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Uber das Sauerstoff bediirfnis
wachsender Pflanzenzellen

Von Maja Kopp

(Aug dem Pflanzenphysiologischen Institut der Eidg. Technischen Hochschule in
Ziirich und dem Pflanzenphysiologischen Institut der Landwirtschaftlichen Hoch-

. schule Schwedens in Uppsala)

Eingegangen am 10. Mai 1948
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1. Einleitung und Problemstellung
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Auf Grund der zahlreichen Arbeiten, die iiber die Wachstumsvor-
ginge bel Pflanzen vorliegen, ist man heute ziemlich allgemein zu fol-

gender Anschauung iiber das Streckungswachstum gekommen:

Die Wuchsstoffe bewirken erhohte Dehnbarkeit der Zellwinde
(Heyn, 1931, 1940; S6ding, 1931), was mit einer Lockerung der
Zellulosemizellhaftpunkte erklirt wird (Bonner, 1935; Frey-
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WyBling, 1936). Der Wanddruck ist also herabgesetzt, der Turgor
kann die Membran dehnen. Parallel der Volumenvergrifierung geht eine
ansehnliche Wasseraufnahme (Ursprung und Blum, 1924; Beck,
1941); da der Turgor aber wihrend der Streckung annihernd konstant
bleibt, miissen auch osmotisch wirksame Substanzen, also Niihrstoffe,
aufgenommen werden Burstrom, 1942 a). Diese werden zum Teil
in Plasmasubstanzen (Blank und Frey-WyB8ling, 1941) und in
Zellwandstoffe (Wirth, 1946) umgewandelt und letztere in die erwei-
terten Maschen des Membrangeriistes eingebaut. Dabei hat man sich
diese Vorgiinge nicht nacheinander, sondern miteinander sich abspielend
vorzustellen, und nach Frey-WyBling (1945) ist kaum zu ent-
scheiden, welche Teilprozesse primér und welche sekundir sind.

Es ist anzunehmen, daf solch intensive Neubildung von Zellmate-
rial, wie sie von Blank und Frey-WyBling und Wirth bei der
Zellstreckung bewiesen wurde, mit einem entsprechenden Energieauf-
wand verbunden ist. So fand auch Bonner (1933, b, 1936) das

/ Spitzenwachstum

<« Streckungs- 5
wachstum

Abbildung 1

Wachstum der Avena-Koleoptile von der Atmung abhingig. Frey -
WyBling (1945) fordert kriftice Atmung wihrend des Streckungs-
wachstums, da Stoff- und Wasseraufnahme nur unter Energieaufwand
erfolgen (Steward, 1933; Steward, Berry und Broyer, 1936;
Reinders, 1938, 1942; Arisz, 1942; Pepkowitz und Shive,
1944; Vlamis und Davis, 1944). Fiir die Neubildung des Zellmate-
rials miissen aber Stoffe aufgenommen werden. Auch das Spitzenwachs-
tum von Pollenschlduchen geht nicht ohne Nahrungsaufnahme vor sich,
wie Schoch-Bodmer und Huber (1945 a, 1947) zeigten.

Es sollte daher untersucht werden, wie sich wachsende Zellen bei
Sauerstoffmangel verhalten. Als Versuchsmaterial dienten Wurzelhaare
(Spitzenwachstum), Wurzelepidermiszellen (Streckungswachstum) und
Pollenschlduche (Spitzenwachstum).

Alle grundlegenden Arbeiten iiber die Physiologie des Zellwachs-
tums wurden iiber das Streckungswachstum gemacht. Man wird jedoch
mit recht groBer Wahrscheinlichkeit einen im Prinzip iibereinstimmen-
den Mechanismus fiir das Spitzenwachstum annehmen diirfen. Dehnungs-
fahigkeit und Stoffeinlagerung sind, statt iiber die ganzen Lingswinde
der Zellen verteilt zu sein, auf deren Spitze beschrinkt. Auch bei der
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Zellstreckung wachsen nicht die ganzen Winde als Einheit, sondern ein-
zelne Teile derselben, lokal und zeitlich begrenzt (Sinnot und Bloch,
1939; Burstrom, 1941). Neuestens haben auch Schoch-Bodmer
und Huber (1945 b, 1946 a, b) gezeigt, dah bei Fasern an ein und der-
selben Zelle unabhingig voneinander Streckungs- und Spitzenwachstum
vorkommen konnen. Dies ist im Prinzip auch bei allen Wurzelhaarzellen
der Fall, nur mit dem Unterschied, daB Spitzen- und Streckungswachstum
nicht in der gleichen Achse, sondern senkrecht zueinander erfolgen (vgl
Abbildung 1).

2. Untersuchungsmaterial und Untersuchungsmethoden

Fiir die Versuche mit Wurzelhaaren und Wurzelzellen wurden Wei-
zenkeimlinge, Sorte Diamant IT, verwendet. Die Kérner wurden wihrend
24 Stunden in 0,1prozentigem H,O, gequollen, in Petri-Schalen in feuch-
ter Luft auf Filterpapier wihrend 48 Stunden angekeimt und dann auf
durchlécherte Korkscheiben in Kulturrohren gepflanzt. Die Néhrlosung
hatte folgende Zusammensetzung:

KNO, 0,6 Millimol/Liter
Ca(NOg)g -4 aq' 1,5 » »
o, T } i ;
MgSO0, ;

KH2P04 1,0 » »
NaQHPO4 - 12 aq 0,2 » »
Fe-citrat 0,04 » »

Das pH lag bei 6,1.

Die Keimlinge wuchsen 1—2 Tage im Photothermostaten bei 20° C
‘wihrend der 15stiindigen Belichtungsperiode, bei 15°C wihrend der
9stiindigen Dunkelperiode. Dann erst wurden sie fiir die Versuche
herangezogen. '

Die Zellen wurden unter dem Mikroskop in einer Kammer beob-
achtet und gemessen, wie sie bei Lundegdrdh (1946, S.1 und
Figur 2) beschrieben ist. Sie war aus einem Kunstharz angefertigt, statt
aus dem luftdurchlissigen Gummi. Durch die Feuchtigkeit verbog sich
dieses jedoch mit der Zeit. Hernach wurde eine Messingkammer verwen-
det, nachdem festgestellt worden war, daf das Metall keine Ionen in
spiirbarer oder schidlicher Menge abgibt.

Um Ausfillungen von Eisenhydroxyd zu verhindern, kam in den
Versuchen eisenfreie Nihrlosung zur Anwendung. Im iibrigen hatte sie
dieselbe Zusammensetzung wie die in den Kulturrshren. Sie floB in stetem
Strom durch die Kammer. Indem gereinigter Bombenstickstoff durch die
Losung geschickt wurde, konnte sie annihernd sauerstofffrei gemacht
werden. Der Stickstoff wurde iiber aktiviertem Kupfer von 250° C (Me-
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thode von Meyer und Ronge, 1939?) gereinigt. Die Erfahrung zeigte,
daB ein kriftiges Durchperlen des Gases durch 500 em® Losung withrend
zwei Stunden geniigt, um die Losung mit N, zu sittigen. Diese enthielt
dann noch 0,15 mg O,/Liter. Bei Behandlung mit ungereinigtem N, war
der O,-Gehalt 0,5 mg/l. Losung, die an der Luft gestanden hatte, ent-
hielt 8,5 mg Sauerstoff per Liter. In einem kommunizierenden, kali-
brierten Gefdf konnten unter einer luftabschliefenden Paraffinolschicht
sauerstofifreie und sauerstoffhaltige LOsung in beliebigen Verhiltnissen
gemischt werden (vgl. Abbildung 2). Der O,-Gehalt der Losung ist
immer nach der Winkler-Methode bestimmt worden. Tabelle 1 gibt alle
verwendeten O,-Konzentrationen, die als mg/l berechnet wurden, auch
als 0,-Partialdrucke in Atmosphiiren an. -

Tabelle 1 ,
Partialdrucke der verwendeten Os:-Konzentrationen (bei 0°)

35,0 mg 0,/1=2 45 10—2 atm
8,0 mg 0/1__6() 102 a
50 mg O/l__85 -10—® atm
3.6 -t 0,/1=—25 <10 atm
1,6 mg 0,/1=1,1 -10—%atm
1.3 mg 0,/1=092 «10~*
1.0 fig O=—=7.0 -10*atm
0,5 mg 0,/1=35 -10~*atm
0,3 mg 0,/1=2,1 -10—* atm
0,15 mg 0,/1=1,05-10—* atm

Die Verbindungen zwischen den einzelnen Teilen der Apparatur
(Abbildung 2) waren durchwegs Glasschliffe. Einzig vor der Kam-
mer wurde ein kurzes Gummischlauchstiick angebracht, so daB diese auf
dem Mikroskoptisch beweglich war. Dieses Schlauchstiick wurde mit
einem Paraffin-Kakaobutter-Gemisch iiberzogen; mit dem gleichen Ge-
misch wurde auch das Deckglas abgedichtet. Bei jedem Versuch ist das
Wachstum der Wurzeln oder Wurzelhaare zuerst 1—2 Stunden in ge-
wohnlicher Nihrlosung beobachtet worden (Gefif 2). Bevor dann die
sauerstoffarme Losung durch die Kammer zu flieBen begann., wurde
Quetschhahn X zugedreht und das ganze Rohrensystem mit der N.-
Losung gefiillt.

Der mittlere Fehler fiir die Lingenmessungen an Wurzelhaaren und
Wurzelzellen betrug == 2 u. Alle Versuche sind bei konstanter Tempe-
ratur von 21° C ausgefiihrt worden.

