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Hemmung der Wurzelatmung
durch Ausscheidungen des Wurzelsystems

Von H. Wanner und S. Schmucki
Institut fir Allgemeine Botanik der Universitéit Ziirich

Eingegangen am 27. Mai 1950

Das Problem der sekretorischen Stoffabgabe der Wurzel hat zeit-
weise reges Interesse beansprucht. Es waren auf der einen Seite Fragen
der Permeabilitit und der Salzabsorption, die entsprechende Untersu-
chungen anregten, wie zum Beispiel diejenigen von Hansteen-
Cranner (1919) iber die Ausscheidungen von Phosphatiden durch
Wurzeln unter bestimmten Bedingungen. Auch die Ausscheidungen von
organischen S#uren seitens der Wurzel gehoren in dieses Gebiet, da
damit offenbar eine gewisse Freisetzung von resorbierbaren lonen im
Boden verbunden ist. Am intensivsten war jedoch die Bearbeitung der
Frage nach einer eventuellen toxischen Wirkung von Wurzelausschei-
dungen auf die Wurzel der gleichen oder/und anderer Pflanzen. Die Zahl
griindlicher experimenteller Arbeiten im Hinblick auf diese Frage-
stellung ist jedoch trotz der eminenten praktischen Bedeutung nicht
besonders groB. Ausgangspunkt fiir das Interesse an toxischen Aus-
scheidungen von Pflanzenwurzeln waren zum Teil Uberlegungen, die
Bodenmiidigkeit von Kulturpflanzen kénnte auf solche Ausscheidungen
zuriickzufiihren sein. Wéhrend noch Liebig die Ursache der Boden-
miidigkeit in einem Ungleichgewicht der Nihrsalze, bedingt durch eine
partielle Erschopfung sah, vermehren sich in neuerer Zeit die Befunde,
die tatsdchlich auf eine Ausscheidung toxischer Substanzen hinweisen.
Am besten fundiert von friiheren Untersuchungen iiber dieses Gebiet sind
diejenigen von Schreiner und Mitarbeitern aus dem U. S. Dept. Agr.
Bur. Seils (1908—1911, siehe auch Ubersicht von James Bonner
in « Botanical Review », vol. 16, Nr.1). Schreiner gelang es, einige
toxische Verbindungen aus erschpftem Boden zu isolieren in Form von
Picolonséiure, Salicyl-, Aldehyd-, Vanillin- und Dioxystearin-Siure. Diese
erwiesen sich, unter vielen anderen die gefunden werden konnten, als
die einzigen, die in dem in Frage kommenden Konzentrationsbereich
toxisch wirken. Neuere Untersuchungen sind von Bonner und Mit-
arbeitern (1946) am California Institute of Technology mit Guayule-
pilanzen (Parthenium argeniatum) durchgefiihrt worden. Es gelang ihm,
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die Ausscheidung toxischer Stoffe nachzuweisen, die allerdings nur in
geringer Konzentration auftraten. Unter extremen Bedingungen, die
einer regelrechten kalten Extraktion von Wurzeln gleichkommen, konnte
ein toxisches Prinzip in Form von trans-Zimt-Sdure isoliert und identi-
fiziert werden. Ob die Zimtsiure, die als natiirlicher Bestandteil frei und
gebunden in Parthenium gefunden wird, wirklich durch Wurzeln unter
natiirlichen Bedingungen zur Ausscheidung kommt, konnte wohl wahr-
scheinlich gemacht, aber infolge der geringen Konzentration nicht sicher
nachgewiesen werden. Zudem wurde festgestellt, da} die Zimtsdure im
Boden selber rasch zerstort wird und dementsprechend kaum als Ursache
fiir festgestellte Bodenmiidigkeitserscheinungen bei Parthenium-P{lanzen
in Frage kommen kann. Von groferem Interesse sind die ebenfalls von
Bonner (1950) zusammengestellten Beobachtungen tiiber die Aus-
waschung von toxischen Substanzen aus Bléttern.

Zusammenfassend kann festgestellt werden, daB ein Nachweis der
Ausscheidung toxischer Substanzen durch Wurzeln wohl moglich ist, die
Natur der betreffenden Substanzen jedoch noch in keinem Falle exakt
festgestellt werden konnte. Toxische Ausscheidungen von Blittern, die
in den Boden gelangen, kommen offenbar nur bei wenigen Pflanzen vor.
In keinem Fall konnte bis jetzt die Ursache, warum diese Stoffe toxisch
wirken, festgestellt werden. Bonner vermutet, da der hemmende
EinfluB der trans-Zimt-Siure auf das Wachstum zusammenhingt mit den
Beziehungen dieser Substanz zur cis-Zimt-Siure, die als Wuchsstoff be-
kannt ist. Wir haben in einer Versuchsreihe, die sich urspriinglich mit
den Verdnderungen der Sauerstoffkonzentration in N#hrlosungen be-
fate, und zwar im Hinblick auf die notwendige Durchliiftungsmenge,
eine merkwiirdige Erscheinung gefunden, die moglicherweise im Zusam-
menhang steht mit den obenerwihnten Beobachtungen iiber toxische
Ausscheidungen. Es konnte festgestellt werden, daB Weizenwurzeln
unter Sauerstoffmangelbedingungen Stoffe in die Losung abgeben, die
eine nachhaltige starke Hemmung der Wurzelatmung bewirken.

