzteren sich in reinem Wasser bilden, die Blasen bei Helodea aber erst im Plasmo-
Iytikum. Wie gesagh, wire es dem Aussehen nach moglich, dafl die beschriebenen Blasen
in den Zellen der bestrahlten Helodea-Bliatter Vakuolen, und zwar ,,Tonoplaste’‘ sind. Wie
bei anderen Pflanzenzellen, so kommt es auch bei Helodea hiufig vor, dal beschiadigte Zellen
keine normale Plasmolyse, sondern Vakuolenplasmolyse oder Tonoplastenbildung zeigen.
Um eine solche konnte es sich also hier handeln. Diese Moglichkeit kommt aber ebenfalls
nicht in Betracht; dies beweisen Versuche an mit Neutralrot vitalgefirbten Blattern. Die
Blasen lieBen sich nicht mit Neutralrot firben und waren auch dann nicht gefirbt, wenn die
Blatter vor der Bestrahlung mit Neutralrot gefirbt wurden. Die Blasen konnen also keine
Tonoplaste gewesen sein. Es bleibt nur noch die Moglichkeit, dafl diese ,,Blasen‘ in &hnlicher
Weise zustande kommen, wie die gerade in den letzten Jahren wiederholt beschriebene ,,Loch-
bildung* plasmolysierter Protoplaste. Jost (1929) beschreibt, daB sich beim Einlegen von
Valonia in 1 mol CaCl, folgendes abspielt: ,,Es beginnen sofort .... kleine kraterartige
Eindellungen sich zu bilden, so daB die Protoplasmaoberfliche wie der Mond. aussieht ....
Bald treten dann, zuerst kleine, dann groBere Locher im Plasmabelag auf. Hofler (1932)
hat eine dhnliche Erscheinung fiir Cladophora bei Harnstoffplasmolyse beschrieben und als
,,Fensterbildung* bezeichnet, da er diese kreisrunden oder ovalen Bildungen nicht fiir Locher
im wandstéindigen Cytoplasma hilt, sondern fiir ,,Fenster, durch die man auf den Tono-
plasten durchsieht. SchlieBlich hat Kiister (1933) ,,Dellen-* und ,»Locher-Bildung im
Protoplasten von Codium bei plasmolytischer oder andersartiger Abbebung des Protoplasma-
schlauches von der Membran beobachtet. Die in den Zellen der bestrahlten Helodea-Blitter
auftretenden ,,Blasen‘ haben nun zweifelsohne grole Ahnlichkeit im Aussehen und in ihrer
Entstehung mit bisher bekannt gewordenen Lichern oder Fenstern im Protoplasten. DaB
diese ,,Blasen‘ nicht leicht ohne weiteres als solche ,,Fenster* zu erkennen sind, hingt wohl
damit zusammen, daB der Cytoplasmaschlauch der Helodea-Zellen ja recht zart und ziemlich
hyalin ist. Es scheint sich demnach bei dieser ,,Blasen‘-Bildung um eine Art ,,Krampf-
plasmolyse* zu handeln. Als unmittelbare Folge der Bestrahlung haftet das Cytoplasma
besonders zihe und stark an der von den Strahlen direkt getroffenen AuBenwand der
Epidermiszelle. Von dieser Wand vermag es sich plasmolytisch sehr schwer loszuldsen;
die Loslésung erfolgt nur an kleinen kreisférmig umschriebenen Stellen, den positiven Plas-
molyseorten; an der Grenze zwischen den positiven und negativen Plasmolyseorten reifit
der Protoplast ein, es bilden sich Locher (oder Fenster ?) im Cytoplasma, die von oben ge-
sehen als mehr oder weniger kugelférmige Blasen erscheinen.

Ist diese Erklirung der ,Blasenbildung® richtig, dann wire die zunédchst
eintretende, durch die Plasmolyse sichtbar gemachte Wirkung der Bestrahlung
{(bei einer Bestrahlungsdauer von 5—10 Min.) eine Erhohung der Festigkeit
(Viskositdt) der duBeren, den Strahlen am stirksten ausgesetzten Cytoplasma-
schichte.

Hier interessiert nun weiterhin, ob diese Blasenbildung bei Plasmolyse
bei allen Zellen der bestrahlten Blitter in gleicher Weise auftritt. Dies ist keines-
wegs der Fall. Bein einer Ultraviolettbestrahlung des Blattes von nur 5 Minuten
bilden sich die ,,Fenster bei nachheriger Plasmolyse ausschlieilich in den un-
mittelbar an die Mittelrippe grenzenden Zellen. Bei 6 Minuten Bestrahlung
stellt sich die Erscheinung auch noch in den Zellreihen auf, die 2 oder 3 Zellen
von der Mittelrippe entfernt sind. Bei dieser Bestrahlungsdauer ist die Blasen-
bildung zu beiden Seiten der Mittelrippe auf das basale Drittel des Blattes be-
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schrankt, wird die Bestrahlung linger ausgedehnt, so schreitet bei der darauf-
folgenden Plasmolyse die Blasenbildung gegen die Spitze des Blattes hin fort,
ist aber dabei immer auf die der Mittelrippe benachbarten Zellreihen des Blatt-
feldes beschriankt, die Mittelrippenzellen selbst zeigen die Blasenbildung niemals.
Nach obiger Interpretation lifit sich daher entnehmen, dal die Protoplaste der
Zellreihen zu beiden Seiten der Mittelrippe und speziell im basalen Teil von den
ultravioletten Strahlen am stirksten im Sinne einer Viskositdtserhohung des
kortikalen Plasmas verdndert werden. Ob dies in einer besonderen Strahlen-
empfindlichkeit der Protoplaste dieser Zellen begriindet ist, oder ob etwa die
Zellmembran dieser Zellen aus irgendeinem Grunde fiir die Strahlen leichter
durchlissig ist, bleibt unentschieden.

Plasmolysezeit

Zur Untersuchung des Einflusses der ultravioletten Strahlen auf die Plas-
molysezeit eignet sich Traubenzucker als Plasmolytikum nicht recht, da bei
Traubenzuckerplasmolyse die Plasmolysezeit besonders lang ist, was die Durch-
fithrung der Versuche erschweren wirde. Es wurde daher bei diesen Versuchen
als Plasmolytikum 1 mol Harnstofflosung verwendet. Die Blatter wurden in
verschiedenen Versuchsreihen je 1, 2 oder 3 Min. lang bestrahlt. Wahrend bei
den nicht bestrahlten Kontroliblittern die Plasmolysezeit 5—10 Min. betrug,
niemals aber unter 5 Min., war die Plasmolysezeit der bestrahlten Blitter
durchweg sehr kurz, sie betrug nur 1—2 Min., und zwar gleichgiiltig, ob die Be-
strahlung 1, 2 oder 3 Min. vorgenommen wurde. Die selten rasche Annahme der
,,schonen Konvexplasmolyseform war auffallend und sehr einheitlich. Aus
einer Abkiirzung der Plasmolysezeit ist nach allen bisherigen Erfahrungen auf
eine Herabsetzung der Viskositit der Cytoplasmagrenzschichte (des kortikalen
Protoplasmas) zu schlieBen. Demnach hitte eine Bestrahlung von 1—3 Min.
Dauer eine Viskositdtserniedrigung des peripheren Cytoplasmas bewirkt. Dies
scheint zundchst mit den Befunden iiber die ,,Blasenbildung‘‘ (Krampfplasmolyse)
in Widerspruch zu stehen. Es ist jedoch zu bedenken, daB sich die Krampf-
plasmolyse erst bei doppelt so langer Bestrahlungsdauer einstellt. Es ist sehr wohl
méglich, daB kurze Bestrahlung die Viskositit des kortikalen Cytoplasmas
herabsetzt, lingere Bestrahlungsdauer aber die Viskositit erhéht. Diese Auf-
fassung wird wesentlich gestiitzt durch eine Reihe von Literaturangaben. Gibbs
(1926) fand, daB} kurze Bestrahlung eine Verflussigung des Protoplasmas von
Spirogyra bewirkt, lingere Bestrahlung dagegen eine Verfestigung. Heilbrunn
und Daugherty (1933) konnten eine Verflissigung des Ektoplasmas von
Amoeba bei Ultraviolettbestrahlung, die nicht zu lange dauerte, feststellen.

Deplasmolysezeit

Die eben beschriebenen Versuche (Harnstoffplasmolyse kurz bestrahlter
Blitter) gaben bei weiterer Beobachtung des Plasmolyseverlaufes auch Auf-
schlufl iiber die Deplasmolysezeit und ihre Verinderung nach Ultraviolett-
bestrahlung. Folgende Tabelle verzeichnet neben den Plasmolysezeiten auch die
Deplasmolysezeiten aus diesen Versuchen.
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Dauer der Bestrahlung . .
in Minuten Plasmolysezeit Deplasmolysezeit

1 1— 2 15—20

2 1— 2 4— 8

3 1—2 . 3

0 5—10 20—30

Wihrend die Deplasmolysezeiten der Kontrollen 20—30 Minuten betrug,
werden die Zeiten durch die Bestrahlung abgekiirzt, und zwar merklich schon
bei 1 Minuten-Bestrahlung, betrichtlich bei 2 Minuten und bis zu 1/, des Kon-
trollwertes bei 3 Minuten langer Bestrahlung.