1 Die erste Herstellungsmethode mit Ammoniak erwies sich als unbrauchbar.
Das Ammoniak ist nie mehr vollstandlg aus dem Préparat zu entfernen, Es wird
vom Gasstrom mitgerissen, 16st sich in der Fliissigkeit und erh6ht deren pH-Wert
in unerwiinschter Weise.
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Fiir die Versuche mit Pollenschliuchen kam Pollen von Leucoium
vernum L. und Primula vulgaris Hudson, var. rubra Sibth. and Smith
(Gartenprimel) zur Anwendung. Die Deckgliser wurden mit einer diin-
nen Schicht Gelatine iiberzogen, der Pollen darauf gesidt und in der
feuchten Kammer iiber einem Tropfen Rohrzuckerlgsung (0,2, resp. 0,5
volummolar) angekeimt. Durch die Kammer wurde ein N,-Strom ge-
schickt, der in gleicher Weise wie fiir die Wurzelversuche gereinigt
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Abbildung 2
Apparatur zur Entfernung des Sauerstoffes aus der Néhr-
losung. A Absorptionsturm mit aktiviertem Kupfer nach
Meyer u. Ronge. B Kihler. Hg Quecksilberventil. 1 Ge-
48 zur Sittigung der Losung mit Stickstoff. 2 MischgefédB.
Th Thermometer. K Versuchskammer. X Quetschhahn

~worden war. Um die Dampfspannung in der Kammer aufrechtzuerhal-
ten, ging das Gas zuerst durch Rohrzuckerldsungen entsprechender
Konzentration. . ,

Der MeBfehler betrug auch fiir die Pollenschliuche =+ 2 u.

3. Wurzelhaarwachstum an intakten Wurzeln

Durch die Ubertragung der Weizenkeimlinge aus der Kulturrdhre
in die Versuchskammer wird das Wachstum der Wurzelhaare etwas
gestort. Der Versuch wurde deshalb zirka 15—30 Minuten nachdem die
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Wurzel in die Kammer gebracht worden war, begonnen, wenn alle Haare
sich wieder in vollem Wachstum befanden.

Es ist im Mikroskop sehr leicht festzustellen, ob ein Haar wichst
oder stillsteht. Lebhaft wachsende Haare zeigen ein linglich zugespitztes
Ende, bei langsam wachsenden ist es abgerundet bis halbkugelférmig
(Tafel 2, Abbildungen 1, 2). Die Zellwand ist am Scheitel vom Plasma
nicht zu unterscheiden. Haare, die voriibergehend stillstehen, haben die
Spitze abgekugelt oder auch leicht angeschwollen. Nach geringfiigigen
Storungen wichst diese bald wieder aus. War die Storung nachhaltiger,
so geht die Dehnungs- und damit die Wachstumsfihigkeit der Membran
am Scheitel zuerst verloren. Es wird dort oft ein kleines Korn stark
lichtbrechender Substanz abgelagert (Tafel 2, Abbildung 4 b). Die riick-
wiirtigen Teile der Kalotte, bis zum Abstand von einem Haardurchmesser
hinter der Spitze, sind noch dehnbar, und neue Spitzen kénnen seitlich
der alten auswachsen (Tafel 2, Abbildung 4). Geht die Wachstumsfihig-
keit ganz verloren, so wird die Membran iiber die ganze Kuppe hin ver-
dickt (Tafel 2, Abbildung 3 ). Die Spitze solcher Zellen ist meist stark
aufgebliht und oft vakuolisiert (Tafel 2, Abbildungen 3@, ¢). Wahr-
scheinlich kann noch einige Zeit, nachdem das Wachstum zum Stillstand
gekommen ist, Wasser aufgenommen werden, so daB die Enden unfor-
mig anschwellen. Gtanz #hnliche Beobachtungen machte schon Rein -
hardt (1892) an Pilzhyphen und Wurzelhaaren. Er bewies durch Auf-
streuen von Mennigteilchen auf Wurzelhaarspitzen, daf das Wachstum
am Scheite]l am intensivsten ist, gegen riickwiirts abklingt und einen
Haardurchmesser hinter der Spitze ganz erloschen ist. Er zeigte auch
theoretisch an Hand von konstruierten Aufrissen, daB beim Wachstum
die einzelnen Teilchen der Wand sich lings orthogonalen Trajektoren
bewegen miissen und neue Teilchen (durch Intussuszeption) dazwischen
geschaltet werden. Es leuchtet aus den Figuren von Reinhardt
sofort ein, dafl paraboloidformige Spitzen rascher wachsen miissen als
abgerundete, was auch immer der Fall ist.

Der Zuwachs der Wurzelhaare wurde zum Teil photographisch be-
stimmt, indem ein einziges Wurzelhaar in gleichen Intervallen (hier alle
6 Minuten) photographiert und der Film nachher ausgemessen wurde.
Die hierzu verwendete Einrichtung ist bei Lundegardh (1946) aus-
fihrlich beschrieben. Meist jedoch wurden 10 bis 20 bestimmte Haare
eines Priparates alle 30 Minuten mit dem MeBokular gemessen. (Lange
Haare braucht man nicht von der Basis aus zu messen, sondern kann
von einem bestimmten, gut erkennbaren Punkt ausgehen, da bei Wurzel-
haaren ja nur die Spitze wichst.)

Das Alter des Haares hat keinen EinfluB auf dessen Wachstums-
geschwindigkeit. Vom Augenblick an, da sich ein kleiner Buckel an
der Epidermiszelle zeigt, kann es allerdings 1—2 Stunden dauern,
ehe das Haar die maximale Wachstumsgeschwindigkeit erreicht. Von



Tafel 2

Abbildung 1 Abbildung 2

a b c a b c

Abbildung 3 Abbildung 4

Wachstumsformen von Wurzelhaaren

Abbildung 1: Wachsendes Wurzelhaar.

Abbildung 2: Wachsendes Wurzelhaar steht still, beginnt die Spitze abzurunden und
eine Vakuole zu bilden.

Abbildung 3: Abgekugelte Haare, a mit Vakuole, b mit verdickter Membran an der
Kalotte, und ¢ mit aufgeblibter Spitze.

Abbildung 4: Wieder auswachsende Haare: a gerade, b seitlich der alten Spitze (ver-
dickte Stelle in der Membran), ¢ beidseitig der alten Spitze —> ver-
zweigtes Wurzelhaar.

VergriBerungen 1200mal.



Tafel 3

Abbildung 7

Plasmoptyse von Wurzelhaarspitzen bei Anaerobiose

Abbildung 5: Aufnahmen alle 30 Sekunden, wihrend der Plasmoptyse alle 5—10 Sekunden.
VergréBerung 1200mal.

Abbildung 6: Bildung einer kleinen Ausstiilpung () vor der Plasmoptyse. Aufnahmen
alle 30 Sekunden, von 4 weg alle 10 Sekunden. Vergroferung 1200mal.

Abbildung 7: Wie Abbildung 6. Aufnahmen alle 10 Sekunden. Vergroferung 2700mal.
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einer Linge von 20—30 u ab bleibt jedoch das Wachstum unter un-
verinderten Bedingungen bis fast zur Endlinge konstant (vgl. auch
Ekdahl, 1947). Die Wachstumsraten normaler Haare schwanken zwi-
schen zirka 50 und 120 x/h; an ein und derselben Wurzel wachsen jedoch
alle Haare mit ungefihr gleicher Intensitit. Ein mittlerer Zuwachs
errechnet sich aus allen Versuchen zu zirka 86 u/h. Ausgewachsene
Haare sind 1,8 bis 2,2 mm lang.

4. Wurzelhaarwachstum an isolierten Wurzeln

Fiir die spiteren Versuche ohne Sauerstoff war es von Vorteil, das
ganze Versuchsobjekt von der Luft abschlieBen zu konnen. Dazu eignet
sich eine einzelne Wurzel besser als der ganze Keimling. Es wurde daher
untersucht, wie sich die Wurzelhaare an isolierten Wurzeln verhalten,
ob sie im Wachstum gegeniiber denjenigen an intakten Wurzeln grund-
legende Verinderungen zeigen.

Es erwies sich, daf die Wachstumsgeschwindigkeit in der ersten
Stunde nach der Isolierung normal bleibt und danach allmihlich abzu-
sinken beginnt (Abbildung 3, Kurve 2). Da jedoch die Variationsbreite
der Zuwachsgeschwindigkeit sehr groB ist (von zirka 50 bis 120 w/h)
und die Erfahrung zeigte, daB Haare, die 65 p/h wachsen, sich in allen
Beziehungen durchaus normal verhalten, so kann man bis 5 Stunden
nach der Isolierung mit normalen Reaktionen der Wurzelhaare rechnen.

5. EinfluB des Sauerstoffdruckes auf das Wurzelhaarwachstum

a) Erhohter Sauerstoffdruck

In der eingangs beschriebenen Apparatur wurden 500 cm?® Néhr-
losung iiber Nacht oder wihrend 3—4 Stunden mit Bombensauerstoff
durchperlt. Die O,-Bestimmungen der Losungen, die zu jedem Versuch
ausgefiihrt wurden, ergaben einen Gehalt von 35 mg O,/l Losung. Eine
Stunde lang wurde das Wachstum in gewdhnlicher Nihrlosung kontrol-
liert, darauf die gleichen Haare in der mit O, angereicherten Ldsung
weiter gemessen. ,

Die Mittelwertskurve von 50 beobachteten Haaren zeigt, daB die
normale Wachstumsgeschwindigkeit 4 Stunden nach der Isolierung
aufrechterhalten werden kann (Abbildung 3, Kurve 1), wihrend sie in ge-
wohnlicher N4dhrlosung schon nach der ersten Stunde abzusinken beginnt.

Diese stimulierende Wirkung des Sauerstoffs beschrinkt sich nicht
nur auf das Wurzelhaarwachstum an ésolierten Wurzeln. Denn wenn
man O, durch die Kulturréhren schickt, bilden die Weizenwurzeln anor-
mal viele und rasch wachsende Haare (vgl. «stumpfe Silhouette »,
Seite 304, und Abbildung 10). Diese Reaktion wurde im Juli und August

19



— 290 —

ausgeniitzt, wenn die Keimlinge, aus bisher noch unabgeklirten Griin-
den, nur spirlich und schlecht wachsende Haare erzeugen. Schon bloBes
Durchleiten von Luft konnte die Wurzelhaarbildung anregen, jedoch oft
ungeniigend und nie in dem Male wie reiner Sauerstoff. Nach etwa
36 Stunden begann sich dann das Wurzelgewebe braun zu firben, wohl
infolge toxischer Wirkungen der supraoptimalen Sauerstoffkonzentra-
tion, wie sie auch von andern Pflanzen her bekannt ist (Shive, 1941;
Gilbert und Shive, 1942; Leonard und Pinckard, 1946).

e

% 100

isol. 1 2. 3. 4, 5. ' 8M.