Material und Methoden -

Fiir die meisten Versuche wurden junge (1 bis 8 Wochen alte) Weizenpflanzen
beniitzt. Die Samen wurden mit « Ceretan» sterilisiert, und zur Keimung auf
Gipsplatten in Petrischalen gebracht. Diese Methode hat sich sehr bewihrt, die
Samen keimen gut auf den Gipsplatten, und die Regulierung der Wasserzugabe ist
leichter moglich, die Gipsplatten sind auch gut sterilisierbar. Nach der Keimung
gelangten die Pflanzen auf durchlochte Korkscheiben, die an gebogenen Glasstiben
in 1-Liter-Pyrex-Bechergliser gehingt wurden. Jedes Glas wurde so mit etwa
50 Pflanzen beschickt und mit 500 ml Nibrlosung versehen. Die Lésung wurde
wihrend der Vorkultur stindig durchliiftet. Zur Bestimmung der Verinderungen
der Sauerstoff-Konzentration gelangten zwei Methoden zur Anwendung:

1. die tibliche Methode von Winkler;
2. die amperometrische Bestimmung an der tropfenden Quecksilberelektrode.
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Die Veréinderung des Kohlensiduregehaltes wurde nach einer Modifikation® des
Verfahrens von Nicloux bestimmt: Ansduern der Versuchslosung im Vakuum
mit Salzsdure und Ubertreiben des durch Erhitzen freigesetzten Kohlendioxyds in
Barytlauge. (Die genauen Analysenmethoden sind in der Dissertation von
S.Schmuecki [1949] beschrieben worden.) Parallelbestimmungen des Sauerstoff-
und COe-Gehaltes ergaben zwischen gleichzeitig angesetzten Weizenkulturen zu je
40 Pflanzen eine recht gute Ubereinstimmung. Die mittlere Abweichung fiir eine
Serie von 4 Glisern betrigt

fiir den Sauerstoffgehalt der Nihrlosung: 6,9 % 0,22 mg/Liter
fiir den Kohlensiuregehalt: 7,5 £ 0,89 mg/Liter.

Der «Fehler » der Kohlensiurebestimmung ist demnach betrichtlich grioBer
als fiir die Sauerstoffbestimmung. Diese groBere Schwankung zwischen Parallelen
wird aber ausgeglichen durch die groBere Variation der COs:-Konzentration, die die
‘Néhrlgsung im Lauf eines Versuches erfihrt. In allen zur Reproduktion gelangten
Kurven wird jeweilen sowohl der Sauerstoffgehalt wie der COs:-Gehalt der Néhr-
lgsung in mg pro Liter zu bestimmten Zeitpunkten angegeben und nicht die ver-
brauchte Menge, Da alle Versuche in offenen Kulturglisern angesetzt wurden, stellt
der jeweilen angegebene Sauerstoff-, bzw. CO2-Gehalt in der Losung immer die
Resultante dar aus dem Sauerstoffverbrauch durch die Atmung der Wurzel und
dem Sauerstoff, der von der Luft in die N4hrlosung diffundiert (fiir den CO2-Gehalt
gilt das entsprechende). ”

