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Histologische und physiologische Gradienten
in der Wurzelspitze

Von H. Wanner
Aus dem Institut fiir Allgemeine Botanik der Universitit Ziirich

Eingegangen am 8. Mai 1950

Den Blatt- und Bliitenanlagen als determinierte Meristeme stellt
Sinnott (1938) die Wurzel- und Sprofispitzenmeristeme als «inde-
terminate » Meristeme mit unbegrenztem meristematischem Wachstum
gegeniiber. An diesen letzteren lassen sich die grundlegenden Erschei-
nungen der zelluliren und Organentwicklung besonders gut studieren,
da hier permanent eine kontinuierliche Entwicklungsreihe vorhanden
ist. Die Wurzelspitze allein hat dazu noch den besonderen Vorteil, daf
die Ausbildung von Seitenorganen nicht in unmittelbarer Nihe des
Spitzenmeristems stattfindet wie in der SproBspitze, so daB die Verhilt-
nisse an einem gut zuginglichen und ausgedehnten Bildungsort unter-
sucht werden konnen.

Histologisch am ausgepriigtesten sind in der Wurzelspitze die
axialen Gradienten der Zellteilung, ZellgroBe und Zelldifferenzierung.
Aber auch in radialer Richtung lassen sich solche Gradienten fest-.
stellen, die allerdings nicht durchgehend stetig sind wie die axialen.
Diese zytologisch-histologischen sind naturgemif eng mit physio-
logischen Gradienten verbunden: mitotische Aktivitit (Wagner
1930), Streckungswachstum, Atmungsintensitit (Wanner 1944,
Machlis 1944, Berry und Brock 1946, Prev ot 1940) Saccha-
raseaktivitit (Wanner und Leupold 1947), elektrische Potential-
differenzen (Ramshorn 1934), Dipeptidaseaktivitit (Linder-
strom und Holter 1932), osmotische Grofen (Burstrom 1942),
und im Hinblick auf die spezielle Funktion der Wurzel als Absorptions-
organ wurden auch Gradienten der Wasser- und Salzaufnahme gefun-
den. Die vergleichende Analyse zweier oder mehr solcher Gradienten
hat sich besonders im Falle der Wurzel als sehr fruchtbar erwiesen,
indem daraus bedeutsame Schliisse, z. B. in bezug auf den Mechanis-
mus der Zellstreckung (siehe z.B. Burstrom L ¢.), gefolgert werden
konnten. Wertvoll ist bei diesem Vorgehen vor allem die Moglichkeit,
physiologische Grifen auf die einzelne Zelle zu beziehen, indem eben
z.B. die mit dem Wachstum zusammenhingenden Erscheinungen zur
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Hauptsache intrazelluldr sich abspielen und von aullen her nur ge-
steuert werden. Eine solche Bezugnahme auf die einzelne Zelle setzt im
Falle der Wurzel natiirlich voraus, da die Zahl der Zellen pro Léingen-
einheit der Wurzel bekannt ist. Die GroBe der auszuzihlenden Lingen-
einheiten muf} sich dabei nach der Steilheit der physiologischen Gra-
dienten richten: Bedeutende Verinderungen physiologischer GroBen auf
kurze Distanzen bedingen notwendigerweise die Kenntnis der Zellzahlen
in.entsprechend. kleinen Wurzelsegmenten und umgekehrt. Burstrdm
(1. ¢.) und andere haben sich z. B. so geholfen, da8 sie die Lingen, bzw‘.
Anzahlen nur der Epidermiszellen beriicksichtigten und als Bezugs-
eroBen verwendeten. Fiir Untersuchungen iiber die Zusammenhinge
physiologischer Grofen mit der Zellstreckung ist dieses einfache Ver-
fahren ohne weiteres zulissig, denn falls kein gleitendes Wachstum
zwischen den einzelnen Wurzelgeweben vorkommt, was nach bisherigen
Untersuchungen unwahrscheinlich ist, ist anzunehmen, daB die Zell-
streckung auf dem ganzen Wurzelquerschnitt gleichzeitig, wenn auch
moglicherweise mit verschiedener Intensitdt, verliuft. Die Gradienten
von StoffwechselgroBen hingegen, wie z. B. die Atmung, sollten auf die
gesamte Zellenzahl bezogen werden kdénnen. Hierfiir standen bisher in
der Literatur keine geniigenden Zahlenangaben zur Verfiigung. Die
genauesten Messungen hat M. E. Reid (1941) an Pisum-(Cowpea-?)
Wurzeln durchgefiihrt. Sie bestimmte die Anzahl Zellen in fiinf Segmen-
ten von 1, 2, 2, 5 und 10 mm Linge (beginnend hinter der Wurzel-
haube), und zwar getrennt fiir AuBen- und Innenrinde, Perizykel und
Endodermis zusammen, und Zentralzylinder.