Abbildung 3

Wachstum der Wurzelhaare an isolierten Wurzeln in Prozenten der

Wachstumsgeschwindigkeit vor der Isolierung. 1 in sauerstoffgesit-

tigter Losung, 2 in an der Luft gestandener Losung. Mittelwerte von
Messungen an je 50 Haaren

b) Verminderter Sauerstoffdruck

Das Verhalten des wachsenden Wurzelhaares wurde in Losungen
mit abnehmendem Sauerstoffgehalt von 5,0, 3,6, 1,6, 1,3, 1,0 und 0,5 mg
0,/1 verfolgt. Die Ergebnisse von je drei Parallelversuchen sind als
Mittelwertskurven in den Abbildungen 4 und 5 dargestellt.

Schon beim Heruntergehen vom Normalwert (8,5 mg 0,/1) auf 5
und 3,6 mg O, tritt eine Wachstumshemmung ein, jedoch bewegen sich
die Werte noch immer innerhalb der normalen Variationsbreite. I:.me
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eingreifende Wirkung macht sich erst bei 1,6 mg O,/1 bemerkbar. Die
Haare erholen sich nach 2 Stunden wieder etwas, wenn auch die An-
fangsvitalitit nicht mehr erreicht wird. Bei 1,3 und 1,0 mg O,/]1 sinken
dann die Werte rasch gegen Null ab. :

500 up Verlangerung - ' o .
400 il
300~ A
}-normale k
200+
100+ / ;
/. PR L
L ! PR | ! 1 L | : B iy
1sol. 0 1 2 3 4 Std.

Abbildung 4 _

Mittelwertskurven des Wurzelhaarwachstums bei verschiedenem

Sauerstoffgehalt der Nihrlosung. 85 mg 0,/1, 85 mg 0,/l, 5mg O,/i,

3,6 mg 0./, 1,6 mg 0,/1, 1,3mg 0,/l, 1mg0,/, 0,5mgO0,/l. Mittel-

werte von Messungen an je 40—60 Haaren (je 3 Versuche zu
i s 15—20 Haaren)
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Bei 0,5 mg 0,/1 geschieht etwas Merkwiirdiges: Innerhalb von 2 bis
3 Minuten sind die Wurzelhaare geplatzt. Sobald die Kammer mit der
sauerstoffarmen Losung gefiillt ist, flachen sich die Enden der Wurzel-
haare ab, das Plasma wird meist aus den Spitzen zuriickgezogen und
bleibt nur als diinne Schicht der Zellwand entlang erhalten. Die Plasma-
stromung wird langsam und schleichend, oft ist sie iiberhaupt nicht mehr
wahrzunehmen, und das Plasma scheint von viel kornigerer Konsistenz

Vs

% 100 22MI o™

G e
A : g 85 O\
" . B0 S g P
7 3'6 Q.
50 |- a6 o
- RS )
o 05 : 10
1 Ii 1 | L 1 1 1 | 1 RS
-1. 0. 2 3. 4. 5. Std.
isol.

Abbildung 5

Wurzelhaarwachstum bei verschiedenem Sauerstoffgehalt der Ndhrlosung
in Prozenten der normalen Wachstumsgeschwmdlgkmt Bezeichnungen
wie in Abbildung 4

als gewohnlich. Dann bildet sich zuweilen am Scheitel eine ganz winzige
Ausstiilpung (Tafel 3, Abbildungen 6 und 7 [% ]), gleich darauf gibt die
Wand dem Innendruck nach, und das Plasma wird ausgestoBen. Hiufig
platzen die Haare auch, ohne daB vorher eine Verinderung an der Mem-
bran zu erkennen wire. Immer aber zerreifit sie an der duBersten Spitze,
d. h. an der Stelle, die zugleich die schwichste und die des intensivsten
Wachstums sein muﬁ (vgl. Tafel 3).

Es platzen immer nur die Haare, die vor dem Einschalten derr N,-
Losung im Wachstum begriffen sind, stehende und abgekugelte Haare
dagegen nie. Auch unter den Waﬂchsenden platzen nicht immer alle. Die
Anzahl ist sogar von Versuch zu Versuch sehr verschieden und kann
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zwischen 10 und 100 % schwanken. In weitaus den meisten Féllen platzen
60 bis 80 %. In allen Haaren wird aber die Plasmastromung gehemmt
oder ganz unterbunden. Es lag auf der Hand, anzunehmen, daB der Pro-
zentsatz der nichtplatzenden Haare von solchen herriihre, die langsam
wachsen; daB also ein Zusammenhang bestiinde zwischen Wachstums-
geschwmdlgkelt und Bereitschaft zu Plasmoptyse '. Die Vermutung
erwies sich aber als falsch, wie folgende Zusammenstellung zeigt
(Tabelle 2):

Tabelle 2
Wachstumsgeschwindigkeit und Plasmoptysenhiufigkeit

Versuche Migé‘;giﬂ:;?;;‘:ils' Plasmoptyse
mit N, 88 u/h 100 %o

5 » 30 %

68 » fast 100 %o
mit H, 86 » vereinzelte

0 » 50 %0

7‘0 » ) 100 OI'B

65 » 90 %/

Auch ist die Wachstumsgeschwindigkeit aller Haare einer Wurzel
meist so einheitlich, daf an derselben Wurzel auch alle Haare gleich
reagieren miiBten.

Die Bereitschaft, bei O,-Mangel zu platzen, scheint v1elmeh1 mit der
Wachstumsbereitscheft zusammenzuhiingen. Es zeigte sich nidmlich fol-
gendes: In Priparaten, in denen nach dem Ubertragen der Wurzel von
der Kulturrshre in die Versuchskammer ein groBer Teil der Haare nicht
mehr auswuchs, platzten von den wachsenden Haaren, obwohl sie gut
wuchsen, nur ganz vereinzelte in der N,-Losung. Wachsen aber ein
groBer Prozentsatz oder iiberhaupt alle Haare wieder aus, so reagiert
auch ein groBer Prozentsatz mit Plasmoptyse auf die Anaerobio!s-e‘.

Ein Teil der Versuche wurde auBer mit N, auch mit H, mit den
gleichen Ergebnissen ausgefiihrt.

Schaltet man nach der sauerstoffarmen Losung wieder solche ein,
die an der Luft gestanden hat, so wird in den iiberlebenden Haaren die
Plasmastromung augenblicklich wieder kriftig. Falls die Anaerobiose

! Der Ausdruck Plasmoptyse wurde von A. Fischer (Vorlesungen iiber Bak-
terien, 1903, und Ber. dtsch. bot. Ges. 24, 1906) zuerst geprigt. Er bezeichnete
damit das Platzen von Bakterienzellen unter ungiinstigen Kulturbedmgungen Die
Bedeutung eines rein osmotischen Vorganges scheint dem Ausdruck erst im Laufe
der Jahre zugekommen zu sein. Er wird hier wieder im urspriinglichen Sinn an-
gewandt, der nur besagen will, daB eine Zelle platzt, unbekiimmert um die pri-
méiren Ursachen des Vorganges.
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nicht zu lange gedauert hat (% bis % Stunde), konnen die H&&le in nor-
maler Losung unter Umsténden Wleder Welterwachsen

6. Wirkung von Cyan

Als Kontrolle zu den Versuchen mit geringem O.-Druck wurde auch
eine Versuchsreihe mit einem Atmungsgift, mit KCN, angesetzt. Die
Versuche wurden in gleicher Weise ausgefiihrt wie die fritheren. An
Stelle der N,-Nihrlosungen traten solche mit einem Zusatz von 10—
10—*, 10—°, 10—° und 10— Mol KCN pro Liter.

Bei Zugabe von 10— Mol KCN zum Liter N#hrlosung steigt deren -
pH auf 7,3 und wurde mit HC] wieder auf den normalen Wert gebracht.
in den schwicheren Losungen wird der pH-Wert so unbedeutend von
6,1 ab, daB keine Korrektur vorgenommen wurde (N#hrlosung + 10—
Mol KCN/I_—pH 6,3).

Die Reaktion der Wurzelhaare auf das Cyanid ist dieselbe wie auf
die Anaerobiose: Die Spitzen flachen ab, die Plasmastrémung hort all-
méihlich auf, die Haare platzen. In keinem der CN-Versuche wurde hin-
gegen das Plasma erst noch aus der Spitze zuriickgezogen, was in den
N,-Versuchen fast immer eintrat.

KCN wirkt plasmoptysierend in Konzentrationen bis zu 10— Mol/l.
Die 10~"-molare Losung bringt das Wachstum der Haare voriibergehend
zum Stillstand, danach wachsen sie teilweise und krankhaft dunn wie-
der aus. :

Damit diirfte das Platzen der Wurzelhaare in diesen Fillen ein-
deutig eine Folge der Atmungshemmung sein. Wie spiter erliutert wird,
gibt es auch noch andere Ursachen fiir die Plasmoptyse von Zellen mit
Spitzenwachstum.

7. Zur anaeroben Plasmoptyse der Wurzelhaare

Es wurde versucht, die anaerobe Plasmoptyse der Wurzelhaare
durch AuBenfaktoren zu beeinflussen. Dies geschah auf drei Arten.

@) Erhéhung des AuBendruckes

Der osmotische Wert der O,-armen Losung, der ungefihr 0,2 atm
betrug, wurde durch Zugabe von NaCl heraufgesetzt, dle Versuche im
librigen wie die vorhergehenden ausgefiihrt.

Liegt der osmotische Wert der sauerstoffarmen Losung bei 3,8 bis
4 atm, so platzen die Wurzelhaare nicht. Das Protoplasma zieht sich zwar
aus der Spitze zuriick, und die Plasmastrémung hort auf. Zuweilen bilden
sich noch die klemen Ausstiilpungen am Scheitel, wie sie oft vor dem
Platzen auftreten. In N,-Losungen mit osmotlschen Werten unter 3,8 atm
plasmoptysieren die Haare regelméBig. Es ist also ein G‘regendmck von
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3,6 bis 3,8 atm notig, um die Zellen am Bersten zu verhindern. Da der
osmotische Wert der Wurzelhaare bei 7,6 bis 7,8 atm liegt, heifit dies,
daB die Zellwand bei Anaerobiose so geschwicht ist, daf sie nur noch
einem Binnendruck von 4 atm standzuhalten vermag. Die Festigkeit ist
innerhalb von 2 bis 3 Minuten auf die Hilfte gesunken.