Versuchsergebnisse

Ein erster Versuch wurde in folgender Weise angesetzt: neun
offene Kulturrohren in der Form von groBen Reagensglisern wurden mit
je einer Korkscheibe mit zehn Pflanzen beschickt und mit 150 ml Néhr-
losung versehen. Die Rohren wurden wihrend der Versuchsdauer bei
18° C in Thermostaten dunkel gehalten. Nach 1, 2, 4, 8, 24, 48, 72 Stun-
den erfolgt die Entnahme einer Rohre und die Analyse der betreffenden
Nihrlosung auf den Sauerstoffgehalt. Wird dieser in Abhingigkeit von
der Zeitdauer aufgetragen, so ergibt sich daraus die ausgezogene Kurve
der Abbildung 1 (Serie A). Der Anfangsgehalt an Sauerstoff entspricht
ungefihr dem Wert, den Leonard (1939) in seinen Tabellen als Gleich-
gewichtskonzentration mit atmosphirischer Luft bei 18° angibt. Nach
Einsetzen der Pflanzen aus den durchliifteten Vorkulturen in die Ver-
suchsrohre erfolgt innerhalb vier Stunden ein sehr rascher Abfall der
Sauerstoffkonzentration. Dieser Abfall ist ganz eindeutig einem Sauer-
stoffverbrauch durch die Wurzelatmung zuzuschreiben. Da nun die Ge-
fiBe offen sind, muB, sobald der Sauerstoff der Losung unter denjeni-
gen der Gleichgewichtskonzentration sinkt, Luftsauerstoff in die Losung
iibertreten. Diese Nachdiffusion von Sauerstoff erfolgt aber sehr viel
langsamer als der Verbrauch durch die Wurzelatmung. A priori war nun
zu erwarten, daB sich der Sauerstoffgehalt der Losung auf einem be-
stimmten Niveau stabilisierte. Dieses Niveau wire gegeben durch ein
Gleichgewicht zwischen Sauerstoffverbrauch durch die Wurzeln und
Nachdiffusion von Luftsauerstoff in die Losung. Je stirker der Sauer-
stoffgehalt der Losung vermindert ist, um so groBer wird die Differenz
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zur Gleichgewichtskonzentration, und dementsprechend mufl auch die
Intensitit der Nachdiffusion von Luftsauerstoff steigen. Entgegen die-
ser Erwartungen wird nun aber durch den Verlauf der Kurve gezeigt,
daB sich eine solche Gleichgewichtskonzentration, bedingt durch Sauer-
stoffverbrauch und Nachlieferung aus der Luft in die Losung, wenn
iiberhaupt, nur kurze Zeit erhilt. Nachher steigt die Sauerstoffkonzen-
tration wieder an, zuerst rascher, dann langsamer bis zu einem Punkt,
der nur wenig von der Gleichgewichtskonzentration mit Luft entfernt ist.

Werden die Versuche sehr lange ausgedehnt, so zeigen sich in der
Sauerstoffbestimmung nach Win k1 er Storungen. Sie bestunden darin,

{N % ,/.»\‘L’///(/
T4 <

24 8 24 48 Sta. 72

Abbildung 1
Der Verlauf der Sauerstoffkonzentrationskurve in nicht durchliifteten Nihrlosungen.
Serie A ; Serie B ———: Pflanzen aus Serie A nach 24 Stunden in frische
Nihrlosung iibertragen; Serie C———: In die « veratmete » Nahrlosung aus Serie A
nach 24 Stunden frische Pflanzen eingetragen
Jodometrische Sauerstoffbestimmung nach Winkler. Temperatur 18°C

daB aus KJ groBe Mengen von Jod freigesetzt und daher bei der Titra-
tion viel Thiosulfat verbraucht wurde. Das hiitte auf einen hohen Sauer-
stoffgehalt der Probe schlieBen lassen. Es zeigte sich aber in diesen
Fillen, daB die auf farblos titrierte Losung sich sehr bald wieder ver-
fdrbte, gleichzeitig trat ein charakteristischer Chlorgeruch auf, was bei
normalem Verlauf der Analyse nicht der Fall ist. Die wirklich vorhan-
dene Sauerstoffmenge kann schon vor der Titration auf Grund der Fér-
bung des Manganhydroxyd-Niederschlages ungefiihr vorausgesagt wer-
den. Das bei der Zugabe der Reagenzien gebildete weife Mn (OH),
wird durch den gelosten Sauerstoff zu bridunlichem Mn (OH), oxydiert.
Das Wiedererscheinen von freiem Jod mufl nun offenbar darauf beru-
hen, daB in der Losung unbekannte Stoffe mit einem starken Oxyda-
tionsvermogen vorhanden sind. Es handelt sich moglicherweise um
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peroxydartige Stoffe, die auch in organischen Lésungsmitteln wie
Dioxan eine 0,-Bestimmung mit der jodometrischen Methode unmdoglich
machen (Schldpfer et al. 1949). Um den oben beschriebenen Ver-
lauf der Sauerstoffkonzentrationskurve zu kontrollieren, wurden deshalb
noch Versuche angestellt, bei denen nicht die Winklersche maB-
analytische Methode der Sauerstoffbestimmung zur Anwendung kam,
sondern die amperometrische Bestimmung mit der tropfenden Queck-
silberelektrode (Kolthoff 1946). Der Versuch wurde so angestellt,
daB 18 Tage alte Weizenpflanzen, die in durchliifteter Néhrlosung auf-
gezogen wurden, in neue, nicht durchliiftete Nihrlosung in 1-Liter-

24.°8 24 48 Std. 72

Abbildung 2
Verlauf der Sauerstoffkonzentrationskurve in nicht durchliifteter N#hrlosung, auf
: - amperometrischem Wege ermittelt.
——— Konzentrationskurve fiir Gefifie mit Pflanzen
——— Nach 4 Stunden Pflanzen aus dem Gefil entfernt
‘Temperatur 22° C

Pyrex-Bechergliser iibertragen wurden. Die O,-Konzentration wurde in
kleinen Losungsmengen (zirka 2 ml) in bestimmten Zeitabstinden er-
mittelt (Abbildung 2).