Die Analyse auf Gesamtphosphor und Gesamt-N der ausgezihlten
Wurzelzonen und Bezug der Ergebnisse auf die Zellenzahlen ergaben,
daB sowohl der N-Gehalt wie der P-Gehalt der einzelnen Zelle bei der
Streckung zunimmt, und zwar P in der Streckungszone etwas rascher
als N. In der letzten Zone (10—20 mm von der Spitze) nehmen beide
Elemente in den Zellen wieder ab. Dieses Resultat zeigt deutlich, daB
- die Zellstreckung kein Vorgang ist, der nur auf der Einlagerung von
H,O in die sich bildenden Vakuolen beruht. Ahnliche Ergebnisse sind
ja in bezug auf den N-Gehalt pro Zelle auch von Blank und Frey -
WyBling (1941) bei der Mais-Koleoptile erhalten worden.

Fiir unsere schon friiher versffentlichten Untersuchungen iiber die
zonale Verteilung der Atmungsintensitiit in der Wurzelspitze haben wir
Wurzeln von Weizen und Allium cepa verwendet. Um diese Messungen
auf die einzelnen Zellen zu beziehen, konnen die Zahlen von Reid
natiirlich nicht beniitzt werden. Wir haben deshalb an den auch von
anderen fiir Atmungsuntersuchungen (siche Berry 1949) viel be-
niitzten Wurzeln von Allium cepa eine genaue Auszidhlung durchgefiihrt
und die erhaltenen Resultate als BezugsgroBfe fiir Atmungsmessungen
und N-Analysen beniitzt.
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Methoden und Material

Es wurden Zwiebeln der Rasse « Gelbe Zittauer » in Hyazinthen-
glisern zur Wurzelbildung gebracht. Fiir die mikroskopische Unter-
suchung wie auch fiir die Messungen des N-Gehaltes und der Atmungs-
intensitéit wurden nur Wurzeln von 4 bis 5 em Linge beniitzt. Um die
Zellenzahlen zu ermitteln, gelangten in iiblicher Weise hergestellte und
gefidrbte Mikrotomschnitte von 24 u Dicke zur Verwendung. Das Aus-
zihlen der Zellen ist im Mikroskop sehr miihsam, und es unterlaufen
dabei leicht Fehlzihlungen. Es hat sich am vorteilhaftesten erwiesen,
die Schnitte auf ein horizontales Koordinatensystem zu projizieren und
hier sektorenweise die Zellen auszuzihlen. Von den verschiedenen Ge-
weben der Wurzel wurden auseinandergehalten: Epidermis (bzw. Der-
matogen), iibrige Wurzelrinde (Periblem), Endodermis, Zentralzylinder
(Plerom). Die Ausmessung der Zellenldinge in axialen Lingsschnitten
gestattet, zusammen mit der Auszihlung von Querschnitten, die Zahl
der Zellen pro Lingeneinheit zu ermitteln.

Der Gesamt-N wurde in iiblicher Weise mit dem Mikro-Kjeldahl-
Verfahren ermittelt. Portionen von etwa zehn Wurzeln wurden zu
diesem Zwecke nebeneinandergelegt und gleichzeitig mit einem Geriit,
das aus parallel im Abstand von 1 mm zusammengeschraubten Rasier-
klingen bestand, in 1 mm lange Zonen zerschnitten.

Die Bestimmung der Atmungsintensitiit von ebenfalls 1 mm langen
Wurzelzonen geschah mit Hilfe der schon frither von mir beschriebenen
Kapillar-Respirometer-Methode (Wanner 1944).

Fiir die Durchfiihrung der Zellenzihlungen bin ich den Herren
K.Frank und A.Bruhin, fiir die N-Bestimmungen Frau Ursula
Eugster-Lauchenauer zu Dank verpflichtet.

