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Wachstumsleistungen des pflanzlichen Zytoplasmas
Von A. Frey-Wyssling 1
Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der ETH Ziirich

Eingegangen am 17. April 1952

In dieser Studie ist der Begriff Leistung nicht im physikalischen
Sinne als die wihrend einer Zeiteinheit vollbrachte Arbeit zu verstehen,
sondern er soll zum Ausdruck bringen, daB das Wachstum der pflanz-
lichen Zellen oft gegen ansehnliche Drucke erfolgt, die iiberwunden
werden miissen.

Wandspannung und AdufBlere Drucke werden durch den osmotisch
bedingten Turgordruck aufgewogen. Héiufig wird angenommen, daB
durch Steigerung des Turgordruckes Wachstumsvorginge ausgelost
werden. Dies ist jedoch unrichtig, denn Turgorschwankungen vermogen
nur reversible Formverdnderungen durch Wasserverschiebungen zu
verursachen, wihrend das Wachstum eine irreversible Formdnderuny,
bedingt durch Stoffeinlagerung, vorstellt. Das Zytoplasma mufl deshalb
unter dem herrschenden Turgordruck Plasma und Zellwandsubstanz
erzeugen; da das dem Zellsaft entnommene Baumaterial (z. B. Zucker)
durch Nachschub gedeckt wird, wie aus der Erhaltung des osmotischen
Wertes in wachsenden Zellen hervorgeht, mufl eine VolumenvergroBe-
rung stattfinden und ein zum Turgordruck zusitzlicher Plasmadruck
entwickelt werden. Dieser vom Zytoplasma erzeugte Druck ist von den
alten Zellphysiologen als Intussuszeptionsdruck bezeichnet worden
(Pfeffer, 1893). Wie die Quellungsdrucke kann der Druck wach-
sender Zytoplasten viel grofere Werte annehmen als der Turgor, der
hochstens den der Zellsaftkonzentration entsprechenden osmotischen
Druck erreicht. Immer wenn der von einer wachsenden Zelle ent-
wickelte Druck groBer als ihr Turgor ist, liegt ein solcher Plasma-
druck vor.

Pfeffer (1893, S.429) hat einwandfrei nachgewiesen, dafl der
Turgor nicht imstande ist, die beim Wachstum entwickelten Drucke
zu liefern. Diese betragen nach seinen Messungen (1893, S. 420) bei sich
verlingernden Keimwurzeln 7—12 at und bei der geotropischen Auf-
richtung von Grashalmen im Knoten 15—16 at. In den Wurzeln des
Weizens steigt der Turgordruck jedoch nie iiber 4 at (Burstrom,
1942); dieser Wert ist beim Wachstum in verdiinnten Nihrlésungen

! Herrn Prof. Dr. A. Fleisch, Lausanne, zum 60. Geburistage zugeeignet.
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festgestellt worden, deren osmotischer Wert vernachlissigt werden
kann, so daB der Turgor gleich dem osmotischen Druck des Zellsaftes
ist. In anderen Fillen begegnet die Messung des Turgordruckes in
wachsenden Zellen jedoch grofen Schwierigkeiten. Leichter 1Bt sich
der gesamte Wachstumsdruck ermitteln. Wie dieser aus dem osmotisch
bedingten Turgor und dem aktiven Plasmadruck zusammengesetzt ist,
158t sich in besonderen Fillen abschitzen, aber nicht genau messen.

Im folgenden soll in Ergidnzung zu den Messungen von Pfeffer
(1893) und Krabbe (1884) der Wachstumsdruck pflanzlicher Zellen
an geeigneten Beispielen berechnet werden.

1. Wachstumsdruck in jungen Valonia-Coenocyten

Steward und Mihlethaler (1952) haben gezeigt, daB die
multilamellare Sekundidrwand der Valonia ventricosa mit ihrer in auf-
einanderfolgenden Lamellen kreuzweise verlaufenden Paralleltextur in
Jjungen Blasen von einer Primirwand umgeben ist. Diese besitzt, im
Gegensatz zu der Paralleltextur der Sekundirwand, eine gewobene
Textur aus Zellulosemikrofibrillen. Das Primirwandgeflecht macht das
Flichenwachstum der darunter angelegten Sekundirwand nur in be-
schrinktem Mafe mit und wird daher beim Heranwachsen der Valonia-
Zellen zerrissen.

Da die Zugfestigkeit der Zellulosefibrillen bekannt ist, kann man
ausrechnen, welcher Druck in der Valonia-Blase entwickelt werden
muB, um die Primirwand aufzusprengen.