Auch hier ergibt sich wieder eine genaue Parallelitit zum ersten
beschriebenen Versuch : sehr rasches Absinken der O,-Konzentration bis
auf Spuren von Sauerstoff und nachher wieder langsamer Anstieg.

Mit der gleichen Methode wurde auch kontrolliert, wie rasch bei der
gegebenen Temperatur (20° C) und dem durch die Form und GroBe der
Pyrex-Bechergliser gegebenen Oberfliche-Volumen-Verhiltnis der Nihr-
losung, Sauerstoff aus der Luft in eine sauerstoffarme Losung hinein-
diffundiert (Abbildung 2, Kurve - - -). Der Versuch wurde in der Weise
durchgetiihrt, daB nach weitgehender Erschopfung des Sauerstoffgehal-
tes und unmittelbar nach Beginn des Wiederanstieges die Pflanzen aus
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dem Becherglas entnommen und die Lisung sich selbst iiberlassen wurde.
Wie zu erwarten, zeigt sich, daf der Sauerstoffgehalt der Losung rasch
steigt, und nach 52 Stunden (moglicherweise etwas friiher) wurde schon
wieder der Sittigungswert von 9 mg erreicht. Der Anstieg dieser Kurve
ist etwas steiler als der Wiederanstieg der Sauerstoffkonzentrations-
kurve bei Gldsern mit Pflanzen. Die Differenz zwischen je zwei Punkten
dieser Kurven mufl demnach durch die Atmungsintensitit der Wurzeln
~ bedingt sein.

Wird versucht, auf Grund der Kurven des Sauerstoffgehaltes der
Losungen die Atmungsintensitit der Wurzeln festzustellen, so ist fol-
gendes zu liberlegen. Der sehr steile Abfall der Sauerstoffkonzentration
in den ersten drei bis vier Stunden erfolgt nahezu linear. Wiirde wiih-
rend dieser Zeit eine verglichen mit der Atmungsintensitit bedeutende
Menge Sauerstotf von der Luft in die Losung diffundieren, so wiire die
Kurve konkav nach oben; es miiite nimlich mit abnehmender Sauer-
stoffkonzentration der Ldsung eine zunehmend intensive Nachdiffusion
von Sauerstoff in die Losung erfolgen. Diese kann aber, verglichen mit
der Atmungsintensitit der Wurzel, nur schwach sein, denn die Kurve
der Sauerstoffabnahme zeigt nur eine schwach konkave Form nach oben.
Es kann also die Abnahme der Sauerstoffkonzentration der Losung
praktisch nur auf der Sauerstoffabsorption durch die Wurzeln beruhen.
Im Moment, wo der Wiederanstieg der Kurve beginnt, muBf die Atmungs-
intensitdt ganz betrichtlich herabgesetzt sein. Wird diese aus der Diffe-
renz der Kurve fiir die reine Sauerstoffdiffusion in die Losung und der
Sauerstoffkonzentrationskurve mit Wurzeln ermittelt, so resultiert eine
Abnahme der Atmungsintensitit um 83 %, von 2,80 mg/Stunde in den
ersten drei Stunden auf 0,47 mg/Stunde in den nichsten vier Stunden.
Spéter verliuft die Kurve fiir die Verinderung der Sauerstoffkonzen-
tration in der Losung mit Wurzeln nahezu parallel der Kurve fiir die
Sauerstoffkonzentration in der Liosung okne Wurzeln, d. h. die Atmungs-
intensitidt kann nur noch sehr gering sein. In den niichsten 17 Stunden
betrégt sie noch 0,017 mg O,/Stunde. Als Resultat dieser Versuche kann
somit festgestellt werden : Die Atmungsintensitit von Weizenwurzeln
in nicht durchliifteten Néhriosungen sinkt nach Erschipfung der Sauer-
stoftkonzentration auf weniger als 1 % der urspriinglichen, okne sich
wieder zu erholen, auch wenn die Sauerstoffkonzentration der Lisung
durch Aufnakme von Luftsauerstoff wieder gestiegen ist.