Ergebnisse

Zellenzdhlungen: An Stelle einer tabellarischen Wiedergabe der
umfangreichen Resultate beschrinken wir uns auf deren eindriicklichere
graphische Darstellung (Abbildungen 1—38). Abbildung 1 =zeigt die
Anzahl Zellen in Wurzelhaube, Epidermis, Rinde und Zentralzylinder,
jeweils umgerechnet auf 1 mm Wurzelliinge in Abhingigkeit von der
Distanz zur Wurzelspitze. Die Kurven fiir die drei Gewebe haben einen
iibereinstimmenden Verlauf: ein steiler Anstieg zu Beginn, gleichbedeu-
tend mit einer Zunahme der meristematischen Aktivitit, nachher ein
Absinken der Zellenzahl pro Lingeneinheit, verursacht durch die ab-
nehmende Teilungstitigkeit, begleitet von der Zellstreckung (die Zahl
der Zellen der Wurzelhaube 146t sich gegen das basale Ende nicht mehr
genau feststellen, weshalb nur die maximale ermittelte Zahl aufgetragen
ist). Bemerkenswert sind folgende Einzelheiten beim Vergleich der drei
Kurven: Epidermis, Wurzelrinde und Zentralzylinder zeigen alle das
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Maximum der Zellenzahl zwischen 1 und 2 mm Abstand von der Wurzel-
spitze. Vom vierten Millimeter an verindern sich die Zahlenverhéltnisse
pro Millimeter Wurzellinge nur noch sehr wenig. Die Maxima der
Zellenanzahlen stimmen aber bei den drei verschiedenen Geweben nicht
miteinander iiberein, sondern sind deutlich gegeneinander verschoben.
Bei 1 mm Abstand von der Wurzelspitze hat die Zahl der Dermatogen-
zellen schon ihr Maximum erreicht, um nachher allm#hlich {iber eine
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Abbildung 1

Die Zellenzahl, umgerechnet auf den mm Wurzellinge fiir die einzelnen Gewebe der
Wurzel von Allium cepa. Abszisse: Abstand von der Wurzelspitze
(inkl. Wurzelhaube)

sehr ausgedehnte Strecke langsam abzufallen. Eine scharfe Grenze zwi-
schen Streckungszone (Abfall nach rechts vom Kurvenmaximum aus)
und Reifungszone (flacher Teil der Kurve) li8t sich nicht feststellen.
Auf dasjenige der Epidermis folgt das sehr hohe Maximum der Zellen-
zahl im Periblem bei einem Abstand von etwas mehr als 1 mm von der
dubersten Wurzelspitze. Der Abfall von diesem Maximum nach rechts
ist fast so steil wie der Anstieg und l#Bt sich ziemlich gut bei einer
Distanz von 4 mm gegen die Reifungszone abgrenzen. Das zweite Maxi-
mum dieser Kurve bei 5 mm ist statistisch nicht gesichert. Das Plerom
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erreicht die maximale Zahl von Zellen pro Lingeneinheit erst bei 2 mm.
Die Streckung seiner Zellen ist auf den Bereich von 2 bis 3 mm be-
schrinkt. Uber diesen Abstand hinaus veriindert sich die Zellenzahl
nicht mehr wesentlich. Die Verschiebung der drei Maxima der Zellen-
zahl gegeneinander kann nur so erklirt werden, daB offenbar das meri-
stematische und das Streckungswachstum bei den drei verschiedenen
Gewebetypen in ungleicher Entfernung von der Wurzelspitze inein-
ander tibergehen: Die Epidermiszellen beginnen sich zuerst zu strecken,
gefolgt von den Rindenzellen, und schlieBlich kommen zuletzt die
Elemente des Zentralzylinders zur Streckung.
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Abbildung 2

Gesamtzahl aller Zellen der einzelnen Wurzelgewebe bis zu den
auf der Abszisse abgetragenen Distanzen von der Wurzelspitze