Aus dieser Abkiirzung des Deplasmolysezeit ist auf eine Erhohung der
Harnstoffpermeabilitit zu schlieBen. Dabei fragt es sich, ob diese Permeabili-
tatserhdhung die Normal- oder die Plasmolysepermeabilitit -betrifft, In dieser
Frage ist das Ergebnis folgender Versuche nicht ohne Bedeutung:

Es ist nicht gleichgiiltig fiir die Deplasmolyse, ob die Zellen (Blitter)
vor oder nach der Bestrahlung plasmolysiert werden. Wihrend bei den bisherigen
Versuchen die Blidtter nach der Bestrahlung plasmolysiert wurden, kamen sie
nunmehr im Plasmolytikum selbst im bereits plasmolysierten Zustand zur
Bestrahlung. Die dabei beobachteten Deplasmolysezeiten sind in der nachste-
henden Tabelle verzeichnet.

Dauer der Bestrahlung .
in Minuten Deplasmolysezeit
1 20—30
2 10—20
3 5—10
0 20—30

Vergleicht man diese Werte mit den Deplasmolysezeiten bei Plasmolyse
nach der Bestrahlung, so ergibt sich, daB die Deplasmolysezeit der plasmolysiert
bestrahlten Zellen (Plasmolyse vor der Bestrahlung) gegeniiber den unbestrahlten
Kontrollzellen viel weniger verdndert ist.

Bestrahlt Deplasmolysezeiten in Minuten

in Minuten unplasmolysiert bestrahlt ] plasmolysiert bestrahlt

1 12—25 15—20
2 4— 6 6—12
3 3— 4 5-—-10

Fiir diese auffallende Tatsache sind zunichst zwei Erklirungen denkbar. Es muB in
Erwagung gezogen werden, daB etwa die Harnstofflosung (1 mol) fiir die ultravioletten
Strahlen weniger durchlissig ist als das Leitungswasser bzw., dal bei der Bestrahlung im
plasmolysierten Zustande die Strahlen auch noch die, in den Zellraum eingedrungene Fliissig-

Protoplasma. XXI 25
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keit zu passieren haben, bevor sie auf das Plasmalemma treffen. Diese Annahme hat nicht
viel fiir sich, weil ja die in Betracht kommende Schichtdicke duBerst gering ist. Es bleibt
dann noch die andere Moglichkeit, daB die Permeabilititserhohung fir Harnstoff bei Plas-
molyse nach der Bestrahlung doch in erster Linie die Plasmolysepermeabilitit betrifft. Dem-
nach wire die Permeabilitit bei Bestrahlung bereits plasmolysierter Protoplasten deshalb
nicht so hoch, weil hier das kritische Permeabilititsstadium eben beginnender Plasmolyse,
in dem die Plasmolysepermeabilitit sich auswirkt, bereits voriiber ist; die Permeabilitiat
bei Plasmolyse nach der Bestrahlung wire aber stirker erhoht, weil hier der Protoplast,
der bereits die Veranderung durch Ultraviolett-Bestrahlung erlitten hat, das kritische Plas-
molysestadium, in dem die stérkste Steigerung erfolgt, erst passieren mu8.

Gegen diese Deutung scheint allerdings zu sprechen, dafl die Plasmolysezeiten bei
kurzer Bestraklung auffallend kurz sind, die Plasmolyse also ,,leicht‘ vor sich zu gehen scheint,
wobei im allgemeinen die fiir die Plasmolysepermeabilitit charakteristische Steigerung der
Durchlassigkeit gering ist. Es hat aber bereits Moder (1932) auseinandergesetzt, daB speziell
bei Harnstoffplasmolyse die Plasmolysezeit in zwei ganz verschiedenen Fallen kurz sein kann.
Erstens, wenn die Plasmolyse besonders leicht vor sich geht (bei geringem Haftvermdgen
des Protoplasmas), zweitens aber auch, wenn die Permeabilitit besonders hoch ist, weil
dann die rasch einsetzende Deplasmolyse die Abrundung beschleunigt. Ein zwingender
Beweis dafiir, daB diese letztere Moglichkeit hier realisiert ist, 148t sich aber nicht erbringen,
so daf} die Frage offen bleiben muB, warum bei Bestrahlung im plasmolysierten Zustande die
Deplasmolysezeit fast doppelt so lang (die Permeabilitiat also geringer) ist als bei Bestrahlung
im nicht plasmolysierten Zustande.

Nicht ohne Bedeutung fiir die hier offengelassene Frage sind die Ergebnisse
folgender Versuche. Es wurde untersucht, ob durch Behandlung mit einem
»abdichtenden Ca-Salz die Wirkung der ultravioletten Strahlen auf die De-
plasmolysezeit (bzw. die Permeabilitit) parallelisiert werden kann. Die Blitter
wurden wie bei den fritheren Versuchen 1, 2 oder 3 Minuten lang bestrahlt,
dann aber nicht sogleich in das Harnstoffplasmolytikum gebracht, sondern
zundchst fiir 1 Min. in eine 1 mol CaCl,-Lésung und dann erst in die 1 mol Harn-
stofflosung. Oder aber die Blitter kamen nach der Bestrahlung in ein Gemisch
von gleichen Teilen 1 mol Urea und 1 mol CaCl,-Liésung. Die Versuche hatten
nur orientierenden Charakter. Die in der folgenden Tabelle verzeichneten Werte
bedeuten eigentlich nicht die Deplasmolysezeiten, sondern Werte fiir die Plas-
molyseresistenz, d. h. die Zeit, durch welche die Zellen nach Einlegen in das
Plasmolytikum am Leben bleiben. Beide Werte (Deplasmolysezeit und Plas-
molyse-Resistenzdauer) fallen aber im wesentlichen zusammen, weil die meisten
Zellen im Moment der Beendigung der Deplasmolyse absterben.

Plasmolyseresistenz in Minuten und zugleich Resistenzdauer

Piasmolytika
Bestrahlungsdauver |- — . ‘
in Minuten Harnstoff Gemisch von 1mol CaCl, -+ 1 mol Harn-
1 mol Urea —+ 1 mol CaCl, | stoff, getrennt behandelt
— | — » ‘ . -

1 2030 90—120 | 90—120
2 6—12 \ 60— 90 \ 45— 60
3 3— 5 | 40— 60 ] 30— 60
0 20—30 | 70—120 1 70—120
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Wie der Tabelle zu entnehmen ist, erhoht sowohl die Ca-Zwischenbehandlung
als auch der Ca-Zusatz zum Plasmolytikum die Deplasmolysezeit ganz auffallend
stark, so daB nunmehr trotz Ultraviolettbestrahlung die Deplasmolysezeiten
wesentlich linger sind als selbst bei den unbestrahlten Blattern. Die permea-
bilitatserhdhende Wirkung der Ultraviolettbestrahlung kann also durch die
,,abdichtende‘* Wirkung des Kalzinms vollkommen kompensiert, ja sogar tber-
kompensiert werden. Ein weiterer Aushau solcher Versuche kénnfe wohl Auf-
schliisse iiber das Wesen der Ultraviolettstrahlenwirkung auf das Plasmalemma
bringen.

In diesem Zusammenhange sei nur noch auf die Vorstellung von Heilbronn
und Daugherty (1933) hingewiesen, nach welcher die Ultraviolettbestrahlung
im kortikalen Cytoplasma das gebundene Kalzium frei macht. Zur Stiitze dieser
Auffassung wird speziell auch auf die Beobachtung von Nadson und Rochline-
Gleichgewicht (1928) aufmerksam gemacht, daB bei ultraviolettbestrahiten
Helodea-Blittern in den Vakuolen Ca-Oxalatkristalle auftreten. Vielleicht wird
durch kiinstliche Zufuhr von Kalzium nach der Bestrahlung — wie dies in unseren
zuletzt erwihnten Versuchen der Fall war — die Stérung im Plasmalemma
kompensiert, die durch die bei der Bestrahlung erfolgte Losung der Ca-Protein-
verbindung eingetreten ist. '

Ultraviolettstrahlen-Resistenz

Die bisher mitgeteilten Versuche haben in erster Linie die Veranderung der Deplasmo-
lysezeit als Kriterium der Empfindlichkeit bezw. Resistenz gegeniiber der Bestrahlung mit
Ultraviolettstrahlen verwendet.

In einigen Versuchsreihen, iiber die nunmehr noch anhangsweise berichtet werden
soll, wurden noch einige andere Erfahrungen iiber die Strahlenschidigung gewonnen. Wie
im ersten Teil dieses Abschnittes dargelegt wurde, geht in den 5 Minuten lang bestrahlten
Blattern insofern eine Verianderung der Protoplaste vor sich, als sich bei nachheriger Plas-
molyse ,,Blasen*-Bildung einstellt. Folgende Versuchsreihe zeigt, dall schon bei einer nur
4 Minuten langen Bestrahlung, bei der unmittelbar nachher die Plasmolyse mit 2 mol Trauben-
gucker normal verliuft und gut vertragen wird, eine Schiadigung also noch nicht zu erkennen
ist, die Blitter doch schon geschidigt sein miissen. Hilt man nimlich die Blétter nach der
Bestrahlung fiir 5 Stunden in Wasser und plasmolysiert erst dann, so zeigt sich, dafl nur
mehr das obere Drittel des Blattes am Leben ist, die beiden unteren Drittel aber bereits
abgestorben sind. Wird zwischen Bestrahlung und Plasmolyse ein Zeitraum von 7 Stunden
eingeschaltet, so ist dann der am Leben gebliebene Blatteil noch kleiner, er beschrankt
sich namlich nun auf die suBerste Blattspitze. Die Ultraviolettbestrahlung fithrt also bei
einer Bestrahlungsdauer von 5 Minuten nicht sofort zum Zelltode. Der Tod tritt vielmehr
erst im Verlaufe mehrerer Stunden gewissermaBen als Nachwirkung der Bestrahlung all-
mihlich ein und zwar schreitet das Absterben von der Basis her gegen die Spitze zu fort.
In dieser Richtung ware demnach auch ein Empfindlichkeitsgradient anzunehmen, in der
entgegengesetzten Richtung der Resistenzgradient. )

Soll das Blatt unmittelbar nach der Bestrahlung bezw. noch wihrend der Bestrahlung
absterben, so muB die Dauer der Bestrahlung erhoht werden. Es hat sich gezeigt, daB meist
nach 11—12 Minuten langer Bestrahlung das Blatt abstirbt, jedenfalls vertrigt es dann
keine Plasmolyse mehr und auch Plasmastromung ist nirgends mehr zu beobachten. Zonale
Unterschiede lieBen sich in diesem Falle nicht feststellen, das ganze Blatt war abgestorben.