In der zuerst beschriebenen Versuchsreihe war gepriift worden,
wie sich

a) frische Wurzeln in « verbrauchter » Nihrlosung verhalten;

b) die Wurzeln aus Kulturen, die eine starke Atmungshemmung zei-
gen, sich in neuer N#hrlosung verhalten.
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Die Versuchsanordnung war folgende: 25 Tage alte Weizenpflanzen
wurden in zwei Serien geteilt. Die erste Serie (A) wurde aus den durch-
lifteten Vorkulturgefiflen in nicht durchliiftete Versuchsgefife iiber-
tragen und der Verlauf der Sauerstoffkonzentrationskurve ermittelt.
Nach 24 Stunden war die Sauerstoffkonzentration nach einem Absinken
auf etwa 1,5 mg O,/Liter wieder auf 4,3 mg O,/Liter angestiegen. Die
Hilfte dieser Pflanzen wurde in neue, unverbrauchte N#hrlosung mit
- einem Anfangsgehalt von 9 mg O,/Liter gebracht und ebenfalls die
Sauerstoffkonzentrationskurve ermittelt (Serie B). Gleichzeitiz wurden
in die dadurch freigewordene «verbrauchte» Nihrlosung die gleich alten
frischen Pflanzen aus durchliifteten Vorkulturen eingesetzt (Serie C).

Das Ergebnis dieser Versuchsreihe war sehr aufschluBreich (Abbil-
dung 1). Die Pflanzen aus verbrauchter N&dhrlosung zeigen in frischer
Néhrlosung zuerst eine sehr schwache Sauerstoffzehrung verglichen mit
der normalen Atmungsintensitit, die erst nach iiber acht Stunden durch
eine stirker einsetzende Atmungsintensitit abgelost wird. Die frischen
Pflanzen in der verbrauchten Nihrlosung zeigen ebenfalls eine starke
Atmungshemmung (etwa 75 % Hemmung), die schon bei etwa 3 mg 0./
Liter fast vollstindig ist, so daB der Sauerstoffgehalt der Losung wieder
schnell ansteigt. Aus verbrauchter N#hrlosung konnen also frische
Pflanzen den Sauerstoff nicht so gut ausniitzen wie aus frischer Losung.
Zusammenfassend kann festgestellt werden, daf die Atmung von frischen
Wurzeln nach weitgehender Erschopfung der Sauerstoffkonzentration
der Losung stark und nachhaltig gehemmt wird, eine Hemmwirkung,
die sich auch in neuer Nahrlosung lingere Zeit erhiilt und sich ebenfalls
bei frischen Pflanzen zeigt, wenn sie in die « alte » N#hrlosung iibertra-
gen werden. Aus diesem letzteren Ergebnis mul geschlossen werden,
daB die Hemmwirkung von der Losung ausgeht, in der die Wurzeln den
Sauerstoff einmal erschopft haben. Die Hemmung ist aber in den Wur-
zeln selber recht tiefgreifend, da sie ja noch in frischer N#hrlosung mit
hohem Sauerstoffgehalt mindestens acht Stunden lang anhilt.

Es stellt sich nun die Frage, wodurch diese Hemmung der Wurzel-
atmung bewirkt wird. Von vorneherein sind verschiedene Moglichkeiten
ins Auge zu fassen :

a) Die Unterschreitung einer kritischen Sauerstoffkonzentration der
Losung bewirkt eine Hemmung der Atmungsintensitit. Diese ist bedingt
durch ein zu geringes Konzentrationsgefille von der Wurzeloberfliche
bis in die Achse der Wurzel. Hat dieses Gefille einen zu geringen Wert,
erhalten die axialen Wurzelpartien keinen Sauerstoff mehr und es muB
eine Senkung des Sauerstoffverbrauches zu beobachten sein (Wanner
1945). Diese Wirkung ist in den linger dauernden Versuchen, wie sie
hier durchgefiihrt wurden, kaum zu sehen. Werden die Sauerstoffkon-
zentrationen gegen die Zeit abgetragen, so zeigt sich die schon oben
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erwihnte Krimmung der Kurve im ersten absteigenden Teil. Diese
Kriimmung wird zum Teil auf der Nachdiffusion von Luftsauerstoff in
die Losung, zum Teil aber auch durch die Unterschreitung der kritischen
Sauerstoffkonzentration (4—5 mg O./Liter) bedingt sein. Die Atmungs-
hemmung nach Erreichung der minimalen Sauerstoffkonzentration der
Losung ist aber auch dann noch zu beobachten, wenn der Sauerstoff-
gehalt der Losung wieder iiber die kritische Sauerstoffkonzentration
gestiegen ist. Ferner ist ja die Atmungshemmung noch lange zu beob-
achten, wenn die Wurzeln in frische Néihrlosung iibertragen werden.