Die Abbildungen 2 und 3 stellen die Resultate der Zellenzihlungen
dar, wenn jeweilen die Gesamtzahl aller Zellen der einzelnen Gewebe
(Abbildung 2) oder der ganzen Wurzel (Abbildung 3) gegen den Ab-
stand von der Wurzelspitze aufgetragen wird. Der Vergleich der beiden
Abbildungen zeigt, daf die Zellenzahl und ihre Zunahme fiir die ganze
Wurzel weitgehend bestimmt werden durch die Zahl der Zellen der
Waurzelrinde. In Abbildung 3 ist gestrichelt noch die Zunahme der
Zellenzahl pro Millimeter fiir die ganze Wurzel dargestellt worden. Aus
dieser Kurve ist ersichtlich, daB die eigentliche Streckungszone bei
4 mm Entfernung von der #HuBersten Wurzelspitze ihren AbschluB
findet. Die Zahl der Zellen pro Lingeneinheit nimmt zwar auch noch
dariiber hinaus ab, aber in bedeutend geringerem MafBe als in der
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Streckungszone i. e. S. Es miissen sich demnach auch noch die Wurzel-
zonen iiber 4 mm Abstand von der Wurzelspitze etwas strecken. \

Fiir die nachfolgend beschriebenen Resultate der Bezugnahme von
N-Gehalt und Atmungsgrofe pro Millimeter Wurzellinge auf die ein-
zelne Zelle sind die Zahlen beniitzt worden, die auf der gestrichelten
Kurve von Abbildung 3 entnommen werden konnen, d.h. der Gesamt-
zahl aller Zellen pro Millimeter Wurzelléinge.

N- Gehalt Der Gesamt-N-Gehalt von 1 mm langen emzelnen Wurzel-

120 ; Summe aller Zellen

100 |

Abbildung 3

Gesamtzahl aller Zellen g5 |
der Wurzel bis zu den auf
der Abszisse abgetragenen
Distanzen von der Wur-
zelspitze (ausgezogene
Kurve); Zunahme der ge- 60 -
samten Zellenzahl pro mm
Wurzellinge (gestrichelte
Kurve). Ordinate: Zahl

der Zellen in 1000 40

20 1

I 2 -3 4 BB IR R

segmenten nimmt, wie auch schon die Untersuchungen von Reid (L ¢.)
zeigen, von der Spitze aus in basaler Richtung ab: Das Meristem ist sehr
plasmareich und ohne Vakuolen, wihrend in Streckungs- und Reifungs-
zone sich Vakuolen entwickeln und damit den N-Gehalt pro Léngen-
oder pro Volumeneinheit der Wurzel herabdriicken. Werden nun die
Resultate von solchen N-Bestimmungen auf die gesamte Zellenzahl in den
entsprechenden Segmenten bezogen, so erhilt man die in Abbildung 4
dargestellten Kurven. Es sind hier die Resultate zweier Analysen-
Serien dargestellt, die an Wurzeln, welche einerseits in wasserdampf-
gesittigter Luft und anderseits in Leitungswasser aufgezogen wurden.
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Als Resultat ergibt sich eine mehr oder weniger kontinuierliche Steige-
rung des N-Gehaltes pro Zelle iiber die gesamte untersuchte Wurzelléinge
von 10 mm, sowohl bei den « Luft»- wie bei den « Wasser »-Wurzeln.
Die in Wasser erzielten Wurzeln sind immer etwas gestreckter als die
in Luft gewachsenen, was sich im N-Gehalt auch darin duBert, dafl die
Luftwurzeln hoheren Gesamt-N-Gehalt pro Zelle in den basalen Wurzel-
zonen erreichen. Beide Kurven zeigen die stirkste Zunahme des N-
Gehaltes pro Zelle in der Region der Streckungszone, aber auch in der
Reifungszone ist ein stindiges Ansteigen des N-Gehaltes pro Zelle fest-

r—-'o--" ' ’_‘g N
Luft 3
N-Gehalt pro Zelle. ' F it {30
r--o---
; —‘—‘_.-—
,___o__i Wasser
fsees

40} r--0-— _—'—j_.— '20

W
=]

170

1000 Zellen
N

Anzah! Zellen pro mm

NS TR R RN SR B BT Wi e
Abbildung 4

Gesamt-N-Gehalt der Wurzelzellen in Abhingigkeit von der Entfernung von der
Wurzelspitze

zustellen, offenbar bedingt durch eine entsprechende Zunahme der
Plasmamenge der einzelnen Zellen.