Der in der Valonia-Zelle entwickelte Binnendruck muB von der
Zellwand aufgenommen werden. Da die Wanddicke im Verhiltnis zum
Blasendurchmesser klein ist, gilt die einfache Beziehung, daB auf einem
Schnitt durch die Valonia-Zelle das Produkt Blasenquerschnitt mal
Binnendruck gleich Wandquerschnitt mal Wandspannung ist. Betrachtet
man die Valonia-Blase in erster Niherung als Kugel, so heiBt dies

P mepe= 2 rard; (1)

wobei p den gesuchten Wachstumsdruck, ¢ die Wandspannung, r den
Zellradius und d die Wanddicke bedeuten. Wenn p so weit gesteigert
wird, bis die Wand bricht, geht d in die Bruchfestigkeit d» der Zellulose-
wand iiber. Der Wachstumsdruck, der die Primiarwand zum ReiBlen
bringt, ist daher
2d

Die ZerreiBfestigkeit von Zellulosefasern von der hohen Kristalli-
nitit der Valonia-Mikrofibrillen betrigt etwa 100 kg/mm?® (Frey -
Wyssling, 1952). Da sich in der Primirwand von Valonia die
Mikrofibrillen kreuzweise durchflechten, muB8 nur die Héilfte der Fi-
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brillen zerrissen werden, wahrend die iibrigen Fibrillen parallel aus-
einanderweichen. Die Bruchfestigkeit der Primirwand diirfte daher
etwa 50 kg/mm? betragen. Die Dicke d der Wand entspricht der Fi-
brillendicke 250 A, der Radius einer jungen Valonia-Zelle dagegen miBt
etwa 2,56 mm. Wenn man die GroBen in mm in (2) einsetzt, ergibt sich:

_2-25-107°
2,5

Fiir die Sprengung der Primidrwand ist also ein Wachstumsdruck
von nur einem Bruchteil einer Atmosphére notwendig. An diesem Kr-
gebnis dndert sich auch nichts, wenn man die Primarwand, aus mehre-
ren Fibrillenlagen bestehend, zwei- bis mehrfach dicker annimmt.
Jedenfalls geniigt ein Binnendruck von weniger als einer Atmosphare,
um die zarte Primirwand zu zerreifien.

Solche Drucke sind unbedeutend, verglichen mit dem osmotischen
Druck, welcher der Zellsaftkonzentration von Valonia zukommt. Nach
den von Collander (1930) zusammengestellten Analysen besitzt der
Valonia-Zellsaft folgende Zusammensetzung:

p -50 = 102 kg/mm?® = 0,1 at.

Millimole je Liter l K Na Ca | Mg l Cl + Br S0, ‘ Total
Valonia macrophysa 515 90 3.4 Spur 5917 1,0 1206
Valonia ventricosa 587 35 Spur Spur 620 Spur | 1242
Meerwasser 12 450 23 122 540 67 1214

Der Zellsaft von Valonia vermochte nach diesen Zahlen in einem
Osmometer einen Druck von 25—28 at zu entwickeln. Nun ist aller-
dings der osmotische Wert des Meerwassers ungefihr gleich wie jener
des Zellsaftes, so daB der Turgor der Valonia-Blasen sicher sehr gering
ist. Da indessen Konzentrationsunterschiede von 25 Millimol NaCl ge-
niigen, um 1 at Uberdruck zu erzeugen, kann nicht entschieden werden,
ob der Wachstumsdruck in der Valonia-Zelle osmotisch oder durch
aktives Plasmawachstum entsteht.

Die auBeren Lamellen der Sekundirwand bersten beim weiteren
Wachstum ebenfalls. Thre Paralleltextur bedingt, verglichen mit der
Primirwand-Sprengung, einen doppelt so grofien Druck, um eine 250 A
dicke Lamelle quer zur Fibrillenrichtung zu zerreifien.

Eine derartige Sprengung der Primdrwand konnten wir bei Zellen
von normalem Durchmesser (Gré8enordnung 50 u) nicht beobachten;
es findet dort beim Flichenwachstum vielmehr ein Auseinander-
dringen der Mikrofibrillen ohne Bruch statt (Frey-Wyssling
und Stecher, 1951, Bosshard, 1952). Das Zerreilen der Pri-
mirwand ist bisher nur von den Riesenzellen der Siphonokladen-Algen
- beschrieben worden (Noll, 1890). Da jene Durchmesser von iiber