25*
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SchlieBlich wurden noch Versuchsreihen durchgetiihrt, welche zeigen sollten, in
welchem AusmaBe die Strahlenwirkung durch den Durchgang durch eine Zellage (oberseitige
oder unterseitige Epidermis) abgeschwicht wird.

Die Helodea-Blatter wurden so bestrahlt, dal bei den einen die morphologische Ober-
seite, bei den anderen die morphologische Unterseite den Strahlen direkt ausgesetzt war;
die Blédtter lagen also entweder mit der Oberseite oder mit der Unterseite nach oben am
Objekttriger. Die Bestrahlungsdauer betrug 15 Minuten, sie war demnach so lang, daB
alle Zellen der direkt bestrahlten Blattseite schon wihrend der Bestrahlung abstarben,
in dem einen Falle war also die oberseitige Epidermis, im anderen Falle die unterseitige
Epidermis nach der Bestrahlung abgestorben. Wurde die den Strahlen abgewendete Seite
des Blattes gleich nach der Bestrahlung untersucht, so erwiesen sich die Zellen an dieser
Seite als lebend. Die Strahlenwirkung ist demnach beim Durchgang der Strahlen durch
die eine Epidermisschicht soweit abgeschwicht worden, daB die darunterliegende Zellschicht
am Leben geblieben war. Untersucht man aber das Blatt nicht gleich nach der Bestrahlung,
sondern erst in einem spéiteren Zeitpunkt, — etwa 9 Stunden nach der Bestrahlung — so
zeigen sich auffallende Unterschiede, je nachdem die Unter- oder die Oberseite die bestrahlte
Seite war. War die Oberseite die bestrahlte Seite, so zeigte sich nunmehr der groBte Teil
auch der Unterseite als abgestorben, nur ein zentraler Teil von ziemlich geringer Ausdebhnung
war noch am Leben. War aber die Unterseite die bestrahlte Seite, so zeigte sich nunmehr
nach 9 Stunden auch die gesamte den Strahlen abgewandte Oberseite als abgestorben. Die
Annahme, daf}.das nachtrigliche Absterben der den Strahlen abgewendeten Seite durch
die Nachbarschaft der durch die Bestrahlung sofort zum Absterben gebrachten Seite erfolgt
wire, hat kaum etwas fiir sich, da man bei Helodeg immer wieder beobachten kann, daf
lebende Blattpartien unmittelbar an tote grenzen, ohne daB eine Verbreiterung der ab-
gestorbenen Partien erfolgen wiirde. Es muB daher angenommen werden, da der nachtrig-
liche Tod der Zellen der den Strahlen abgewendeten Seite eben auch ein Strahlentod ist.
Der Tod erfolgt nur deswegen nicht schon unmittelbar bei der Bestrahlung, weil die Schiadigung
eine geringere, nicht so rasch zum Tode-fithrende war, und zwar deshalb, weil die abgewendete
Seite bis zu einem gewissen Grade durch die dariiberliegende Zellschicht vor den Strahlen
geschiitzt war. Es bleibt also zu erkliren, warum der Strahlenschutz, den die Epidermis
der morphologischen Oberseite der Epidermis der morphologischen Unterseite gewahrt,
starker ist (sich auf ein groBeres Areal erstreckt) als der Schutz, den die Unterseite der Ober-
seite gewahrt.

Es ist anzunehmen, daf es sich dabei um eine geringere Strahlendurchlissigkeit der
oberseitigen Epidermis handelt.

Dabei erhebt sich. allerdings die weitere Frage, worin diese geringere Strahlendurch-
lassigkeit begriindet ist. Es konnen da wohl verschiedene Faktoren eine Rolle spielen. Die
Zellen der oberseitigen Epidermis sind ganz wesentlich groBer als die der unterseitigen. Die
ultravioletten Strahlen haben also eine tiefere Schichte zu passieren, wenn sie die oberseitige
Epidermis zu durchdringen haben, als wenn sie die unterseitige durchdringen. Vielleicht
geniigt schon dieser Umstand, um die geringere Durchlissigkeit der Epidermis der Oberseite
zu erkliren. Die Schichtdicke betrifft wohl im wesentlichen nur den Zellsaftraum. Es ist
aber auch moglich, daB die Zellmembran, speziell der AuBenwand an der Oberseite weniger
strahlendurchlissig ist als an der Unterseite. Es braucht dies keineswegs etwa nur in einer
stiarkeren Michtigkeit zu liegen, es kann ja die Beschaffenheit der Membran dabei wesentlich
sein. Kg sei in diesem Zusammenhange auf die Untersuchungen von Gola (1927) hingewiesen,
der Unterschiede im Reflexionsvermdgen pflanzlicher Epidermen gegen ultraviolette Strahlen
festgestellt hat. Schliefilich muf auch noch daran gedacht werden, daB eine verschiedene
Lage der Chloroplasten einen Unterschied in der Strahlendurchlissigkeit bedingen kénnte.
Wenn die Chloroplasten der Epidermis der Oberseite sich wihrend der Bestrahlung in der
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AuBlenwandlage befunden hitten, die der Unterseite aber in Seitenwandlage, so wiirde auch
auf diese Weise das Ergebnis verstindlich. Leider wurde bei den Versuchen darauf nicht
geachtet. DaB moglicherweise mehrere Faktoren zusammenwirken, dafiir scheint die Beob-
achtung zu sprechen, daBl Unterschiede in der Durchlassigkeit ja nicht nur zwischen der
oberseitigen und unterseitigen Epidermis bestehen, sondern auch zwischen verschiedenen
Regionen des Blattes. Es liegt wenigstens nahe, folgende Befunde in dieser Weise zu deuten.
Wird die Bestrahlungsdauer von 15 auf 12 Minuten herabgesetzt, so erhilt man, je nachdem
die Oberseite oder die Unterseite der Strahlenquelle zugewendet ist, bei Untersuchung der
den Strahlen abgewendeten Seite 2 Tage nach der Bestrahlung verschiedene Bilder. Wahrend
bei Bestrahlung der Unterseite die ganze abgewendete Oberseite abgestorben ist, bleibt
nach Bestrahlung der Oberseite an der Unterseite der groSite Teil der Zellen am Leben,
nur an zwei symmetrisch gelegenen Flankenpartien der unteren Blatthilfte sind die Zellen
abgestorben.

V. Einfluf direkten Sonnenlichfes auf die Harnstoff-Permeabilitit

Seit den grundlegenden Untersuchungen von Lepeschkin (1908, 1909) und Troendle
(1910) wurde der EinfluB des Lichtes auf die Permeabilitat der Pflanzenzellen von zahlreichen
Autoren und mit verschiedenen Methoden studiert (Literatur bei Gellhorn, 1929). Wenn
auch nach anfanglicher Kritik die von Lepeschkin zuerst geduBerte Ansicht, dal das Licht
die Permeabilitat erh6ht, heute ganz allgemein angenommen wird, so bleiben doch noch
eine Reihe von Fragen ungelost. Bisher ist die lichtbedingte Permeabilitdtserhtbhung in
erster Linie fiir anorganische Salze und fiir Farbstoffe nachgewiesen, dagegen wurde eine
Permeabilititserhohung fiir organische Substanzen (Zucker) nicht gefunden. Es mul} also
die Frage fiir verschiedene Substanzgruppen speziell untersucht werden. Eine weitere Frage
ist die, ob die Permeabilitatserh6hung, wenn sie nachweisbar ist, alle Zellen eines Organes
oder Gewebes in gleicher Weise trifft.

Um zu unserer Kenntnis in dieser Hinsicht beizutragen, wurde der Einflul des direkten
Sonnenlichtes auf die Harnstoff-Permeabilitat des Helodea-Blattes untersucht. Dafi die
Wahl gerade auf Harnstoff fiel, hatte seinen Grund darin, daff wir iiber die Harnstoff-
Permeabilitit des Helodea-Blattes in diffusem Liebt schon Angaben von Moder (1932)
vorfinden und daB eben in der Permeabilitat fiur Harnstoff im Helodea-Blatt regiondre Unter-
schiede bestehen. Es sollte also vor allem gepriuft werden, ob bei einer eventuell nachweis-
baren Permeabilititserhohung die schon bestehenden Unterschiede etwa verstirkt bezw.
abgeschwicht werden oder annahernd unverdndert bleiben.

Nach Moder (1932) bestehen im Helodea-Blatt regiondre Unterschiede in der Harn-
stoff-Permeabilitat: Die Zellen der Blattunterseite sind in weit hdherem Grade permeabel
als die der Oberseite. - An der Blattoberseite wiederum (und ebenso an der Unterseite) sind
die Zellen der Mittelrippe und Basis ungefahr 5mal so permeabel wie die Zellen des Blatt-
feldes.