Atmungsbestimmungen: Wie von mir schon frither festgestellt
(Wanner 1944) und von anderen bestiitigt werden konnte, ist die
Atmungsintensitit (Sauerstoffverbrauch) im Meristem, bezogen auf
Lénge oder Volumen der Wurzel, am intensivsten, sinkt gegen die
Streckungszone ab und erreicht in der Reifungszone ein Minimum, um
nachher wieder gegen das basale Ende der Wurzel hin etwas anzustei-
gen. Werden nun solche Atmungsintensititen umgerechnet auf die
Gesamtzahl der Zellen in der betreffenden Wurzelzone, erhiilt man die
ausgezogene Kurve von Abbildung 5. Aus dieser ist ersichtlich, da8 die
einzelne Zelle in der Mitte der Streckungszone die hochste Atmungs-
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intensitit aulweist. Nach Beendigung der intensiven Zellstreckung, im
Bereich von 4 bis 5 mm, sinkt der Sauerstoffverbrauch der einzelnen
Zelle stark ab, erreicht in einem Abstand von 7 bis 8 mm von der
Wurzelspitze ein Minimum, um nachher wieder etwas anzusteigen.

Die Atmungsintensitit wurde auch noch umgerechnet auf den N-
Gehalt der einzelnen Zelle, woraus die gestrichelte Kurve der Abbil-
dung 5 resultierte. Sie zeigt den gleichen Verlauf wie die Kurve der

@
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601 E L F-—== ~—— Atmung / Zelle 13 160
: :
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40} ‘ E 12 {40
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7 2 3 % 5 6 7 8 9 10
Abbildung 5
Atmungsintensitit der Wurzelzellen in Abhingigkeit von der Entfernung
zur Wurzelspitze
—: Atmungsintensitit, umgerechnet auf die einzelne Zelle
Ordinate (mm?® Os/h. mm Wurzellinge * Zelle): X 10°
------- : Atmungsintensitit, umgerechnet auf den N-Gehalt der einzelnen Zelle:
(mm3®Os/h. y N - mm Wurzellinge): X 10 ‘

Atmung pro Zelle (also wiederum maximale Atmungsintensitit in der
Mitte der Streckungszone) und ein noch stirker hervortretender Abfall
nach Beendigung der ausgesprochenen Streckungsphase. Auch hier

- zeigt sich wieder ein Minimum der Atmungsintensitit in der Zone vom
siebenten bis zum achten Millimeter.

Wenn also aus den fritheren Untersuchungen tiber die Intensitit der
Atmung in verschiedenen Wurzelzonen der Zusammenhang mit der Zone
stirksten Plasmawachstums oder Zellstreckung nicht ganz geklirt
wurde, so diirfte nach den vorliegenden Resultaten kein Zweifel mehr
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dariiber bestehen: den hichsten Sauerstoffverbrauch haben die sich mit
maximaler Streckungsintensitit verlingernden Zellen. Dabei darf nicht
iibersehen werden, daf in der gleichen Zone auch der stirkste Zuwachs
an Gesamt-N pro Zelle und damit auch an plasmatischem Material fest-
gestellt werden kann!

Zusammenfassung

Es wurde die genaue Anzahl der Zellen von Epidermis, Wurzel-
rinde und Zentralzylinder der Wurzel von Allium cepa im Bereich von
0 bis 10 mm von der Wurzelspitze aus festgestellt. Die Resultate dieser
Ziéhlungen sind in den Abbildungen 1 bis 3 dargestellt. Werden die Ge-
samtzahlen aller Zellen pro Lingeneinheit der Wurzeln als Bezugsgriofien
fir den Gesamt-N-Gehalt beniitzt, so zeigt sich, dal der N-Gehalt der
einzelnen Zelle von der dubBersten Wurzelspitze in basaler Richtung iiber
die ganze Strecke der analysierten 10 mm weg zunimmt. Die stirkste
Zunahme zeigt sich in einem fortgeschrittenen Stadium der Zellstreckung
(Abbildung 4).

Wird der Sauerstoff-Verbrauch pro Lingeneinheit der Wurzel be-
zogen auf die Zellenzahl oder den N-Gehalt der einzelnen Zelle, ergeben
sich die beziiglich des Verlaufes iibereinstimmenden Kurven der Abbil-
dung 6: Die Atmungsintensitit ist maximal in der Streckungszone, zu-
sammenfallend mit dem stirksten Zuwachs an Gesamt-N pro Zelle
(Plasmawachstum!). Mit dem Abschlufl der intensiven Zellstreckung
sinkt die Atmungsintensitiit, erreicht in 7 bis 8 mm Entfernung von der
Wurzelspitze ein Minimum und steigt in basaler Richtung wieder etwa%
an (Abbildung 5).
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