Der Grenzplasmolysewert der Wurzelhaare hatte sich bei O,-Mangel
nicht verindert. Er wurde mit NaCl und Saccharose als Plasmolytikum
kontrolliert und lag wie unter normalen Verhiltnissen zwischen 7,6 und
7.8 atm.

Verwendet man Glukose zur Erhohung des AuBendruckes, so sind
4,0 bis 4,1 atm notig, um die Plasmoptyse zu verhindern. Der Unter-
schied zu den NaCl-Werten kann auf einer sehr raschen Absorption der
Glukose beruhen, die den Druck in der Zelle erhdht, oder auf einer ge-
wissen Unausgeglichenheit des Materials. Auch kann der Grenzplasmo-
lysewert der Wurzelhaare nach Ek d ah1 (1947) zwischen 7 und 8 atm
schwanken. Zudem wurden die Versuche zeitlich nacheinander, nicht
nebeneinander ausgefiihrt. ,

b) Wirkung von Kalzium

DaB Kalzium fordernd auf das allgemeine Wurzelwachstum wirkt,
ist eine lingst bekannte Tatsache (vgl. Burstr dm, 1934, und die dort
angegebene Literatur S. 247 ff.). Das Kalzium als Ca-Pektat wesentlich
am Aufbau der Wurzel- und Wurzelhaarzellen beteiligt ist, betonen
Roberts (1916) und Cormack (1935, 1944, 1945). C. H. Farr
(1928) stellt iiberdies fest, daB ohne Ca iiberhaupt keine Wurzelhaare
gebildet werden. Ahnliche Beobachtungen macht auch Cormack an
verschiedenem Material. Wenn bei Ca-Mangel trotzdem Wurzelhaare
auftreten, so weisen sie Abnormititen auf, die auf eine ungleichmaBige
Festigkeit (lies Kalzification) der Zellwand schlieBen lassen. Die Haar-
losigkeit durch Ca-Mangel ist weiterhin immer begleitet von erhdhter
Zellwanddehnbarkeit jener Zellen, die zur Haarbildung bestimmt sind
(Cormack, 1935). Kalzium hat also unzweideutig einen Einflub auf
das Wachstum von Wurzelhaaren, und zwar im Sinne einer Festigung
der Zellmembran.

Es wurde deshalb eine Versuchsreihe angesetzt, in der CaCl, in
absteigenden Konzentrationen der sauerstoffarmen -oder cyanhaltigen
Losung zugefiigt wurde. Vorher waren die Wurzeln in normaler Losung
ogewachsen. Das Ergebnis ist aus Tabelle 3 ersichtlich.

Die deutliche Hemmung der anaeroben Plasmoptyse durch Ca-Kon-
zentrationen iber 0,04 Mol/l stimmt mit den Befunden Lundegédrdhs
(1946) iiber die Wirkung von Kalzium auf die Sdureplasmoptyse der
Wurzelhaare iiberein. :
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Tabelle 3
Die Wirkung von Kalzium auf die anaerobe Plasmoptyse
Pp. = Plasmoptyse )
Ps. = Plasmastrémung
Je zwei bis drei Parallelversuche von jedem Typus

CaClz:-Konzentrationen in Mol/l
Nshrlosung 0,1 0,06 0,04 0,03 0,01
plus Pp. Ps. Pp. Ps. Pp. Ps. Pp. Ps. Pp. Ps.
Na (+) + i
0,56 mg O02/1 ‘ : .
KCN
10—4molar —_ = — (b &) () + -

¢) Wirkung von Kohlenhydraten

Da energetische und Wachstumsvorgéinge in der Regel auf Kohlen-
hydrate empfindlich sind, wurde auch der EinfluB von verschiedenen
Zuckern auf die anaerobe Plasmoptyse gepriift. Am gleichen Material
hatte Wanner (1944 @, b) bei Glukosefiitterung gesteigerte Atmungs-
intensitdt in der Wurzelhaarzone gefunden. Bei isolierten Wurzeln, die
nur auf zuckerhaltigen Néhrboden wachsen, erhéht sich die Linge der
reifen Zellen (nicht die Wachstumsgeschwindigkeit) mit steigender Glu-
kose- oder Maltosekonzentration; die Bildung von Wurzelhaaren wird
intensiviert (Burstrom, 1941). Lundegdrdh (1946) nimmt eine
Beeinflussung der Zellwandbildung durch die Glukosekonzentration in
der Zelle als wahrscheinlich an und gibt auch eine Forderung des Wur-
zelhaarwachstums an. Fruktose beschleunigt die Zellstreckung und Zell-
wandbildung bei Avena-Koleoptilen (Bonner, 1934). Auch bei Mikro-
organismen wie Hefe ist die Atmung dem Zuckergehalt der Néihrboden,
wenigstens im Bereiche kleinster Konzentrationen, proportional gefun-
den worden (Geiger-Huber, 1934).

Zuckerfiitterung konnte deshalb auf zwei Arten einen indirekten
EinfluB auf das Verhalten der wachsenden Wurzelhaare bei Anaerobiose
‘haben: 1. durch Atmungssteigerung, 2. durch Erhohung der Konzentra-
tion an vielleicht direkt verwertbaren Aufbaustoffen.

Als Kohlenhydratquellen wurden verwendet: Glukose, Fruktose,
Saccharose, Mannose, Maltose, Arabinose und Xylose in Konzentrationen
von 0,01, 0,1, 1,0 und 10 Millimol pro Liter.

Der EinfluB der Glukose! auf die Plasmoptyse war derart unter-
schiedlich und unregelmiBig, daB sich trotz vielen Wiederholungen der
gleichen Versuche nichts dariiber aussagen liBt. Die iibrigen Zucker
haben gar keine Wirkung, auBer daB die Plasmastrémung eher weniger

' Puriss. vattenfri, Kebo, Stockholm.
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stark gehemmt schien. Messungen iiber die Plasmastromungsgeschwin-
digkeit wurden jedoch nicht gemacht.
8. Wachstum von Pollenschliuchen bei Anaerobiose

Den Wurzelhaar-Versuchen analoge Experimente mit Pollensehléu-
chen von Leucoium vernum und Primule vulgaris ver. rubra zeitigten
entsprechende Ergebnisse. ‘

p[ Lange

5 Luftstrom

200

100

1 1 1 1 1 L 1 | )

0 1 3. .5 4 Sk,

Abbildung 6
Wachstum der Pollenschliuche von Primule vulgaris var. rubra im
Luftstrom. Mittelwertskurven von 3 verschieden gut wachsenden Pri-
paraten zu je 20 Schlduchen

Durch die feuchte Kammer, in der der Pollen auf zuckerloser Gela-
tine auskeimte, wurde H, oder N,, der auf dieselbe Weise wie in den
Wurzelversuchen gereinigt worden war, geschickt. In den Kontrollen
stromte Luft mit der gleichen Geschwindigkeit durch die Kammer.

Auch die Pollenschlduche platzen bei O,-Mangel, allerdings nicht so
augenblicklich wie die Wurzelhaare. Oft kann eine ganze Stunde bis zur
Plasmoptyse vergehen, manchmal nur 5 Minuten. Die wenigen iiberleben-
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den Schliuche wachsen nicht mehr weiter, die Enden schwellen oft
kugelig an. Vor allem bei Leucoium scheint das Plasma nicht selten zu
koagulieren. Der Luftstrom hingegen ruft nur verminderte Wachstums-.
geschwindigkeit, nie aber Wachstumsstillstand oder gar Plasmoptyse der
Schlauche hervor (Abbildungen 6 und 7).

v I Lénge
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Abbildung 7
Wachstum der Pollen-
schliuche von Primu-

- la vulgaris var. rubra
im N,-Strom. Mittel-

‘ : wertskurven von Pri-

100+ paraten mit verschie-

: den langer Dauer bis

g zum Wachstumsstill-

¥ stand und zur Plas-

moptyse. 10 bis 20

Schlduche pro Pripa-
i rat
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9. Diskussion der Erscheinung der anaeroben Plasmoptyse

Das Platzen der Wurzelhaare ist ein Vorgang, der nicht nur auf die
Anaerobiose beschrinkt ist oder iiberhaupt vereinzelt dasteht. Schon
"Reinhardt (1899) erwihnt, daB die Wurzelhaare von Lepidium sati-
vum oft beim Wechseln der Nihrlosungen platzen. Doch wihrend wir
beim Weizen die Plasmoptyse immer nur am Scheitel oder doch gerade
neben der duBersten Spitze beobachteten, gibt Reinhardt den Uber-
gang von der Kuppe in die gerade Wand als die pridestinierte Stelle an.
Pantanelli (1905) beschrieb dann die verschiedenen Ursachen, die
Plasmoptyse an Protoplasten und bei Zellen mit Spitzenwachstum her-
vorrufen konnen. Er zihlt neben den osmotisch wirkenden Substanzen
auch Séuren, Alkalien und Sauerstoffmangel auf. Bei Roberts (1916)
platzen die Haare gerne beim Uberbringen von einer Losung hoheren in
eine solche niedrigeren osmotischen Druckes. Hier diirfte es sich um rein
osmotische Plasmoptyse handeln. Die Autorin erwihnt, daB junge Haare
leichter platzen als alte, was wir bestéiitigen konnen. Ferner wird ver-
schiedentlich in der Literatur die Siure-Plasmoptyse erwihnt. Strug -
ger (1926, 1928) findet eine mehrgipflige Kurve fiir die Plasmoptysen-
hiufigkeit in Abhingigkeit vom pH. Dies ist bei Weizen nicht der Fall.
Hier begannen in einer pH-Reihe die Haare bei pH 3,7 vereinzelt zu
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platzen, bei pH 3,6 und niedrigeren Werten trat die Plasmoptyse regel-
miBig auf, wihrend sie oberhalb pH 3,7 nicht beobachtet wurde. Die
« Hiufigkeit » diirfte ohnehin eine ungeeignete BestimmungsgroBe sein,
da sie, wenigstens bei Triticum, weitgehend von der Wachstumsbereit-
schaft der Haare und nicht nur von den d#uBeren Verhiltnissen abzuhéin-
gen scheint. Endlich erwihnt und diskutiert Lundegéardh (1946) die
Siure-Plasmoptyse beim Weizen und deren Hemmung durch Ca-lonen.