Diese Permeabilitatsunterschiede konnten auch bei unserem Versuchsmaterial, das
an einem Nordfenster bei ziemlich schwachem diffusen Licht in Kultur stand, nachgewiesen
werden. Mit diesem Material wurden die Versuche iiber den Einflul des direkten Sonnen-
lichtes auf die Harnstoff-Permeabilitat ausgefiihrt.

Als MaB der Permeabilitit wurde die Deplasmolysezeit genommen (vergl. Moder
1932). Die Versuchsblitter entstammten dem zweiten oder dritten Blattwirtel unter der
Knospe. Die vom Sprol abgetrennten Blitter wurden abwechselnd mit der Ober- bezw.
Unterseite nach oben in einen groB bemessenen Tropfen des Plasmolytikums (2 mol Harn-
stoff-Losung) auf den Objekttrager gelegt. Die einen Objekttrager kamen mit den Blittern
in einen Dunkelschrank, die anderen wurden dem direkten Sonnenlichte ausgesetzt. Um
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eine iibermiBige Erwirmung zu vermeiden, befanden sich die dem Sonnenlichte ausgesetzten
Objekttriger in einer Glasschale, die in einer grofieren Schale mit Wasser stand. Das Wasser
wurde nach Bedarf gewechselt. Die Blitter im Dunkelschranke wurden bei anndhernd
gleicher Temperatur gehalten; Temperaturen iiber 30° C wurden nicht erreicht.

Der Fortgang der Deplasmolyse wurde von Zeit zu Zeit bei schwacher Vergréferung
kontrolliert. Um eine KonzentrationserhGhung des Plasmolytikums wihrend der Expositions-
zeit zu verhindern, wurde auf die Helodea-Blatter ein Deckglas gelegt und dieses mit Vaseline
abgedichtet. Als Versuchszeit wurden meist die gleichen Stunden am Vormittage gewihlt,
als Versuchstage womdglich wolkenlose sonnige Tage mit dunstfreier Luft, um wenigstens
annahernd mit vergleichbaren Intensititen des Sonnenlichtes arbeiten zu kénnen; im iibrigen
wurde von einer Messung der Lichtintensitdt Abstand genommen, da es sich ja nur um
Ermittlung relativer Werte innerhalb der einzelnen Versuchsreihen handelte. Im ganzen
wurden zehn Versuchsreihen durchgefithrt. Die absoluten Werte der Deplasmolysezeiten
der Zellen der ,,Sonnenblitter bezw. ,,Dunkelblitter‘ waren an den verschiedenen Ver-
suchstagen recht verschieden, ebenso auch die Differenz in der Deplasmolysezeit der ,,Sonnen‘
und der Kontrollblatter. Dies liegt wohl zum Teilin der trotz der oben angefithrten Vorsichts-
mafBregel nicht zu umgeheuden Ungleichheit in der Intensitédt des Sonnenlichtes, zum Teil
aber auch in der ,,Launenhaftigkeit” des Versuchsmaterials, von der ja auch schon Moder
(1932) zu berichten weiBl. Trotz aller individuellen Unterschiede fiel aber doch das Ergebnis
der iiberwiegenden Mehrzahl der Versuche durchaus gleichsinnig aus.

Die Deplasmolysezeiten der dem Sonnenlicht ausgesetzten
Bliatter waren kiirzer, meist sogar wesentlich kiirzer als die Deplas-
molysezeiten der dunkel gehaltenen Kontrollblatter.

Die Gleichsinnigkeit der Ergebnisse kommt im iibrigen am besten bei
Berechnung der Mittelwerte aus den 10 Einzelversuchsreihen zum Ausdruck;
diese Mittelwerte sind in nachstehender Tabelle dargestellt. Es ergibt sich gerade
aus den Mittelwertzahlen eine einheitliche und bedeutende Abkiirzung der
Deplasmolysezeiten im Licht gegeniiber den Deplasmolysezeiten im Dunkeln.

Moder (1932) hat die Frage eingehend und kritisch erértert, ob es iiberhaupt
zuléissig ist, aus Unterschieden in der Deplasmolysezeit auf Unterschiede in der
Permeabilitdt zu schlieBen. Moder (1932) kommt zu einer bejahenden Antwort
dieser Frage und es besteht auch fiir uns kein Grund an der Zuldssigkeit dieses
Schlusses zu zweifeln. Das Versuchsergebnis kann daher in folgender Weise
interpretiert werden:

Unter dem EinfluB des direkten Sonnenlichtes wird die Permea-
bilitat der Blattzellen von Helodea gegeniiber Harnstoff betricht-
lich erhéht.

Die Frage steht allerdings dabei noch offen, ob es sich bei dieser Permeabilitéits-
erhohung durch das Licht um eine Erhéhung der Normalpermeabilitat oder der Plasmolyse-
permeabilitit handelt. In bezug auf die von vornherein gegebenen Unterschiede in der
Harnstoffpermeabilitit der einzelnen physiologischen Zonen des Helodea-Blattes ist Moder
zu der Vorstellung gekommen, daB diese Unterschiede ,,sich keineswegs etwa nur auf die
Plasmolysepermeabilitat beziehen, sondern es bestehen gleichsinnige Unterschiede auch in
Hinsicht auf die Normalpermeabilitat®‘. Es liegt nahe, dies auch fiir die lichtbedingte Permea-
bilitatsdifferenz. anzunehmen, besonders deshalb, weil ja die sich sicherlich auf die Normal-
permeabilitit beziehenden Befunde von Lepeschkin (1930) ebenfalls eine Erhéhung der
Permeabilitat im Sonnenlichte erweisen. Andererseits mub aber doch in diesem Zusammen-
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hange erwahnt werden, daB mit einer Erhdhung auch der Plasmolysepermeabilitit im Lichte
gerechnet werden muf und zwar auf Grund der Literaturangaben iiber Anderung der Cyto-
plasmaviskositit (Plasmolyseform) durch das Licht. Huber (1926) hat kurz darauf hin-
gewiesen, daB bei Hedera beim Sonnenblatt groflere Viskositit, beim Schattenblatt ,,offenbar
geringere Viskositat® durch die Plasmolyseform erschlossen werden kénne. Weber (1929)
hat gezeigt, daBl im Licht die Viskositit des Protoplasmas der Mesophylizellen von Ranunculus
ficaria sehr betriichtlich erhoht ist, was in der Plasmolyseform und Plasmolysezeit zum Aus-
druck kommt, erstere ist konkav oder eckig, letztere wird verlingert, ja wird sogar oft un-
endlich. Nach Lange (1933) tritt in der Awena-Koleoptile konkave Plasmolyseform nur
nach Belichtung auf und diese Plasmolyseform wird auf eine Erhohung der Festigkeit, mit
der das Plasma den Zellwinden anhaftet, zuriickgefiihrt. Nachdem im allgemeinen stiarkeres
Haften des Cytoplasmas an der Zellwand bei der Plasmolyse eine Erhéhung der Permeabilitat
zur Folge hat, so ist es sehr wohl méglich, daB die Belichtung auch die Plasmolysepermeabilitat
erhoht. Versuche zur Priifung dieser Moglichkeit wurden nicht durchgefiihrt.

Zusammenfassend 148t sich demnach folgendes sagen: Unter dem EinfluB
des direkten Sonnenlichtes wird die Permeabilitit der Helodea-Blattzellen fir
Harnstoff erh6ht; inwieweit es sich dabei um die Normalpermeabilitdit oder um
die Plasmolysepermeabilitit handelt, wurde nicht entschieden. Mit der Fest-
stellung der Permeabilititserh6hung fiir Harnstoff durch das Sonnenlicht ist
die erste der zu Beginn dieses Abschnittes aufgeworfenen Fragen in positivem
Sinne beantwortet. Es eriibrigt sich nun noch zu erdrtern, ob auch die zweite

- dort gestellte Frage durch die Versuchsergebnisse eine Klarung erfahrt, ob alle
Zellen bzw. alle physiologischen Blattzonen in gleicher Weise und in gleichem
AusmaBle von der Permeabilitdtserhthung betroffen wurden.

Driickt man die Herabsetzung der Deplasmolysezeit durch das Licht
gegeniiber der Deplasmolysezeit der Dunkel- (Kontroll-) Blitter in Prozenten
aus, so erhilt man fiir die einzelnen physiologisch-protoplasmatischen Regionen
der Ober- bzw. Unterseite folgende Werte.

Verkiirzung der Deplasmolysezeit durch das Sonnenlicht
in 9, der Kontrollwerte

Oberseite Unterseite
Mittelrippe . . . . 25 40
Spitze . . . . . . . 38 49
Feldmitte . . . . . 39 50
Basis . . . . . .. 29 35

Diese Werte zeigen, dal erstens in allen Blattregionen die Verkiirzung
der Deplasmolysezeit durch das Sonnenlicht an der Blattunterseite wesentlich
starker war als an der Blattoberseite. Das Sonnenlicht setzt also in den Zellen
der morphologischen Blattunterseite in héherem Grade herab als in den Zellen
der Blattoberseite. Ob es sich dabei um eine spezifische hohere Lichtempfindlich-
keit der Protoplaste der Zellen der Blattunterseite handelt oder um eine héhere
Lichtdurchlissigkeit der Zellmembran der AufBlenwand der Blattunterseite
diirfte nicht leicht zu entscheiden sein.
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Im allgemeinen ist ja die AuBlenwand der Epidermiszellen der Unterseite der Blitter
schwicher entwickelt und eventuell auch von einer weniger starken Kutikula {iberzogen;
ob diese Regel aber auch fiur das Blatt von Helodea canadensis gilt, ist wohl sehr fraglich:
Die mir bekannt gewordenen Abbildungen von Querschnitten durch das Helodea-Blatt
bezw. das Blatt von Hydrilla verticillata (Caspary 1858, Kirchner, Loew, Schriter
1908, Gicklhorn 1926) lassen zum Teil deutlich erkennen, dafl die AuBlenwand der ober-
seitigen Epidermis starker entwickelt ist als die der unterseitigen. Selbst angefertigte Quer-
schnitte (Freihandschnitte und Mikrotomschnitte) zeigen aber keineswegs stets gleich-
bleibende Verhaltnisse. Bei manchen Blattern ist die AuBenwand der oberseitigen Epidermis,
bei manchen aber die Auflenwand der unterseitigen Epidermis stirker verdickt, oder aber
es 1aBt sich ein Unterschied itberhaupt nicht feststellen. Ein durchgreifender Unterschied
scheint demnach nicht zu bestehen. Ob in der chemischen Beschaffenheit der AuBenwand
der ober- bezw. unterseitigen Epidermis ein Unterschied besteht, bleibt zu untersuchen.