Die anhaltende Atmungshemmung nach Erreichung einer geringen
Sauerstoffkonzentration in der Losung kann somit nicht auf physikali-
schen Ursachen (zu geringe Diffusionsgeschwindigkeit) beruhen.

b) Die Wurzelatmung verursacht eine Erhéhung der Kohlendioxyd-
konzentration der Losung. Es ist schon seit lingerer Zeit bekannt, daB
Kohlendioxyd in grofen Konzentrationen eine Giftwirkung auf die
Atmungsintensitit ausiilben kann. Diese Fragen sind vor allem von ame-
rikanischen Autoren im Hinblick auf die Durchfithrung theoretischer und
zu praktischen Zwecken (soilless gardening) angestellten Nahrlosungs-
kulturen stark bearbeitet worden. Fiir unsere Verhiltnisse sind von
besonderer Bedeutung die Untersuchungen von Chang und Loomis
(1945). Sie stellten fest, daB noch 10 % CO, in diesem durch die Losung
celeiteten Gasgemisch nicht toxisch wirkten. Eine solche CO,-Konzen-
tration der Atmosphire ergibt nach den Tabellen von Leonard (1. c.),
im Gleichgewicht mit Wasser, einen CO,-Gehalt von 158 mg/Liter bei
250 C.

Um die Frage zu entscheiden, ob der Kohlendioxydgehalt der
Néhrlosung nach Erreichung des Minimums der Sauerstoffkonzentration
iiber diesen kritischen Wert ansteigt, muBite somit auch die CO,-Kon-
zentrationskurve ermittelt werden. Dies wurde in einer neuen Versuchs-
serie durchgefiihrt, die gleich wie die vorangehend beschriebene zur
Ausfithrung kam. Ein Unterschied ist insofern vorhanden, als in diesem
Versuche (wie auch in Versuech 2) nicht die Rohren mit je 10 Pflanzen
verwendet werden, sondern ganze Literbechergliser mit 500 ml Nihr-
l6sung und 40 Pflanzen. Die Resultate der Stauerstoff- und CO,-Bestim-
mungen sind in Abbildung 3 dargestellt. Die ausgezogenen Kurven be-
ziehen sich auf den O,-, bzw. CO,-Gehalt der Losung von Serie A (Kon-
trolle). Die Sauerstoffkonzentrationskurve verlduft wieder prinzipiell
gleich wie in den vorangehend beschriebenen Versuchen. Ein Unterschied
ist insofern vorhanden, als die Abnahme der Sauerstoffkonzentration
nach zwei Stunden bedeutend geringer wird; ein Minimum von zirka
3 mg wird erst nach acht Stunden erreicht, und von da weg beginnt die
Sauerstoffkonzentration wieder zu steigen. Der Unterschied beruht im
wesentlichen darauf, daB in dieser Versuchsreihe das Verhiltnis Ober-
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fliche zu Volumen der Losung infolge der Verwendung breiter Becher-
gliiser bedeutend giinstiger ist als in den friiheren Versuchen, so daB die
Wirkung der Nachdiffusion von Luftsauerstoff in die Losung stirker
zur Geltung kommt. Zudem war auch die Atmungsintensitit der Wurzeln
aus unbekannten Griinden schwiicher. Die CO,-Konzentrationskurve
zeigt, wie zu erwarten, ein starkes Ansteigen, das bis zu 12 Stunden

25

N
o

co,/t
&

mg g/l und mg
3

(8]

e

2 4 8 72 ~ Std 2%

Abbildung 3
Sauerstoff- und Kohlendioxydgehalt nicht durchliifteter
Nihrlosung
Ansteigende Kurven: COs-Gehalt
Absinkende Kurven: 0:-Konzentration

Serie A : Serie B———: Serie ¢ ———: (vgl. Abb. 1)

anhilt, also linger, als dies fiir das Absinken der Sauerstoffkonzentration
der Fall ist. Die maximale CO,-Konzentration betrigt 18 mg; infolge der
groBen Zeitintervalle der einzelnen Messungen nach 12 Stunden liegt
die effektiv erreichte CO,-Konzentration wahrscheinlich etwas iiber die-
sem Wert, diirfte aber 20 mg CO,/Liter kaum oder unwesentlich iiber-
steigen. Die gestrichelten Kurven (Serie B) stellen die Verinderungen
von Sauerstoff- und CO,-Konzentration in frischen Losungen dar, in die