Das Platzen der Haare kann rein mechanisch zwei Ursachen haben:
Entweder wird der Innendruck erhtht oder die ‘\{embranfestlgkelt her-
abgesetzt.

Fiir den "\/Ieeha,mamu:a der Saure-Plasmoptyse stellt Lun de gdrdh
(1946) drei Hypothesen auf: verzogerte Zelluloseablagerung unter Fort-
gang der Wanddehnung, Quellung des Protopla,sten oder Quellung des
Wandmaterials.

Wenn die jingsten Wandteile an der Spitze, wie vielfach angenom-
men wird, vorwiegend aus Pektinstoffen bestehen, so scheint die dritte
Erklirung am naheliegendsten: Quellung der Pektinstoffe in den jungen
Wandteilen durch die erhohte Wasserstoffionenkonzentration, Schwi-
chung der Membran an dieser Stelle und schlieBliche Plasmoptyse. Dall
dabei Kalziumionen hemmend wirken, kann diese Theorie nur unter-
stiitzen. Gleichzeitige Plasmaquellung wire denkbar, jedoch liegen hier-
fir bis jetzt keine Anhaltspunkte vor, noch weniger fiir verzogerte
Zelluloseablagerung.

Wie steht es nun bei der anaeroben Plasmoptyse 2

Um die Frage zu erhellen, ob Quellung iiberhaupt Plasmoptyse ver-
ursachen kann, wurde Wachsenden Wurzelhaaren LiCl- und KCNS-
haltige Nédhrlosungen gereicht. Das Resultat war eindeutig positiv:

In Néhrlosungen mit */,,, Mol KCNS im Liter platzten die Haare
innerhalb von 5—10 Minuten, nachdem sie, wie bei Anaerobiose, die Spitze
etwas kantig abgeflacht und oft die typischen Ausstiilpungen gebildet
hatten, die immer die Plasmoptyse anzeigen. Mit LiCl ist eine ?/,, Lésung
erforderlich, um die Haare zum Platzen zu bringen, und die Plasmoptyse
erfolgt erst 10—20 Minuten nach dem Wechseln der Losung. In beiden
Fédllen wird das Plasma nicht aus der Spitze zurlickgezogen, und die
Plasmastromung ist nicht gehemmt.

Damit ist jedoch nichts dariiber ausgesagt, ob Plasmaquellung oder
Wandquellung oder beides zusammen die Plasmoptyse hervorrufen, son-
dern einzig, da Quellungsvorginge dabei eine Rolle spielen kénnen.

Da weder bei der Anaerobiose noch in Sduren oder Quellungsmitteln
die Wurzelhaarspitzen anschwellen, bevor sie platzen, wihrend sie sich
bei andern Wachstumsstorungen ganz unférmig aufblihen kénnen, ohne
zu platzen, scheint indessen ein Quellungsdruck des Plasmas nicht in
Frage zu kommen. Doch ist bei gewdhnlichem Wachstumsstillstand die
Anschwellung erst eine sekundire Erscheinung. Immer wird zwerst das
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Wachstum eingestellt, und damit kann die Zellwand am Wurzelhaar-
scheitel verdickt werden; erst danach beginnt die Spitze anzuschwellen.
Stellt man sich vor, daf die Plasmaquellung noch wihrend des Wachs-
tums einsetzt, so ist es gut denkbar, daf die diinne Wandschicht an der
Spitze dem Druck nicht zu widerstehen vermag.

Zwei andere Argumente sprechen jedoch gegen erhdhten Quellungs-
druck des Plasmas bei Anaerobiose:

Erstens diirfte fiir eine aktive Wasseraufnahme gerade erhohter
O.-Bedarf notig sein (Reinders, 1938, 1942).

Zweitens macht das Protoplasma bei mikroskopischer Betrachtung
gar keinen gequollenen Eindruck. Im Gegenteil: die Beobachtungen
stimmen vielmehr mit den Befunden von Addoms (1928) iiberein, die
auch bei niedrigem pH Koagulation des Plasmas von Weizenwurzel-
haaren feststellt. Da das Plasma sich auch fast géinzlich aus der Spitze
zurtickzieht, ist nicht einzusehen, wie es da noch einen groBen Druck auf
die Wand ausiiben sollte.

Wahrscheinlicher ist, daB es sich be,i,Quelllungs- und Sdure-Plasmo-
ptyse einerseits und anaerober Plasmoptyse anderseits um zwei verschie-
dene Vorginge handelt. Bei Anaerobiose wird die Lebenstitigkeit der
Zelle betroffen, was schon darin zum Ausdruck kommt, daB jede Plasma-
bewegung aufhort. Das Bersten der Zelle diirfte ein sekundirer ProzeB
sein. In den andern Fillen jedoch kann eine direkte chemisch-physika-
lische Einwirkung auf einzelne Zellkomponenten vorliegen, die zur Plas-
moptyse fithren muB. Der Vorgang miiite sich im Modellversuch wieder-
holen lassen.

Die Beobachtungen von Pantanelli (1905) und Jenny (miind-
liche Mitteilung) iiber das Platzen von Protozoen und Protoplasten bei
Anaerobiose lassen die Frage auftauchen, ob es sich bei Zellen mit.
Spitzenwachstum nicht um genau den gleichen Vorgang handle und ob
nicht moglicherweise die Spitzen solcher Zellen noch gar keine ausdiffe-
renzierte Zellwand besitzen. Pantanelli bezweifelt die Existenz
einer Membran nicht, nimmt aber an, daf sie als mechanischer Wider-
stand gegeniiber der Plasmamasse zu vernachlissigen sei. Damit tritt er
ohne weiteres fiir eine Verdnderung des Protoplasmas ein.

Am wachsenden Wurzelhaar ist eine Wand als solche an der Spitze
nicht vom Plasma zu unterscheiden. An stehenden Haaren ist sie mei-
stens erkennbar, da sie dann verdickt ist. Sie tritt bei Plasmolyse hervor,
jedoch hort das Wachstum in jedem Plasmolytikum auf, bevor Plasmo-
lyse eintritt, so daf es sich auch hier nicht um die Membran einer
wachsenden Spitze handelt. Mit Rutheniumrot und Methylenblau firbt
sich die Zellwand. Nach Entfernung der Pektinstoffe lost sie sich
restlos Im Kupferoxyd-Ammoniak auf. Sie war jedoch mit den
gewohnlichen Zellulosefarbstoffen nicht zu firben, bis in dem J-KJ-
LiCl-Gemisch nach Post und Laudermilk (1941/43) ein Reagens
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gefunden wurde, das die Membran bliute. Bei all diesen Behandlungen
sind die Haare aber tot oder befinden sich doch nicht mehr im Wachs-
tum. An wachsenden Haaren leuchten die Kantenteile, die unter 45° zu
den Schwingungsrichtungen des Nicols stehen, im polarisierten Lichte
auf. Das Vorzeichen der Doppelbrechung ist positiv in bezug auf die
Lingsachse des Haares. Nach Schmidt (1939) zeigt aber auch das
Ektoplasma von Amoeben positive Doppelbrechung, so daB auch darin
kein Beweis fiir die Existenz einer echten Zellmembran am Scheitel der
Wurzelhaare zu sehen ist. DaB hingegen sowohl S#ureplasmoptyse wie
auch anaerobe Plasmoptyse durch Ca-Ionen zu hemmen sind, scheint
eher fiir die Gegenwart von Pektinstoffen zu sprechen.

Man kann sich nun aber vorstellen, daf dieim Wachstum befindliche
Zellspitze von Ektoplasma begrenzt werde, das von Zellulosestringen
oder andern Wandsubstanzen durchzogen ist, und da8 von diesem
Plasma die Membransubstanz fortlaufend gebildet wird. Solch dichte
Durchdringung von Plasma und Zellwand wiirde auch die schwere Los-
barkeit des Plasmas von der Membran erkliren, nicht nur in wachsenden

Spitzen, sondern an allen Stellen in Pflanzenzellen, wo Membranwachs-
tum stattfindet.

Es lassen sich nun zweierlei Einwirkungen der Anaerobiose auf die
wachsende Spitze denken. Entweder ist die Bildung von Wandmaterial
wie Zellulose gehemmt, wihrend die Lockerung der Zellulosehaftpunkte
noch weiter geht. Diese Ansicht scheint durch die Befunde von Khou -
vine (1936) und He strin und Mitarbeiter (1947) unterstiitzt zu wer-
den, die beide bei Acetobacter xylinum unter anaeroben Bedingungen
keine Zellulosebildung mehr fanden. Oder aber es findet eine Lockerung
im Eiweifigeriist eines moglicherweise vorhandenen Ektoplasmas statt,
so wie zum Beispiel Hulpieu (1930) bei Amoben zunehmende Ver-
fliilssigung des Protoplasmas wihrend der Anaerobiose feststellte. Er
berichtet hingegen nichts iiber ein Platzen der Tiere im sauerstofffreien
Wasser. Im einen Fall wiirde die Energie zur Synthese von Membran-

substanz, im zweiten zur Aufrechterhaltung intermoiekularer Bindungen
fehlen.

Dies alles sind Vorschlige zu einer Deutung der Vorginge, bewie-
sen ist bis anhin noch nichts.

Bemerkenswert ist vielleicht noch, daB Zellen mit Spitzenwachstum
auf zwei einander entgegengesetzte Arten auf Wachstumsstorungen rea-
gieren. Entweder — wie bei Erschiitterungen — mit Verdickung der
Zellwand an der Spitze, was doch wohl so erklirt werden muB, daf noch
wihrend- einiger Zeit Membranstoffe abgelagert werden, ohne daB die
entsprechende Dehnung der Wand erfolgt, oder eben mit einem Bersten
der Zelle, wobei, entweder im Plasma oder in der Zellwand, das lockernde
Prinzip iiber die festigenden Krifte die Uberhand gewinnt.
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10. Streckungswachstum der Wurzelepidermiszellen

Zum Vergleich mit dem Spitzenwachstum der Wurzelhaare wurde
auch das Streckungswachstum der Wurzelepidermiszellen unter norma-
len Bedingungen und bei Sauerstoffmangel untersucht.