SchlieBlich noch einige Worte iiber die Unterschiede in der Herabsetzung der De-
plasmolysezeit in den verschiedenen protoplasmatischen Regionen der Blattoberseite bezw.
-unterseite fiir sich allein betrachtet.

Sowohl auf der Ober- als auch auf der Blattunterseite erwiesen sich die
Zellen der Mittelrippe und der Basis am widerstandsfahigsten gegen schidigenden
EinfluB des Sonnenlichtes. Am wenigsten resistent. zeigten sich die Feldzellen.
Nachdem eine stirkere Ausbildung der Epidermis in diesen resistenten Zellen
nicht nachgewiesen werden konnte, ist anzunehmen, daf die Ursache des ver-
schiedenen Verhaltens wohl im Protoplasma selbst zu suchen ist.

V1. Kilte-Resistenz des Helodea-Blattes

Nach Weber (1932) vertrigt ein Teil der Zellen des Blattes von Helodea canadensis
bei Kilte (4 29 C) die Harnstoffplasmolyse nicht. Moder (1932) hat gezeigt, daf3 es die
Zellen des Blattfeldes der Oberseite sind, die sich so verhalten, dal dagegen die Zellen der
Blattbasis, des Blattrandes sowie der Mittelrippe auch bei Kiilte, Plasmolyseresistent sind.
Eine befriedigende Erklirung der Plasmolyse-Empfindlichkeit der Zellen des Blattfeldes
bei ,,Kilte* konnte nicht gegeben werden. Es liegen bisher vor allem iiberhaupt keine An.
gaben dariiber vor, ob die protoplasmatisch verschiedenen Regionen des Helodea-Blattes
verschiedene Kilte-Resistenz an und fiir sich zeigen. Erst, wenn dies geklirt ist, bestehen
weitere Moglichkeiten, die Plasmolyse-Resistenz bei Kélte zu erkldren. Im folgenden werden
daher Beobachtungen iiber die Kilte-Resistenz des Helodea-Blattes mitgeteilt.

Helodea-Sprosse wurden in einem Glas mit Leitungswasser in eine Schnee-Kochsalz-
Kiltemischung gestellt. Das Wasser im Glase gefror vom Rande her, so daB die Sprofiteile,
die sich am Rande des Glases befanden, zuerst einfroren, zuletzt aber diejenigen SprofSteile,
die im mittleren Teile waren.

Wurden Blatter, die noch nicht eingefroren waren, aus dem Eiswasser genommen,
80 erwiesen sich alle Zellen am Leben, sie lieflen sich nachher bei Zimmertemperatur mit
1/, mol Harnstofflosung plasmolysieren. Von jenen Blattern dagegen, die sich im peripheren
Eismantel befanden und eingefroren waren, lebte nur mehr ein Teil der Zellen. Es waren
dies der basale Teil des Blattes und zwar anndhernd bis zur Halfte, der Blattrand samt
den Zihnen, sowie die Mittelrippe.

Die Mittelrippenzellen zeigten ziemlich intensive Protoplasmastromung. Das Uber-
leben der Zellen dieser Blattpartien bezw. das Absterben der ibrigen wurde — abgesehen
von der Beobachtung der Plasmastrémung — durch Plasmolyse sowie durch Vitalfarbung
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mit Neutralrot erwiesen. Die Zellen des Blattfeldes waren abgestorben und zwar sowohl
auf der Ober- als auch auf der Unterseite. Diese Angaben beziehen sich auf Blatter, die
1-—2 Stunden lang eingefroren waren.

Bleiben die Bliatter 3—4 Stunden lang eingefroren, wobei wohl die Tem-
peratur des Eises weiter sinkt — in der Kiltemischung zeigte das Thermometer
—59C —, so ergab die nach dem Auftauen vorgenommene Untersuchung des
Blattes folgendes:

Alle Zellen des Blattes, und zwar sowohl der Ober- als auch der Unterseite,
waren abgestorben mit Ausnahme einiger weniger Randzellen und vor allem
der Mehrzahl der Blattzdhne. Diese Blattzihne waren die letzten
iiberlebenden Zellen des dem Kiltetod verfallenen Blattes. Von
besonderem Interesse ist es, dafl nicht alle Blattzihne des ganzen Blattes am
Leben geblieben waren; diejenigen des basalen Drittels des Blattes waren er-
froren, diejenigen der mittleren und oberen Blattpartie aber am Leben. Bei
Vitalfarbung mit Neutralrot, die eine intensive homogene Durchfirbung des
Zellsaftes der Blattzihne ergab, war es auffallend, dafl in der Mehrzahl der iiber-
lebenden Blattzihne eine betrichtliche ,,spontane’ Kontraktion der Vakuole
eingetreten war. Wurde Plasmolyse eingeleitet, so kontrahierte sich die vital-
gefirbte Vakuole weiterhin plasmolytisch; das Cytolpasma verhielt sich ver-
schieden: Entweder es zeigte keine oder keine normale plasmolytische Abhebung
und Kontraktion, erwies sich dadurch also als bereits durch die Kélte geschidigt,
oder aber es kam zu einer, der Zeit und Form nach normalen Plasmolyse, auch
des Cytoplasmas, was dafiir spricht, daf3 die Durchlissigkeit des Cytoplasmas
sich nieht gedndert hat. Diese Beobachtungen an den Blattzdhnen der einge-
frorenen Blatter lassen folgendes erkennen:

Unter dem EinfluB der Kilte tritt Vakuolenkontraktion ein; damit ist
fiir diesen in letzter Zeit vielfach studierten Vorgang (Henner 1934) ein neues
auslosendes Moment. aufgezeigt. Die Permeabilitit der Vakuolenhaut scheint
dabei insofern unverdndert zu bleiben, als diese spontan kontrahierte Vakuole
sich weiterhin plasmolytisch verkleinern ldft. Dies trifft auch fiir diejenigen
Zellen-zu, bei denen die Permeabilitit des Plasmalemmas (und Mesoplasmas)
schon pathologisch verdndert ist. Der Tonoplast (die Vakuolenhaut)
erweist sich also auch im Falle der Frostschidigung als resistenter
als Plasmalemma und Mesoplasma.

Die.auffallende Tatsache, dafl sich nicht alle Blattzéhne eines Blattes in bezug auf
ihre Kalte-Resistenz gleich verhalten, erinnert an die Beobachtung von Gicklhorn (1927,
421), wonach die Blattzihne hinsichtlich der Manganspeicherung in der Membran sich ver-
schieden verhalten, je nach ihrer Lage am basalen, mittleren oder oberen Teil des Blatt-
randes.

Uber die Frage, worin die spezifische Kalte-Resistenz der Blattzihne gegeniiber der
Kilte-Empfindlichkeit aller iibrigen Zellen des Blattes begriindet ist, 1t sich derzeit nur
folgendes sagen: -

Erhohte Kailte-Resistenz wird vielfach auf eine Erhohung des osmotischen Wertes
des Zellsaftes bezw. auf die damit in Beziehung stehende Erniedrigung des Wassergehaltes
des Protoplasmas zuriickgefiithrt (Literatur bei Maximov 1929). Es wire daher naheliegend
zu vermuten, dafi der osmotische Wert des Zellsaftes der kilteresistenten Blattzihne gegen-
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itber dem der iibrigen Blattzellen erhohtist. Dasist aber, wie die Bestimmung des osmotischen
Wertes bei Grenzplasmolyse ergeben hat, keineswegs der Fall. Bei den Versuchsblittern
zeigen die Blattzihne in einer '/, mol Traubenzuckerldsung schon Grenzplasmolyse, ja
gelegentlich auch schon etwas stiarkere Plasmolysegrade, die iibrigen Zellen aber entweder
iiberhaupt noch, keine Plasmolyse oder héchstens die ersten Anzeichen der Grenzplasmolyse.
Der osmotische Wert der kalteresistenten Blattzihne ist also keineswegs hoher, eher etwas
niedriger als der des Zellsaftes der kalteempfindlichen Zellen. Auf einer Dehydratation des
Cytoplasmas kann also die Widerstandsfahigkeit der Blattzihne gegen Gefrieren nicht
beruben. Viel mehr als diese negative Feststellung 1483t sich allerdings nicht aussagen.