421



die Pflanzen aus Serie A nach 24 Stunden gebracht wurden. Sowohl die
Sauerstoffabsorption wie die CO,-Produktion dieser Pflanzen ist auch
in frischer Nihrlosung um mehr als die Hilfte herabgesetzt. Die strich-
punktierten Kurven (Serie C) sind, wie im vorher beschriebenen Ver-
such, durch Ubertragung frischer, gleich alter Pflanzen aus durchliifteten
Vorkulturen in die wihrend 24 Stunden veratmete Losung aus Serie A
gebracht worden. Wiihrend der Sauerstoffkonsum dieser Wurzeln eben-
falls bedeutend weniger intensiv ist, kann der Sauerstoffgehalt stérker
erschopft werden, als dies bei den Kontrollen (Serie A) der Fall war. Die
CO,-Konzentration der « veratmeten » Losung steigt bei KEinsetzen
frischer Pflanzen sehr stark an.

Aus dieser Versuchsreihe kann folgendes geschlossen werden : Die
primire Atmungshemmung, die sich in einer starken Herabsetzung des
Sauerstoffverbrauchs duBert, kann kaum auf einer « Giftwirkung » des
Kohlendioxyds beruhen, denn dessen Gehalt steigt hier nicht iiber
20 mg/Liter. Da aber die CO,-Konzentration linger ansteigt, als die
Sauerstoffkonzentrationskurve sinkt, muf gefolgert werden, daf Wur-
zeln zum Teil anaerob zu atmen beginnen, wenn sie unter die Bedingun-
gen der Atmungshemmung kommen. Besonders auffallend ist das in
Serie C : frische Pflanzen in verbrauchter Nihrlosung. Obwohl der
Sauerstoffgehalt iiber dem kritischen Niveau fiir eine physikalische
Atmungsintensititsverminderung liegt, zeigt sich bei diesen Pflanzen
sofort eine viel intensivere CO,-Produktion, als Sauerstoff verbraucht
wird. ‘

DaB die Atmungshemmung priméir kaum durch eine CO,-Anhiufung
in der Losung auf den von uns festgestellten Betrag von 20 mg CO./
Liter bedingt sein kann, folgt auch aus Uberlegungen von Lunde-
gdrdh und Burstrom (1935). Die CO,-Spannung im Zellinnern ist -
infolge der kontinuierlichen CO,-Produktion wahrscheinlich bedeutend
hoher als in Luft oder auch in einer wisserigen Losung, so daB die
Atmungsvorginge im Zellinnern stindig gegen diesen hohen CO,-Druck
arbeiten miissen. Eine Erhohung der CO,-Konzentration in der Lésung
auf 22 mg/Liter entspricht in der Atmosphire einer Erhohung der CO.-
Spannung auf */,,, Atmosphire, wihrend in der Zelle selber die CO,-
Spannung wahrscheinlich gegen eine Atmosphire betragen kann.

c) Eine Hemmung der Atmung bedingt durch einen Salzmangel
kann in diesen Versuchen nicht in Frage kommen. Nach vier Stunden
Aufenthalt in einer frisch angesetzten Néhrlosung ist deren Gehalt durch
die Wurzeln noch keineswegs erschopft, wie zum Beispiel die Analyse
auf das sich zuerst erschopfende Nitrat ergibt.

Eine geringe Verinderung der Wasserstoffionenkonzentration, wie
sie immer auftritt, kann fiir sich allein ebenfalls keine so starke
Atmungshemmung bewirken.

422



Diskussion

Aus den verschiedenen Versuchen geht hervor, daf die Wurzeln
von Weizenpflanzen unter Sauerstoffmangelbedingungen eine anhaltende
Atmungshemmung erfahren; erst nachdem die Wurzeln lingere Zeit sich
in frischer Nihrlosung befanden, wird diese Atmungshemmung wieder
aufgehoben. Die Hemmung kann sich aber auch durch die Nihrlosung in
der diese entstand, unmittelbar auf frische Wurzeln tibertragen lassen.
Es muB also demnach ein Stoff, der die Wurzelatmung hemmt, in die
Néihrlosung ausgeschieden worden sein.