Da das Wurzelwachstum bei Isolierung sehr gehemmt ist, wurden
zu diesen Versuchen nur ganze Keimlinge verwendet. In den anaeroben
Versuchen befand sich also nur die Wurzel im sauerstoffarmen Milieu,
der SproB aber in der Luft. Nach den Angaben von Wanner (1944 b)
kann man jedoch annehmen, daB keine Sauerstoffdiffusion aus dem
SproB in die Wurzel hinunter stattfindet, die von Bedeutung wire.
Haupt- und erste Adventivwurzeln wurden entfernt, die 2—3 em lange
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Abbildung 8
Erste Phase des Streckungswachstums

Adventivwurzel zweiten Grades am SproB belassen, in die Kammer
gelegt und das Wachstum im Horizontalmikroskop beobachtet. Je fiinf
bis zehn hintereinanderliegende Zellen aus zwei oder drei Zellreihen am
Anfang der Streckungszone wurden in normaler Nihrlosung gemessen,
bis sie sich mitten im intensivsten Wachstum befanden, dann wurde die
sauerstoffarme Losung eingeschaltet und weiter gemessen.

a) Wachstum unter normalen Verhiltnissen

Der eigentlichen Zellstreckung geht eine verhiltnismiBig lange vor-
bereitende Phase voraus (vgl. Burstroém, 1942 ¢ und b, erste Phase
der Zellstreckung). Wihrend dieser wird nach Burstr o m die Elasti-
zitdt der Zellmembran erhSht. Die meristematische Zelle von ungefihr
20 u Lénge wichst in 4—5 Stunden nur auf 60—80 w« an. Hat sie diese
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GroBe erreicht, so setzt erst die eigentliche Streckungsphase (Bur -
stroms zweite Phase) ein. Diese dauert etwa 3 Stunden. Danach hat
die Zelle ihre endgiiltige Lénge von 200—400 wx erreicht. Die Abbildun-
gen 8 und 9 geben die beiden Phasen graphisch wieder. Sie stellen die
Ausgangshedingungen dar, auf denen die weiteren Versuche fubBen.
Wachstumsgeschwindigkeit und Lénge der reifen Zellen sind n#mlich

400 u Lange
5
300+
200
100-
1 | 1 i i | L 1 L | 1 1
0] 1 2 3 % S Std
Abbildung 9
Zweite Phase des Streckungswachstums. ——— Wurzelhaartragende Zellen

von AuBlenbedingungen abhingig und variieren mit diesen (Burstrém,
1941, 1942 q, 1947). Der Kurvenast in Abbildung 9, der schon bei 200 u
abzwelgt gibt das Verhalten der Wurzelhaartragenden anlen wieder,
die nie so lang werden wie die haarlosen Zellen.

Auch dle Endlinge der haartragenden Zellen und ihre Groﬁe Zur
Zeit, da das Haar auszuwachsen beginnt, sind weitgehend von AuBen-
bedingungen abhiingig. Es scheint ein Zusammenhang zu bestehen
zwischen der Anzahl der Trichoblasten, deren Linge und dem Wurzel-



— 304 —

haarwachstum. Immer wenn die Zahl der haarbildenden Zellen diejenige
der haarlosen iibertrifft, wachsen die Haare rasch und kréftig und schon
an kurzen Zellen aus. Die Wurzel hat eine « stumpfe Haarsilhouette ».
Dies ist zum Beispiel in feuchter Luft und in O,-gesittigter Losung der
Fall. Werden nur spérlich Haare gebildet, so treten sie meist an schon
ziemlich langen, fast ausgewachsenen Zellen auf und wachsen meist mit
geringerer Geschwindigkeit als im vorgenannten Fall. Die Silhouette
ist spitz und die haarfreie Zone lang (Abbildung 10). ;

a) Abbildung 10
@) stumpfe, b) spitze Haarsil-
houette von Weizenkeimwur-
zeln. Schematisch nach Photo-
graphien gezeichnet
b < .

b) Wachstum bei kleinen Sauerstoffdrucken

Bei den Wurzelzellen zeigen sich viel groBere individuelle Verschie-
denheiten der einzelnen Wurzeln als beim Wurzelhaarwachstum. Bei
einer O,-Konzentration von 0,5 mg/l, bei der die Wurzelhaare schon
regelmiifig platzen, geht das Zellenwachstum immer noch mit unvermin-
derter Intensitit weiter. Bei 0,4 mg O,/1 kann es abzusinken beginnen,
bei 0,3 und 0,15 mg O,/1 kann es ganz aufhéren, in andern Fillen aber
auch mit derselben Intensitit weitergehen wie bei 0,4 mg O,/1 (Abbil-
dungen 13, 14, 15 und 16). Mit Bestimmtheit 148t sich einzig sagen, daB
sich bei Werten, die unterhalb 0,5 mg 0,/1 liegen, ein EinfluB des Sauer-
stoffmangels in einer Wachstumsverminderung bemerkbar zu machen
beginnt.

DaBl das Wachstum der Wurzelzellen unempfindlicher gegen kleine
O,-Drucke ist als jenes der Wurzelhaare, wird erklirlich, wenn man
bedenkt, dal die Wurzelzellen wahrscheinlich immer noch aus Reserven
in den Interzellularrdumen schopfen konnen, wiihrend die Haare sogleich
allseitig vom anaeroben Milieu umgeben sind. W anner (1945) gibt an,
daBl bei allen bis jetzt untersuchten Objekten eine kritische Sauerstoff-
konzentration gefunden wurde, bei der die Atmungsintensitit abzuneh-
men beginnt. Diese liegt oft erst unter 1 mg 0./l, wenn die umgebende
Losung in Bewegung und die Sauerstoffkonzentration iiberall gleich ist.
Letzteres ist in den besprochenen Versuchen der Fall, und man sieht, daB
auch das Wachstum in &hnlichen GroBenordhungen abzusinken beginnt
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wie die Atmung. In stehenden Losungen macht sich schon das Diffusions- -
gefiille des Sauerstoffs im Medium bemerkbar, und die kritischen Punkte

fiir die Atmungsintensitit liegen viel hoher, fir
bei 6,6 mg O,/L

Weizenwurzeln schon

Im Verhalten der Wurzelhaare ist an diesen intakten Keimlingen

ein Unterschied zu erwihnen zum Verhalten an

isolierten Wurzeln: In

§ Lange
300 - [>04mg0,/l ;

T

-200

A

N

lange M

300
—> 0,3 mg Ozll

LN

1 2 3 4 Std.

i it 1 ! Il 1 1

Abbildungen 11 und 12

Wirkung von niedrigen Sauerstoffdrucken auf das Streckungswachstum der Wei-

zenwurzelzellen. Auswahl. Je 83—5 Versuche fiir jede
Zellen pro Versuch
Abbildung 11

0O,-Konzentration. 10—20

Abbildung 12

0,4 mg O,/l: die Hemmung wirkt sich auf 0,3 mg O/l: starke Wachstums-

junge Zellen stirker aus als auf iltere

hemmung

L/ii_sungen,' die 0,3 mg O,/1 und mehr enthalten, kénnen manchmal neue
Wurzelhaare auswachsen, obwohl die alten geplatzt waren. Dies wurde

an isolierten Wurzeln nie beobachtet.

Das Streckungswachstum der Epidermiszellen wurde auch in Nahr-

losungen mit KCN gemessen und gefunden, daB i

n Konzentrationen von

10—* Mol/l das Wachstum vollkommen aufhort, Konzentrationen von

5+10=° und 2-10—° Mol/] hemmend wirken und

1-10~"-molare Losun-

gen keinen Einfluff mehr haben (3 Parallelversuche von jedem Typus).

20
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‘Auch hier zeigt sich die groBere Unempfindlichkeit im Verhalten der

Wurzelepidermiszellen gegeniiber jenem der Wurzelhaare. Die Wirkung

~des Cyans auf Wurzelhaare horte erst in 10—"-molaren Losungen auf.

Die CN’-Konzentrationen, die zur Atmungshemmung bendotigt wer-
den, sind von Objekt zu Objekt sehr verschieden. Die Atmung von
Béckerhefe sinkt in 1,5 - 10—*-molarer HCN-Losung auf 40 % des nor-
malen Wertes (Warburg, 1927), diejenige von Allium-Wurzelspitzen

¥ Lénge Lange ¥
-300 = 0,15mg 02/1 s — 0,15mg0, / | 300 -
N |
L 200 " R ¢ 2004
’/o——v/4
100 // 100-
1 2 3 4 Sd| 1 2 3 Std.
Abbildung 13 Abbildung 14

Abbildungen 18 und 14

Unterschiedliche Wirkung von niedrigem Sauerstoffdruck (0,15 mg 0,/1) auf das
Streckungswachstum der Weizenwurzelzellen. Auswahl aus je 3 Versuchen. 10 bis
20 Zellen pro Versuch

in 10—*-molarer auf 44 % (Berry und Brock, 1946). Bonner
(1933 b) benotigte ebenfalls 10—*-molare Losungen, um die Atmung von
Koleoptilen-Stiickchen des Hafers zu hemmen. Zum Vergleich mit unseren
Versuchen sind die Ergebnisse Wanners (1944 ¢) interessant. Danach
sinkt die Atmungsintensitit von Weizen-Wurzelspitzen in ™/,,,-HCN-
Losungen auf 50 % des Normalwertes. Konzentrationen also, die das
Wurzelwachstum lingst ganz unterbunden haben, hemmen die Atmung
nur um die Hilfte. Dies miifite aber heilen, dal das Wachstum immer
die volle durch die Atmung anfallende Energie benttigt und nicht mit
kleineren Energiemengen auszukommen vermag.
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11. Streckungswachstum und Teilungswachstum