VII. Hypotonie-Resistenz

Im allgemeinen vertragen die hautumkleideten Zellen von Bliitenpflanzen die Uber-
tragung in hypotonische Losungen (destilliertes Wasser) ohne sichtliche Schadigung. Es
sind allerdings Ausnahmen von dieser Regel bekannt geworden. Abgesehen von den Fallen,
wo in hypotonischer Losung Plasmoptyse eintritt, kann es auch ohne Plasmoptyse zu einem
»»Hypotonietod™ kommen (Scheitterer und Weber 1930, Hofler 1931). Moder (1932)
hat beobachtet, daB auch im Helodea-Blatt bestimmte Zonen im destillierten Wasser ab-
sterben. Es ist aber nicht sehr wahrscheinlich, daB es sich dabei um einen Hypotonietod
handelt, da das Absterben erst nach langerem Aufenthalt im destillierten Wasser eintritt.
Vor kurzem hat Iljin (1934) gezeigt, daB Zellen, deren osmotischer Wert kiinstlich erhéht
wurde, beim Ubertragen in destilliertes Wasser absterben. Er fiihrt diesen Tod auf den im
Wasser sich einstellenden hohen Druck, auf eine mechanische Pressung zuriick. Es war
von Interesse zu priifen, ob die Zellen der protoplasmatischen Regionen des Helodea-Blattes
gegen derartige mechanische Pressung in gleicher Weise resistent bezw. empfindlich sind.

Zur kinstlichen Erhohung des osmotischen Wertes des Zellsaftes der Zellen wurden
die Blatter stufenweise in Glyzerinlosungen von steigender Konzentration iibertragen.
Ausgegangen wurde von isotonischen Ldsungen (1/, mol Glyzerin); in 1—24stiindigen
Intervallen wurden die Bldtter von den Losungen niederer in die héherer Kongentration
itbertragen, das Konzentrationsintervall betrug 0,25 mol Glyzerin. Die zur Anwendung
kommende maximale Konzentration betrug in einer Versuchsreihe 11/, mol, in der anderen
2 mol. Um die Hypotonie-Resistenz zu priifen, kamen die Blitter aus den betreffenden
Glyzerinkonzentrationen unvermittelt in destilliertes Wasser. In dem Zeitpunkt der Riick-
ibertragung waren die Zellen entweder schwach plasmolysiert oder die Plasmolyse war
infolge Eindringens des Glyzerins bereits zuriickgegangen, die Deplasmolyse an sich hatte
keine letale Wirkung. Um zu priifen, ob die Zellen nach der Riickversetzung in destilliertes
‘Wasser am Leben geblieben waren, wurde entweder Vitalfarbung mit Neutralrot oder Plas-
molyse mit 1!/, mol KCl angewendet. ‘

Helodea-Blatter wurden in 1/, mol Glyzerinlosung gebracht und eine Stunde darin
belassen. Nach Ablauf dieser Zeit kam ein Teil der Blatter in destilliertes Wasser, die tibrigen
wurden in 3/, mol Glyzerin itbertragen. Alle Blattzellen vertrugen die Ubertragung von
1/, mol Glyzerin in destilliertes Wasser gut und auch nach einigen Stunden Aufenthalt im
destillierten Wasser waren noch alle Zellen am Leben.

Um das Ansteigen der Konzentration moglichst langsam zu gestalten, lie man die
in 3/; mol Glyzerin iibertragenen Blitter zwei Stunden in dieser Konzentration, beobachtete,
daB sie nach diesem Zeitraum alle 11/, mol KCl plasmolysierbar waren und iiberfiihrte einen
Teil wieder in die nichst héhere Konzentration, den anderen zuriick in destilliertes Wasser.
Auch diese Ubertragung wurde von allen Zellen vertragen, sie firbten sich mit Neutralrot
vital und lieBen sich nach 6stiindigem Verweilen im destillierten Wasser mit KCl normal
plasmolysieren.
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Ebenso verhielten sich auch die Blitter, die in 1 mol Glyzerin durch 2 Stunden lagen
und in destilliertes Wasser gebracht wurden. Von 1 mol wurden die Blatter in 11/, mol
tibertragen und 2 Stunden dieser Konzentration ausgesetzt, hierauf wurden sie in destilliertes
Wasser gelegt. Wahrend die Zellen der Blatter in 11/, mol Glyzerin sich noch vollig plas-
molysieren lieBen, erwiesen sich einige Zellen der Blattlamina nach Uberfiithrung in destilliertes
Wasser und 2stiindigem Aufenthalt in demselben als unplsmolysierbar. Blitter, die von
11/, mol Glyzerin (es lebten noch alle Zellen bis auf vereinzelte) in destilliertes Wasser ge-
bracht wurden und iiber Nacht dort lagen, zeigten schon, dafl ein groBer Teil von Zellen
der plotzlichen Ubertragung in die hypotonische Losung nichtfmehr standhielten. Es lieBen
sich nur mehr Zellen der Blattmittelrippe, des Randes, der Basis, der Blattunterseite und
die Blattzéhne plasmolysieren, abgestorben dagegen waren vor allem die Zellen des Blatt-
feldes der Oberseite.

Blatter, die von 11/, mol in 13/, mol iberfithrt und nach 6stindigem Einwirken
dieser Konzentration in destilliertes Wasser gebracht wurden, ergaben, daB von den relativ
wenigen Zonen, die nach der Glyzerinbehandlung noch am Leben waren (Mittelrippe, Basis,
Rand und einzelne verstreute Zellen an der Oberseite), nur mehr die Mittelrippe lebte und
heftige Plasmastromung zeigte. Von 13/, mol in 2 mol gebracht und darauf 20 Stunden in
destilliertes Wasser, ergaben, dafl der Aufenthalt von 3 Tagen in der hypotonischen Losung
nicht gentigte, um die resistentesten Zellen, die Zellen der basalen Mittelrippe, zum Absterben
zu bringen.

Weitere Versuchsreihen ergaben dhnliche Resistenz-Verhiltnisse.

Aus den beiden Versuchsreihen geht zunichst hervor, daB die Zellen des
Helodea-Blattes eine recht hohe Hypotonie-Resistenz aufweisen; sie vertragen
ganz allgemein ein unvermitteltes Ubertragen aus einer 11/, mol-Losung in
destilliertes Wasser. Beim Ubertragen aus einer noch stirkeren Glyzerinlésung
in destilliertes Wasser ergeben sich Unterschiede in der Hypotonie-Resistenz.
Am resistentesten erweisen sich die Zellen der Mittelrippe und bis zu einem ge-
wissen Grade auch noch Zellen am Blattrand und an der Blattbasis. Nach der
Vorstellung von I1jin (1934) saugt der Zellsaft, dessen osmotischer Wert in einer
Glyzerinlosung durch Glyzerinaufnahme stark ansteigt, das Wasser bei Riick-
versetzung in die hypotonische Losung mit groBer Kraft an, preBt das Proto-
plasma fest an die Zellwand und zerdriickt es. Nachdem ja der Zellsaft aller
Zellen des Blattes bei dem mehrstiindigen Verweilen in der Glyzerinlosung selbst
beim Bestehen von Permeabilititsunterschieden den gleichen osmotischen Wert
angenommen hat, so muf} auch der Druck, der beim Riickversetzen in das Wasser
auf das der Zellwand angeprefite Protoplasma ausgeiibt wird, in allen Zellen
gleich sein. Wenn trotzdem das Protoplasma mancher Zellen den Druck aushilt,
das anderer Zellen aber nicht, so muB dies eben in einer verschiedenen Druck-
resistenz seinen Grund haben. Nach 1ljin sind gewéhnlich Zellen, die unter
natiirlichen Verhiltnissen einen niedrigen osmotischen Wert haben (Pflanzen
feuchter Standorte), gegen Druck weniger resistent als Zellen mit hohem os-
motischen Wert (Pflanzen trockener Standorte). In diesem Zusammenhang
ist es von Interesse, dafl die Zellen der Mittelrippe (und Basis) des Helodea-Blattes
nach Walter (1929) und Moder (1932) den niedersten osmotischen Wert im
Blatt besitzen. Hierin besteht also ein Gegensatz zu der Vorstellung von Iljin
iiber den Zusammenhang zwischen normalem osmotischen Wert einer Zelle
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und der Druckresistenz derselben. Die Unterschiede in der Druckresistenz
scheinen daher nicht nur in der normalen Hydratur, sondern auch in anderen
(allerdings noch ganz unbekannten) Eigenschaften des Protoplasmas ihre Ur-
sache haben zu konnen.

VIH. Stirkeverteilung und Stiirkebildung im Dunkeln

Das Helodea-Blatt besteht, abgesehen von der Mittelrippe, aus nur zwei Zellagen.
Die mit Chloroplasten ausgestatteten Epidermiszellen stellen daher das Assimilationsgewebe
des Blattes dar. Die Chloroplasten der Epidermiszellen bilden im Licht autochthone Stirke,
die in Form kleiner Kérnchen im Stroma eingebettet sind.

In der Regel erreichen die Stirkekérner der Chloroplasten in bestimmten Partien
des Blattes eine Grofle, wie sie der typischen autochthonen Stirke sonst nicht zukommt;
die Chloroplastenstarke verschwindet dann auch nachts nicht, sie kann somit nicht als Assi-
milationsstirke bezeichnet werden, ist vielmehr eher als Reservestoffstéarke aufzufassen.
Einen analogen Unterschied im Stérkegehalt der Plastiden hat Gratzy (1931) fir Farn-
prothallien beschrieben. Auch bei diesen Objekten fithren die Zellen Mittelrippe ,,Speicher-
plastiden®, die Fligel- und Randzellen dagegen ,,Assimilationsplastiden®.