In bezug auf die Natur dieses oder dieser Stoffe sind wir auf Ver-
mutungen angewiesen. Die Wurzeln sind imstande, Stoffe sehr verschie-
dener Natur an das sie umgebende Medium abzugeben. Die berithmten
Versuche von S a ¢ h s mit Platten verschiedener Zusammensetzung, die,
in den Boden gelegt, von den Wurzeln korrodiert werden, machten es
wahrseheinlich, daf die Kohlensiureausscheidung an dieser Wirkung
den Hauptanteil hat. Auch die weitergehenden Untersuchungen mit der
gleichen Methodik von Czapek (1896) deuten in dieser Richtung,
wobei zudem von ihm noch gezeigt wurde, daBl weder die starken
anorganischen Siuren noch Oxalsiure, Weinsidure, Apfelsdure, Zitronen-
sdure und Milchséure als Ausscheidungsstoffe in groferen Mengen vor-
kommen kénnen. Wihrend spiter die Ausscheidung von Ameisensiure
wahrscheinlich gemacht werden konnte (Goebel 1891), ist es auch
heute noch schwer, sich ein genaues Bild iiber die Abgabe von organi-
schen Siuren durch Wurzeln zu machen. Die einwandfreie Identifizierung
solcher S#uren ist nicht leicht (s.a. Vickery and Pucher 1940), be-
sonders in den kleinen Mengen, die hier in Frage kommen. Es ist demnach
nicht ausgeschlossen, dal einige der durch die Czapekschen Untersuchun-
gen als nicht in Frage kommend bezeichneten organischen Sduren doch
unter den Wurzelausscheidungen vorkommen. Die schon erwihnten Unter-
suchungen von Hansteen-Cranner (l.c.) iiber die mogliche Aus-
scheidung von Phosphatiden durch Wurzeln, haben eine Bestitigung
gefunden in neueren Arbeiten von Lundegédrdh und Stenlid
(1944). Sie konnten die Ausscheidung von Nucleotiden (wahrscheinlich
Adenylsdure) und bei Weizenwurzeln im besonderen noch eines Flava-
nonfarbstoffes demonstrieren. Die Moglichkeit eines Zusammenhanges
mit der von uns beobachteten Atmungshemmung scheint nicht ausge-
schlossen, da Stenlid (1947) spiter zeigen konnte, daf unter anaeroben
Bedingungen die Nucleotidabgabe gefordert wird. AuBer den erwihnten
Stoffen, die bisher allerdings noch nie isoliert und rein dargestellt sowie
sicher identifiziert werden konnten, treten mit Sicherheit noch weitere,
unbekannte Stoffe als Ausscheidungen auf.

Welchem von diesen Stoffen nun die atmungshemmende Wirkung
zukommt, it sich nicht ohne weiteres entscheiden. Unter den orga-
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nischen Sduren gibt es solche, die in die Atmungsprozesse eingreifen
konnen (Malonsdure hemmend, Bernsteinsiure, Fumarsiure, Zitronen-
sdure usw. fordernd). Auch der von Lundegérdh gefundene Flava-
nonkdrper kann nach seinen eigenen Untersuchungen an Oxydations-
vorginge gekuppelt sein. '

In Betracht zu ziehen ist ferner die in Hlteren Losungen gefundene
stark oxydierende Wirkung einer Stoffausscheidung (Peroxyde ?). Ob
diese mit einer Atmungshemmung etwas zu tun haben, ist ebenfalls noch
ein ungelostes Problem.

Weitere im Gang befindliche Untersuchungen sollen niheren Auf-
schluf iiber die in Frage kommenden Stoffgruppen geben.

Summary

The oxygen consumption of wheat roots was measured in open con-
tainers (Pyrex beakers of 1 liter capacity, 40 plants, aged 2—3 weeks,
500 ml. culture solution). If the culture solution is not aerated, a rapid
decrease of the oxygen content may be observed. As this decrease is
nearly linear with time it is to be ascribed to the respiration of the roots,
whereas the oxygen diffusion from the air into the solution can be
neglected in this period (4 hours). When the oxygen content of the
solution has arrived at a minimum of about 1 mg. O,/liter, it begins to
rise steadily till the equilibrium oxygen content with air is nearly
attained. This rise of the oxygen content is only insignificantly less
intense with the roots in the solution as compared to the rise which ecan
be observed without roots (plants withdrawn from the solution after
this has just passed the minimum oxygen content). The culture solution
without roots must show a rise of the oxygen content because of the
diffusion of oxygen from the air into the solution. This observation
proves that the respiration of wheat roots is severely inhibited (up to
over 99 % !) after the solution has arrived at a minimum oxygen content
of about 1 mg/l. solution. The normal intensity of the root respiration is
only very slowly restored after transferring the plants to fresh culture
solution. If fresh plants are transferred from aerated pre-culture solution
to a culture solution, the oxygen content of which has passed a minimum
of 1 mg/l. (due to root respiration) the respiratory intensity of the roots
of the fresh plants is also considerably inhibited (75 % inhibition). This
experiment shows that roots give up one or more respiration inhibiting
substances into solutions, the oxygen content of which sinks down to a
minimum of 1 mg/l. (about 11 % equilibrium content) due to the root
respiration.
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Nutritional factors as well as an excessive carbon dioxide accumu-
lation into the solution can be excluded as possible causes of the inhibi-
tion of respiration. .

Further investigation into the nature of these substances are in
progress. '
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