Bei der Messung der Zellstreckung bei Anaerobiose wurde jeweilen
auch der Abstand der beobachteten Zellen von der Wurzelspitze gemes-
sen. Da schien denn in einigen von jenen Priparaten, in denen das
Streckungswachstum ganz aufgehdrt hatte, die Wurzel dennoch ein
wenig zu wachsen, und zwar vergroBerte sich der Abstand dieser Zellen
von der Spitze ungefihr so viel, wie dies bei Zellen, die sich noch nicht
im Streckungswachstum befinden, unter normalen Bedingungen beob-
achtet worden war (vgl. auch Abbildung 16, Kurvenpaar 3). Dies legte .
die Vermutung nahe, daf das Teilungswachstum moglicherweise noch
unbeeinfluBt bleibe von so kleinen O,-Drucken, die das Streckungswachs-
tum schon hemmen. Das wiirde aber doch wohl heiflen, da die Atmungs-
intensitdt in der Teilungszone kleiner wire als in der Streckungszone.
Dagegen sprechen jedoch die Resultate von Wanner (1944 a, b) und
von Rosene und Lund (1935), die in den meristematischen Zonen
von Triticum und Allium hohere Atmungsintensititen finden als in den
Streckungszonen.

a) Atmungsintensitat

Um jene zufillige Beobachtung zu kontrollieren, wurde in verschie-
denen O,- und verschiedenen CN’-Konzentrationen' das Wachstum der

Abbildung 15
A

0

beiden Wurzelzonen beobachtet. Es wurde eine Stelle am Ende der meri-
stematischen Zone (Abbildung 15, A), die sich gut wieder finden lie, aus-
gewihlt (Zellen, die sich léings geteilt hatten, eigneten sich besonders gut)
und ihr Abstand vom Vegetationspunkt (O) sowie von einer bestimmten
Stelle hinter der Streckungszone (B) ungefihr alle Stunden gemessen.
Bevor die Merkstelle (A) in die Streckungszone geriet, wurde eine neue

ausgewdhlt. Die Verlingerung von AB in der Stunde ergibt den stiind-
lichen Zuwachs der Streckungszone, derjenige von OA die Intensitéit des

! Da der Aufenthalt in Uppsala, wo mir die-schéne Einrichtung zur Entfer-
nung des Oz aus Nihrlésungen zur Verfug'ung stand, vor Beendigung dieser Ver-

suche abgebrochen werden mufite, wurden sie hernach in Ziirich mit KON- haitlgen
Losungen fortgesetzt.
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Teilunngachstums in der Stunde. Typische Beispiele aus diesen Ver-
suchen tind in den Abbildungen 16 und 17 herausgegriffen. Sie zeigen,
daB Streckungswachstum und Mitose auf Sauerstoffmangel und Atmungs-
gifte im allgemeinen parallel reagieren (Abbildung 16).

Verldngerung

- U Verlange mm 1
M gerung > 015mg0, /!

-500

5

- O

7 Std.

Abbildung 16
Wirkung des Sauerstoffmangels auf Teilungs- und Streckungs-

‘ wachstum
@] O Streckungswachstum (mm/h)
O————0 Teilungswachstum (u/h)

Trotzdem also Teilungs- und Streckungswachstum keinen Unter-
schied im O,-Bediirfnis zeigen, schien es doch, dal man die Werte, die
Wanner (1944 a) fiir die Atmungsmtensxtat der beiden Zonen gefun-
den hatte, noch anders interpretieren konne. Sie wurden dort auf das
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Abbildung 17 :
Wirkung verschiedener KCN-Konzentrationen auf Teilungs-
(#/h) und Streckungswachstum (mm/h). 3 Parallelversuche von |
jedem Typus '

=== 10—5 mol
X====X 2-10—5mol
e L T
‘O====0  10—mol

Frischgewicht bezogen und dabei in der Streckungszone ein etwas kleit
nerer Wert als in der meristematischen Zone gefunden. Nun mufl aber
in der Streckungszone, wo die Zellen vakuolisiert werden, der Zellsaft,
der ja nicht atmet, einen nicht geringen Anteil am Frischgewicht aus-
" machen, wihrend die meristematischen Zellen ganz mit lebendem (und
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also atmendem) Protoplasma gefiillt sind. Es schien, daf die Beziehung
der Werte auf den Plasmagehalt (der als Eiweifl bestimmt werden kann),
als auf die lebende Substanz, der Wirklichkeit besser entsprechen sollte.

Deshalb wurden die beiden Zonen in denjenigen Lingen, wie
Wanner sie verwendete (1,656 und 1,55 mm) zu je 100 Stiick einer
Stickstoffanalyse unterworfen. Die Keimlinge waren unter den gleichen
Bedingungen gezogen worden wie die, welche Wanner gebraucht
hatte. Die Wurzeln waren 2—4 em lang, jene, welche er gemessen hatte,
mufite 2,3 cm lang gewesen sein.

Der koagulierbare Stickstoff wurde mit heiBer vierprozentiger Tan-
ninlosung, der 0,1 % H,SO, zugesetzt war, gefillt (Mothes, 1926,
S.482; Blankund Frey-WyBling, 1941, 8. 127). Koagulierbarer
und loslicher Stickstoff wurden getrennt nach der Mikro-Kjehldahl-
Methode bestimmt. Die Substanz wurde mit 3 cm?® eines Schwefelsiure-
Katalysator-Gemisches folgender Zusammensetzung verbrannt: H,SO,
350 cm®, H,PO, 50 em?, CuS0, 2,5 cm?®, Se 2,5 cm®. Die Destillation des
Ammoniaks geschah in der Apparatur nach Parnas und Wagner,
die bei Pre gl (1917) abgebildet ist. Er wurde in 10 ¢m® vierprozentiger
Borsiure aufgefangen, der 4 Tropfen Methylrot (plus 37,5 % Methylen-
blau) beigefiigt waren und mit*/,, H,SO, titriert. Jede Bestimmung wurde
doppelt ausgefiihrt.

Die Ergebnisse aus sechs Parallelversuchen sind in Tabelle 4 dar-
gestellt. Die Werte sind in mg angegeben und beziehen sich auf je hun-
dert Wurzelstiicke. Man sieht, daf der EiweiBgehalt, der annidhernd dem
koagulierbaren Stickstoff gleichgesetzt werden darf, in der meristema-
tischen Zone ungefihr dreimal groBer ist als in der Streckungszone.

Tabelle 4

Gehalt an koagulierbarem und loslichem Stickstoff in der meristematischen und
in der Streckungszone von Weizenkeimwurzeln

Meristematische Zone 1,66 mm Streckungszone 1,66 mm
' (100<) (100X<)
Koagulierb. N Losl. N Gesamt-N Koagulierb. N Losl. N Gesamt-N
in mg: 0,280 0,090 0,370 0,085 0,105 0,190
0,305 0,090 0,395 0,105 0,090 0,195
0,300 0,085 0,385 0,080 ' 0,095 0,175
0,315 0,080 0,395 0,110 0,075 0,185
— = 1,400 — — 0,190
, = - 0,405 = - 0,160
 Mittel:  [0,300] 0,086 0,391 10,095 | 0,091 0,182
. Total: 0,386 0,391 0,186 0,182
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Legt man diesen EiweiBgehalt statt des Frischgewichtes den von
W anner gefundenen Werten fiir die Atmungsintensitit zugrunde, so
ergibt sich, wie aus Tabelle 5 ersichtlich, daf der Sauerstoffverbrauch
in der Streckungszone, bezogen auf das Protoplasma, fast dreimal
oroBer ist als in der meristematischen Zone.

Tabealle b

Sauerstoffverbrauch der merigstematischen und der Streckungszone
' (z. T. nach Wanner, 1944 a)

i . Verhiltnis
Mensi;(r)natlsohe Streckungszone Meristem : Streckungs-
ne zone

0,-Verbrauch/Stunde 0,300 mm? 0,269 mm3
0,-Verbrauch/Stunde
pro mg Frischgewicht 1,388 mm? - 1,200 mm? 1 : 0,9
0,-Verbrauch/Stunde
pro EiweiBgehalt, yN 0,100 mm?® 0,283 mm? 1.3 283

Dies Ergebnis ist nicht ohne weiteres einleuchtend. Warum sollte
das Teilungswachstum mit seiner stindigen Neubildung von Zellsubstanz
weniger Energie verbrauchen als das Streckungswachstum ? Die Frage
wird zu einem groBen Teil von der Intensitit abhingig sein, mit der
neues Zellmaterial aufgebaut wird. Uberschlagsweise 146t sich nun
wenigstens das Protoplasmawachstum errechnen aus den Stickstoff-
Bestimmungen und dem Zonenwachstum.

b) Substanzvermehrung

Der Zuwachs der Wurzel durch Zellteilung betrigt zirka 80 u pro
Stunde (vgl. Abbildung 17). Die Linge der meristematischen Zone wird
von Wanner (1944a@) mit zirka 1600 u angegeben. Ein Zwanzigstel
der ganzen meristematischen Zone wird also in einer Stunde neu gebil-
det. Da das ganze Meristem einer Wurzel zirka 3 y Eiweil-N enthilt, ent-
fallen auf diesen zwanzigsten Teil 0,15y EiweiB-N, die also in einer
Stunde aufgebaut werden miissen.