Uber die Verteilung der Stiarke im Helodea-Blatt hat Moder (1932) orientierende
Angaben gemacht. HEs ergaben sich zonale Unterschiede im Stérkegehalt; die Basis- und
Mittelrippenzellen sind wesentlich stérkereicher als die iibrigen Blattzellen, es besteht ein
Gefille der Stiarkeabnahme gegen die Spitze zu, wo sich das Minimum befindet.

Zunéchst wurde geprift, ob sich die Angaben von Moder iiber den Stirkegehalt
auch fiir die Helodea-Blatter meines Materials bestatigen lassen. Den besten Uberblick
iber Starkegehalt und Starkeverteilung gewinnt man durch Einlegen des Blattes in eine
Jodchloralhydratlosung. Die Proben ergaben die gleichen Verhiltnisse, wie sie Moder
beschrieben hat. Die Blattbasis und die Mittelrippe sowie in der unteren Blatthalfte, auch
die an die Mittelrippe angrenzenden Zellen sind duBerst stéarkereich; diese Stirke schwindet
auch an Tagen schwacher Beleuchtung nicht und ist am Morgen ebenso vorhanden wie am
Abend. Gegen die Blattspitze und Blattbasis zu nimmt die GréBe der Stirkekdrner all-
miahlich ab. Bei gut belichteten Pflanzen war auch die Blattspitze und der Blattrand nicht
vollkommen stirkefrei. '

Nachdem somit das Bild der normalen Starkeverteilung und Menge ermittelt war,
wurde nun weiterhin gepriift, erstens in welcher Weise sich das Stérkebild bei linger dauernder
Verdunkelung dndert, und zweitens, ob es bei Helodea moglich ist bei Dunkelkultur durch
kiinstliche Zufuhr von Kohlehydraten (Zucker) im Blatt Stiarkebildung zu erzielen; wenn
dies der Fall ist, muBte es sich zeigen, ob die dabei neu auftretende Stéiirke die gleiche Ver-
teilung aufweist, wie die unter normalen Bedingungen gebildete Stirke.

Helodea-Sprosse, deren Blatter normalen Stirkegehalt aufwiesen, wurden in Leitungs-
wasser in einen Dunkelschrank gestellt und darin bis zu vier Wochen belassen. Das Wasser
wurde wiederholt gewechselt, um Schidigungen, die bei einem Aziditatswechsel im Dunkeln
eintreten konnten, zu vermeiden (vergl. Weber 1932). Nach einem Aufenthalt von ca.
4 Tagen im Dunkeln zeigten sich die Zellep der gesamten Blattspitze sowie die Zellen des
Blattfeldes ganzlich stirkefrei. Die Zellen der Blatthasis und der Mittelrippe bis hoch hinauf
fithrten weiterhin Stirke und zwar in anscheinend unveréinderter Menge. Dieser Unterschied
im Stirkeabbau bei Dunkelkultur spricht dafiir, daB die Stirke des oberen Blatteiles und
der Blattfelder Assimilationsstirke ist, die des unteren Teiles und der Mittelrippe
Reservestoffstarke. :

Werden die Sprosse weiterhin im Dunkeln belassen, so schwindet allméahlich auch die
Reservestoffstirke aus den Blattern und diese erweisen sich nach etwa 4 Wochen als voll-
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kommen stirkefrei. In der Zeit von der ersten bis zur vierten Woche kann man alle Uber-
gangsstadien der Starkeentleerung verfolgen. Auch in der Mittelrippe und den angrenzenden
Zellen weicht die Stéirke schrittweise von der Spitze her gegen die Basis zu zuriick und schlie3-
lich findet sie sich nur mehr in einigen wenigen ganz an der Basis gelegenen Zellen.

Nachdem nun nach 4 Wochen Dunkelkultur in den Blittern das Stirkeminimum,
das heiBt der Zustand vollkommener Starkefreiheit, erreicht war, konnte mit den Versuchen
begonnen werden, die klarlegen sollten, ob die Helodea-Blatter bei kimstlicher Kohlehydrat-
ernihrung im Dunkeln Stirke bilden und auf welche Weise sich die neu gebildete Stéarke
verteilt. Wie zuerst von Bohm (1883) und nach ihm von vielen Autoren bei solchen
Versuchen, wurde Saccharose (und zwar eine 1 %, Losung) als Kohlehydratquelle dargeboten.
Die Sprosse blichen dabei weiterhin in Dunkelkultur. Die Rohrzuckerlésung wurde jeden
Tag oder jeden zweiten Tag gewechselt. Nach 3—4 Tagen konnte in den Blittern der Beginn
der Starkebildung konstatiert werden.

Die Verteilung der nunmehr im Dunkeln aus Zucker gebildeten Starke war dieselbe
wie in jenen Blittern, die zu Beginn des Versuches 2—3 Tage lang in Dunkelkultur gehalten
waren. Das Maximum der Stirke befand sich im basalen Blatteil und in der Mittelrippe,
gegen die Spitze und den Rand zu nahm der Stirkegehalt rasch ab (Spitze und Rand
selbst waren noch ganz stirkefrei). Diese Verteilung blieb bei weiterer Dunkelkultur
einige Tage erhalten. Der Starkegehalt nahm aber nicht mehr weiter zu, sondern eher wieder
ab. Selbst wenn die Konzentration des Zuckers in der Kulturlésung auf 2 9, erhéht wurde,
lie} sich keine Zunahme des Starkegehaltes erzielen. Im Gegenteil, die im Dunkeln gebildete
Stéarke nahm in ihrer Menge nunmehr rasch ab und auch das Areal, in dem die Starke gebildet
worden war, wurde wieder kleiner, so da3 die Blitter nach 10téagigem Aufenthalt im Dunkeln
— bis auf einige wenige Zellen der Blattbasis — wiederum vollkommen stirkefrei geworden
waren, obwohl sie dauernd sich in der Zuckerlosung befanden.

Von diesen Ergebnissen ist zundchst beachtenswert, dafl die Starke-
bildung im Dunkeln aus Zucker in derselben Blattregion zuerst
und am intensivsten eintritt, wo normalerweise sich das Stérke-
maximum befindet und die Stdrke auch bei Verdunkelung (ohne
Zuckerzufuhr) am spétesten verschwindet. Es liegt nahe, aus diesem
Ergebnis zu schlieBen, dall die Zuckerlosung von den Epidermiszellen nicht
direkt von auBen her aufgenommen werden kann, dafl sie vielmehr vom
Stimmchen her durch den Blattnerv zugeleitet wird, sonst wére es'ja nicht ohne
weiteres einzusehen, daB die Stirke, wenn der Zucker im Kulturmedium der
ganzen Blattfliche dargeboten wird, gerade in der Mittlerippe und an angren-
zenden Blattpartien des basalen Blatteiles zuerst auftritt. Was den sekundéren
Stiarkeabbau bei lingerer Dunkelkultur betrifft, so diirfte dies wohl die Folge
einer Schidigung sein; dabei ist es immerhin beachtenswert, daf} auch in diesem
pathologischen Falle der Gradient der Stérkeentleerung derselbe ist wie bei der
primédren Stirkeentleerung am 2. oder 3. Tage der Dunkelkultur.

Bei langer dauernder Dunkelkultur in Zuckerlésung liefen sich noch
einige Beobachtungen iiber die , Resistenz’* gegen diese abnormalen Kultur-
bedingungen machen. ,,Alte Bliatter (10 cm und weiter hinter der Spitze)
erwiesen sich als wenig resistent; sie besaflen die Fahigkeit, aus der Zuckerlésung
im Dunkeln Stirke zu bilden, iiberhaupt nicht, starben vielmehr schon nach
etwa einer Woche ab, und zwar bis auf die Mittelrippe und Blattbasis. In diesen
einzigen iiberlebenden Regionen hatten die Chloroplasten an GroSe stark ab-
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genommen, sie nahmen eine gelbe Farbe an und wurden durch das intensiv
stromende Cytoplasma in lebhafter Rotation mitgefiihrt. Nach 8wdchigem
Aufenthalt in der Zuckerlésung und insgesamt 7 Wochen Dunkelkultur waren
dann alle vorher ausgebildeten Blatter (auch die jiingeren) abgestorben, dagegen
hatten sich im Dunkeln neue etiolierte Triebe gebildet. Die Blitter der etio-
lierten Triebe waren klein, blaBgelb und iberaus stirkereich, die Squamulae
intravaginales dieser Blatter dagegen vollkommen stéirkefrei.

IX. Diskussion der Ergebnisse

Wie eingangs erwihnt, war dieser Untersuchung die Aufgabe gestellt, das Bild, welches
Moder (1932) von der ,,protoplasmatischen Anatomie‘ des Helodea-Blattes entworfen hat,
zu erginzen und zu vertiefen. Das Ergebnis der Arbeit von Moder war vor allem, daB das
Helodea-Blatt, das in Hinblick auf seine rein morphologisch-anatomische Gestaltung wenig
differenziert erscheint, in Hinblick auf die protoplasmatischen Eigenschaften seiner Zellen
weitgehende zonenartige Unterschiede aufweist. Moder hat auf Grund der proto-
plasmatischen Priffung im Blatt folgende Areale unterschieden: Mittelrippe, Feld, Rand,
speziell die Blattzihne, Zellen der Basis. Die vorliegende Untersuchung hat vor allem die
Berechtigung der protoplasmatischen Unterscheidung dieser Areale neuerdings erwiesen,
bekriftigt und zur protoplasmatischen Charakterisierung der genannten Zonen beigetragen.
Bei allen Eingriffen, denen das Blatt unterworfen wurde, seien sie chemischer oder physi-
kalischer Art, hat sich immer wieder gezeigt, dal sich diese Zonen den dufleren Einfliissen
gegeniiber verschieden verhalten, verschieden empfindlich bezw. resistent erweisen. Die
protoplasmatische Eigenart dieser Regionen im Helodea-Blatt steht daher nunmehr ganz
auller Zweifel.

Wihrend also das nichste Ziel der Arbeit, Beitrige zur protoplasmatischen Anatomie
des Helodea-Blattes zu liefern, in befriedigender Weise erreicht wurde, sind wir von dem
ferneren Ziele noch weit entfernt, welches dahin geht, einen vertieften Einblick in das Wesen
der protoplasmatischen Unterschiede der verschiedenen Blattregionen zu gewinnen.

Bevor, wenn auch nur kurz, auf die Erorterung dieser schwierigen Frage eingegangen
wird, sei auf das Ergebnis einer vor kurzem erschienenen Arbeit von Rubinstein und
Uspenskaja (1934) hingewiesen. In dieser Arbeit, die keineswegs auf der Linie der Unter-
suchungen iiber protoplasmatische Pflanzenanatomie liegt, wurde doch ein sehr wesentlicher
Beitrag zu dieser Forschungsrichtung erbracht, was fiir die hier exérterte Frage um so wichtiger
ist, als die Befunde ebenfalls die physikalisch-chemische Topographie des Helodea-Blattes
betreffen.

In der zitierten Untersuchung wurde die relative Gréfle der elektrokinetischen Poten-
tiale der Protoplaste verschiedener Zellgruppen bestimmt. Das groBte negative Grenz-
potential scheinen die Protoplasten der Randzellen zu besitzen, sie zeigen ausgesprochene
anodische Kataphoreserichtung, wihrend die Protoplaste der Seitenfelder und Mittelrippe
glatt zur Kathode wandern. Beurteilt man die GroB8e der negativen Ladung nach der relativen
Bestdndigkeit der anodischen Kataphorese, so kann maun fiir die Protoplasten der Randzellen
ein hgheres Potential, fiir die der Mittelrippe dagegen ein niedereres als bei den Protoplasten
der Seitenfelder annehbmen. Das negative Grenzpotential scheint also vom Rand bis zur
Blattmitte allmihlich abzunehmen. In zwel Zonen, in der Nihe des Randes und der Mittel-
rippe erfolgt die Abnahme sprungweise.

Diese Feststellungen haben, wie bereits betont, firr das hier in Frage stehende Problem
sicherlich groBe Wichtigkeit. HEs ergibt sich daraus zunichst einmal, dafl tatsichlich an
den Protoplasten selbst physikochemische Unterschiede feststellbar sind. Die Differenzen
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im Verhalten der Protoplaste der verschiedenen Blattregionen sind also wohl nicht aus-
schlieBllich etwa in einer unterschiedlichen Ausbildung der Zellmembran begriindet. DaB sich
mit der elektrischen Ladung der Protoplaste und speziell des Plasmalemmas eine Reihe von
anderen Eigenschaften, wie Permeabilitit, Plasmolysezeit, Lichtempfindlichkeit, Resistenz
gegen Hitze, gegen Frost, &ndern kénnen und miissen, ist vom kolloidchemischen Standpunkte
aus ohne weiteres verstéandlich. Im einzelnen auf die sich etwa darbietenden Erkliarungs-
moglichkeiten einzugehen, erscheint allerdings bei der geringen Einsicht in solche Zusammen-
binge verfritht. Auch soll nicht gesagt sein, dal gerade das elektrokinetische Potential
das alleinige oder auch nur priméire Merkmal ist, von dem sich alle anderen Eigenschaften
ableiten. Auf jeden Fall aber muBl das elektrokinetische ({) Potential von der Adsorbierbar-
keit der in der AuBenlosung befindlichen Ionen abhéngig sein. Fiir die GréBe des elektro-
kinetischen Potentials sind alle Tonen von EinfluB, die adsorbiert werden konnen. Das
elektrokinetische Potential spielt nicht nur fiir die Kataphorese eine Rolle, was ja nur im
Experiment zum Ausdruck kommt, sondern auch fiir die Elektroosmose. Es gilt die all-
gemeine Regel: Eine positive Membran ist bevorzugt durchléssig fiir Anionen, eine negative
fiir Kationen. Das Vorzeichen der Membranladung wird aus dem elektrokinetischen Ver-
halten erschlossen. Daf die selektive Ionen-Permeabilitit auf den Kolloidzustand auch,
des Mesoplasmas von Einfluf ist, versteht sich von selbst. Von Blattregionen mit unter-
schiedlichem elektrokinetischen Potential, wie es eben nach Rubinstein die immer wieder
als durch Besonderheiten charakterisiert zutage tretenden protoplasmatischen Regionen
des Helodea-Blattes sind, wird jedenfalls ein verschiedenes zellphysiologisches Verhalten
von vornherein zu erwarten sein.

SchlieBlich. sei auch noch auf die eben erschienene Arbeit von Strugger (1934) ver-
wiesen, worin mit Hilfe der Plasmolyseform und -Zeitmethode in jungen Helodea-Blattern
protoplasmatische Unterschiede zwischen der basalen oder meristematischen, der mittleren
oder Streckungszone und der Spitze oder Dauerzone nachgewiesen wurden. Strugger
sieht den primiren Unterschied der Zonen darin, da8 stark wachsende Zellen einen bedeutend
hoheren Viskositatsgrad der Plasmakolloide aufweisen im Vergleich zu ausgewachsenen
Zellen.

Zusammentassung

Aufgabe der vorliegenden Untersuchung war der weitere Ausbau der von Moder
(1932) begriindeten protoplasmatischen Anatomie des Helodea-Blattes. Fiir die proto-
plasmatischen Differenzen der von Moder unterschiedenen Blattzonen (Basis, Feld, Spitze,
Rand, Mittelrippe) konnten neue Beweise erbracht werden. Gleichzeitig ergaben sich Bei-
trage zur Physiologie der Pflanzenzelle im allgemeinen.

Nach kurzer Vorbehandlung erwachsener Blatter mit verdiinnter Kaliumpermanganat-
16sung vertragen die Zellen des Blattfeldes Plasmolyse mit KCl-Losung nicht mehr, es
tritt in diesen Zellen unter Absterben des Cytoplasmas Vakuolenplasmolyse ein. Es ist
dies ein neues Verfahren, um mit Sicherheit ,,Tonoplasten‘ zu erzielen. Die Zellen der
iibrigen Zonen des Blattes zeigen auch nach Kaliumpermanganat-Vorbehandlung normale
Plasmolyse, Am resistentesten erweisen sich die Zellen der Mittelrippe. Die jungen
Blatter der Knospenregion sind gegeniiber der Plasmolyse nach Kaliumpermanganat-
Behandlung widerstandsfahiger als die dlteren erwachsenen Blatter.

In 19 Na-Oleatlosung bildet sich auf der Epidermis des Helodea-Blattes ein
effloreszenzartiger Niederschlag, der morphologisch mit dem Wachsiiberzug groBe Ahnlich-
keit hat. Dieser Niederschlag fehlt vollkommen tiber den Zellen der Mittelrippe.

Bei Ultraviolettbestrahlung der Helodea-Blatter in der Dauer von 5—10 Min. tritt
bei nachheriger Plasmolyse eine ,,Loch“bildung im Cytoplasma auf, die auf eine Erh6hung
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der Viskositit der duBeren Cytoplasmaschicht zuriickgefithrt wird. Die Zellreihen zu beiden
Seiten der Mittelrippe zeigen diese Verinderungen zuerst. Bei Bestrahlung von nur
1—3 Min. wird die Plasmolysezeit abgekiirzt, was moglicherweise auf einer Herabsetzung
der Viskositat der Plasmagrenzschicht bei kurzfristiger Bestrahlung beruht. - Nach kurzer
Ultraviolettbestrahlung und nachfolgender Harnstoffplasmolyse ist die Deplasmolysezeit
wesentlich abgekiirzt, woraus sich auf eine ErhGhung der Permeabilitit schlieBen laBt.
Eine viel geringere Anderung der Deplasmolysezeit ergibt sich, wenn die Blatter im be-
reits plasmolysierten Zustand bestrahlt werden. Durch ,,abdichtende ('a-Salze 148t sich
die Abkiirzung der Deplasmolysezeit (Erhohung der Permeabilitit) kompensieren.

Die Deplasmolysezeiten der direktem Sonnenlichte ausgesetzten Blitter sind kiirzer
als die Deplasmolysezeiten der Dunkelblatter. Unter dem Einflusse des direkten Sonnen-
lichtes wird demnach die Permeabilitdt der Blattzellen fiir Harnstoff erh6ht. Die Per-
meabilititserhohung ist in den Zellen der Blattunterseite stirker als in denen der Ober-
seite. Am geringsten ist der KinfluB des Sonnenlichtes auf die Zellen der Mittelrippe und
der Basis.

Die Blattzahne erweisen sich bei Einfrieren des Helodea-Blattes als die am meisten
kéilteresistenten Zellen. Werden schlieBlich auch diese geschadigt, so ,,iiberlebt* der Tono-
plast das Mesoplasma und Plasmalemma.

Nach kiinstlicher Erhéhung des osmotischen Wertes durch Einlegen in Glyzerin-
l6sungen und nachherigem unvermitteltem Riickversetzen in destilliertes Wasser zeigen
die Zellen der Mittelrippe die hochste Hypotonie-Resistenz, die geringste dagegen die
Zellen des Blattfeldes.

In bezug auf weitere Ergebnisse (iiber Starkebildung, Vitalfirbung u. a.) sowie
Einzelheiten sei auf den Text verwiesen.
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