Der Wurzelzuwachs durch Zellstreckung betrigt 0,8 bis 1,0 mm/h.
Die ganze Streckungszone miBt nach Wanner 1,55 mm. Man sieht,
daB danach eine Zelle in mindestens 2 Stunden die ganze Streckungs-
zone durchlaufen haben miifite. Dies ist jedoch nicht der Fall, wie Abbil-
dung 9 zeigte. Der steile Anstieg der Wachstumskurve erstreckt sich
iiber zirka 2% Stunden (zweite bis vierte und % Stunde in Abbildung 9).
Messungen an Wurzeln verschiedenen Alters (so wie sie zu den Versu-
chen jeweils gebraucht wurden) ergaben denn auch, daB Wanners
Angabe der Streckungszonenlinge zu klein war. Bei aller Unterschied-
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lichkeit der einzelnen Individuen ergab sich ein ziemlich einheitlicher
Durchschnittswert von zirka 2,4 mm fiir die Streckungszone (Tabelle 6).
Damit befindet sich auch jede einzelne Zelle 2% bis 3 Stunden innerhalb
der Streckungszone. Der Gehalt an koagulierbarem Stickstoff dieser
2,4 mm langen Zone betrigt nun nach weiteren N-Analysen 0,14 mg per
100, also durchschnittlich 1,4 y fiir eine Zone einer Wurzel (drei Parallel-
versuche). - '

Tabelle 6
Durchschnittliche Linge der Streckungszone von Weizenkeimwurzeln
Alter? Anzahl gemes- Meristem Streckungszone
sene Wurzeln mm mm
2 Tage ;
Hauptwurzeln . . . . . 24 1,32 2,38
3 Tage '
Hauptwurzeln . . . : 10 1,50 2,30
Adventiv-Wurzeln 1. Grades 5 15 1,61 2,42
Adventiv-Wurzeln 2. Grades . 16 1,45 2,43
4 Tage
Hauptwurzeln . . . ; 10 . 1,656 2,50
Adventiv-Wurzeln 1. Glades ) 17 1,64 2,42
Adventiv-Wurzeln 2. Grades . 14 1,34 1,92

Trigt man nun den Gehalt an Eiweif-N, der fiir die ersten 1,55 mm
und fiir die ganze Streckungszone gefunden wurde, auf einer Achse, die
die Wurzelachse vorstellen moge, auf, so zeigt sich etwas Seltsames: Es
scheint innerhalb der Streckungszone gar keinen Gradienten fiir den
Eiweifi-N zu geben, wie erwartet wurde. Der EiweiBgehalt ist vielmehr
auf die Linge der Zone ziemlich regelmiiBig verteilt. Um so mehr muB
er pro Zelle gegen die Wurzelbasis hin zunehmen ! Die Abbildungen 18 a
und & zeigen die Verteilung des koagulierbaren Stickstoffes auf die
Zonenlidnge und auf die Zellenzahl.

Soviel Zellen, als pro Stunde durch Teilung neu entstehen, miissen
in der Stunde im Streckungswachstum eintreten. Diese Zellen enthalten
zusammen 0,15 y EiweiB-N. Der Wurzelzuwachs durch Zellstreckung
betrigt, wie gesagt, 0,8 bis 1,0 mm/h, also ein Drittel der ganzen
Streckungszone. Wihrend der gleichen Stunde, wihrend welcher 0,15 y
EiweiB-N vom Meristem in die Streckungszone kommen, wird das letzte
Zonendrittel, mit 0,45 y koagulierbarem Stickstoff, in dle Zone der reifen
Zellen abgeschoben. Damit entstiinde ein Defizit von 0,45—0,15 b 0,3_y

L Dle ersten 2 Tage in Petri- Schalen in feuchter Luft, die niichsten in Nihr-
lésung in Kulturrthren, :
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EiweiB-N, das stiindlich durch Neubildung in der Streckungszone gedeckt
werden muB (Abbildung 18 ¢). In der gleichen Zeit wird aber im Meri-
stem nur halb soviel Eiweif§ aufgebaut.

Die gleiche Uberlegung 1Bt sich auch fiir die Vermehrung des 19s-
lichen Stickstoffs anstellen. Die 2,4 mm lange Streckungszone enthélt

Meristem Streckungszone | ‘Reifezone

l
12 | 45 | 34 |

|
|
Anzah Epldermlszellen i
== —T————O.B—1,55~——24 mm- -

in einer Zellreihe:

Eiweiss-N y: | 05) | (045)] 04s)| 045 |
95
.15 08 155 24 mm
7
v
1.0 0/
/
b y 2
05 e P
. -~
S b ~
Abbildung 18 e
0

10 _ 20
Anzahl Epidermiszellen
in einer Zellreihe ———-

el L -
IR R 095 | 045|

e -
d o8 091 049

o 08 16 24 mm

ebenfalls 1,4y 16slichen Stickstoff. Da auf die jiingern zwei Drittel der
Zone 0,91 y entfallen, bleiben fiir den letzten Drittel noch 0,49 y iibrig.
So viel wird in der Stunde an die Reifezone abgegeben. Vom Meristem
werden aber nur Y/,, seines Gehaltes iibernommen — 0,04 y. Wir sehen,
daB fast aller 16sliche Stickstoff der Zone wihrend der Zellstreckung
aufgenommen werden muB (Abbildung 18 d). Eine einzelne Zelle enthilt
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nach der Streckung zehn- bis zwolfmal mehr loslichen Stickstoff als
vorher. : ‘

Es scheint daher nicht linger erstaunlich, daf bei solch intensivem
Stoffwechsel wihrend der Zellstreckung auch die Atmungsintensitit ent-
sprechend groff sein muBl. Dabei wurde hier nur die Verteilung der Stick-
stofffraktionen betrachtet. Die Akkumulation anderer Stoffe und eine
betrichtliche Wasseraufnahme sind alles Vorginge, die ebenfalls Energie
erfordern (vgl. Seite 284). Es ist daher nicht verwunderiich, wenn neue-
stens Wanner und Leupold (1947) zwei Maxima der Saccharose-
aktivitdt in der Wurzelspitze von Vicia Faba fanden, eines in der meri-
stematischen und eines in der Streckungszone. Das zweite diirfte dabei,
so gut wie das erste, einen erhohten Hexosebedarf zur Verbrennung
anzeigen.

Wahrscheinlich bedeuten aber auch Plasmawachstum und Stoff- und
Wasseraufnahme nur einen Teil der Arbeit, die wihrend des Streckungs-
und wéhrend des Teilungswachstums geleistet wird. Dazu kommen der
Aufbau von Wandmaterialien in beiden Zonen sowie der Mechanismus
der Mitosen in der meristematischen und die Organisation der reifen-
den Zelle (Vakuolenbildung, Beginn der Wurzelhaarbildung) in der
Streckungszone. Sicher ist jedenfalls, daB jeder Wachstumsvorgang ein -
energieverbrauchender LebensprozeB ist und die Energie durch aerobe
Atmung geliefert werden mu8.

12. SchluBbetrachtung

Das Spitzenwachstum und namentlich das Streckungswachstum der
pflanzlichen Zellen hat man bisher, verglichen mit dem Teilungswachstum,
als relativ einfache Vorgiinge aufgefaBt. Insbesondere war man bemiiht,
Jene rasch verlaufenden Vorginge mit Hilfe von autonomen Mechanis-
.men wie Turgorsteigerung, Erhohung der Wanddehnbarkeit usw. zu
deuten. Dieser Betrachtungsweise gegeniiber hat Frey-WyBling
(1945) betont, daB die fraglichen Wachstumsprozesse keineswegs ein-
facher Art, sondern sehr komplizierter umwiilzender Natur seien, indem
nachgewiesen wurde, daf in sehr kurzer Zeit groBe Mengen von niedrig
molekularem Baumaterial (Zucker, N-Verbindungen) herbeigebracht und
daraus hochpolymere Stoffe (Plasmaeiwei und Wandsubstanzen) auf-
gebaut werden miissen. Die vorliegende Arbeit beweist die direkte Ab-
hingigkeit jener grundlegenden Wachstumsvorginge von der zur Ver-
fiigung stehenden Atmungsenergie. Sie fiihrt zum auffallenden Ergebnis,
dall die Atmungsintensitit, bezogen auf den lebenden Plasmainhalt
(koaguliertes EiweiB), wihrend der Zelldifferenzierung der Zellstreckung
sogar intensiver ist als wihrend der Zellteilung im Meristem.
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Zusammenfassung der experimentellen Ergebnisse

1. Das Wachstum der Wurzelhaare von isolierten Weizenkeimwur-
zeln bleibt in sauerstoffgesittigter (35 mg 0,/1), zuckerloser Ndhrlosung
wihrend vier Stunden nach der Isolierung der Wurzel normal. Danach
sinkt die Wachstumsgeschwindigkeit ab.

2. In normaler Nihrlosung (8,5 mg O,/1) beginnt die Wachstums-
intensitidt der Wurzelhaare schon nach der ersten Stunde nach der Iso-
lierung abzufallen.

3. Sinkt die Sauerstoffkonzentration unter 4 mg 0O,/1, so beginnt das
Wachstum rasch abzunehmen. Bei 1 mg O,/1 sinkt es fast auf Null. Bei
0,5 mg 0,/1 héren Plasmastromung und Wachstum ganz auf, und die
Wurzelhaare platzen innerhalb weniger Minuten.

4. Auch wachsende Pollenschliuche (von Leucoium vernum L. und
Primule vulgaris Hudson, wer. rubra Sibth. and Smith) platzen bei
Anaerobiose innerhalb hochstens einer Stunde.

5. KON-Losungen wirken ebenfalls plasmoptysierend auf die Wur-
zelhaare bis hinunter zu Konzentrationen von 10— Mol/l.

6. Diese anaerobe Plasmoptyse der Wurzelhaare kann durch Erho-
hung des AuBendruckes um 4 atm oder durch Ca-Ionen in Konzentra-
tionen von mehr als 0,04 Mol/l verhindert werden. Kohlenhydrate haben
weder einen fordernden noch einen hemmenden EinfluB auf die Plas-
moptyse.

7. Die Moglichkeiten einer Erklirung der anaeroben Plasmoptyse
von Zellen mit Spitzenwachstum werden diskutiert.

8. Das Streckungswachstum der Wurzelepidermiszellen beginnt erst
bei Sauerstoffkonzentrationen, die unter 0,5 mg O,/1 liegen, abzusinken.
10—*-molare KCN-Losungen hemmen die Streckung vollig, 10—°-molare
sind ohne EinfluB.

9. Das Teilungswachstum wird bei Anaerobiose und durch Cyanid
immer entsprechend der Zellstreckung gehemmt.

10. Es wird gezeigt, daB die Atmungsintensitit in der Streckungs-
zone groBer sein muB als in der meristematischen Zone, wenn man die
Werte, die Wanner (1944 «) fiir die beiden Wurzelzonen gefunden
hatte, auf die Plasmamenge als die atmende Substanz bezieht.

11. Bei einer iiberschlagsweisen Berechnung zeigt sich ferner, daf
auch die Bildung von EiweiBen und die Aufnahme von loslichem Stick-
stoff in der Streckungszone intensiver ist als im Meristem.
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