5 mm erreichen konnen, sind sie linear 100mal gréfer als die Zellen

585



in den Geweben hoherer Pflanzen; und da der Zellradius in Formel (2;
im Nenner erscheint, miite der Binnendruck in Zellen von 50 u Durch-
messer groBenordnungsméBig 100mal groBer sein, um unter iibrigens
gleichen Umstidnden die Primirwand zu sprengen, d.h. es wiirden
Drucke zwischen 10 und 100 at benétigt. Solche Werte liegen nun be-
reits iiber den in wachsenden Geweben festgestellten Wachstums-
drucken. Man beobachtet daher bei normaler ZellgroBe, da8 das
Zytoplasma die Mikrofibrillen der Primirwandtextur lediglich lokal.
auseinanderdringt und durch Mosaikwachstum eine bruchfreie Fli-
chenvergrofierung der Priméirwand erzielt.

2. Wachstumsdruck des Kambiums

Durch die Titigkeit des Kambiums wird die Rinde gedehnt. Unter
der Voraussetzung, daB sich die Rinde wie ein elastischer Mantel ver-
halt, kann aus der Rindenspannung der vom Kambium entwickelte
Wachstumsdruck berechnet werden. Krabbe (1882) hat die Span-
nung in der Rinde folgendermaBen gemessen: Horizontale Rinden-
streifen von 1 mm Breite werden aus in vollem Wachstum begriffenen
Trieben geschnitten und nach der Ablésung vom Kambium ihre Ver-
kiirzung bestimmt. Diese betrigt 2—4,5 /. Hierauf wird der Streifen
durch Anhiingen eines Gewichtes wieder auf die urspriingliche Linge
gedehnt.

In einem durch Binnendruck beanspruchten Hohlzylinder ist die
Spannung in achsialer und tangentialer Richtung verschieden. Unter
der Bedingung, daB die Zylinderwand diinn ist im Vergleich zum
Zylinderradius, gilt in achsialer Richtung die gleiche Formel (2) wie
fiir eine Hohlkugel. In tangentialer Richtung ist die Spannung dagegen
doppelt so groB. Fiir die Beziehung zwischen dem Wachstumsdruck p
des Kambiums und der Rindenspannung d gilt daher

d+o ‘

P =y (3)
r

wobei d die Dicke des Rindenstreifens und r den Triebradius bedeuten.
Die Messung der Dicke d ist bei den diinnen Rindenschichten junger
Triebe sehr ungenau. Krabbe hat daher auf diese Dickenmessung
verzichtet und die Rindenspannung nicht in kg/mm?, sondern lediglich
in kg/mm, also das Produkt d-é von Formel (3) bestimmt; d. h. die
Rindendicke geht in die erhaltenen Spannungswerte ein, und man kann
daher die Rindenspannung verschiedener Triebe nicht miteinander ver-
gleichen, da ihnen verschiedene Dicken zukommen. Fiir die Berechnung
der vom Kambium entwickelten Wachstumsdrucke p, die miteinander
verglichen werden sollen, ist dies jedoch bedeutungslos, denn durch
Division des Wertes d-d durch r in mm ergibt sich der Druck p
in kg/mm?®,
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Auf diesem Wege findet Krabbe bei den Nadelholzern Wachs-
tumsdrucke von etwa 0,5 at und bei den Laubholzern von 0,5—1 at.
Diese Drucke sind wiederum nicht sehr bedeutend. ;

Durch kiinstliche Steigerung der Rindenspannung kann indessen
der Gegendruck, den das Kambium bei der Zellteilung iiberwinden
muB, vervielfacht werden. Krabbe (1884) hat dies erreicht, indem
er um Triebe Béinder legte, deren Spannung mefBbar beliebig erhoht
werden konnte. Er stellte fest, daB bei einer Steigerung der Rinden-
spannung auf das Dreifache keine Verminderung des Dickenwachstums
eintritt. Erst bei noch hoheren Spannungen 148t sich ein Einflu8 auf
das Wachstum des Kambiums feststellen. Aber selbst wenn das Kam-
bium 10 at (Koniferen) oder 15 at (Laubholzer) Gegendruck iber-
winden muB, erfolgen noch normale Zellteilungen. Aus diesen Daten
folgt, daB die Kambiumzellen einen Wachstumsdruck von mindestens
10—15 at zu entwickeln vermdégen.

Obschon die PreBsifte von Geholzen Konzentrationen aufweisen,
deren osmotische Werte 10—20 at entsprechen (Huber, 1949;
Pfeffer bestimmte im Kambialsaft von Castanea osmotische Werte
von 9,5—13,5 at), diirfte der Turgor im Kambium eines transpirieren-
den Baumes wesentlich tiefer liegen, so dafl also ein zusétzlicher, vom
Plasma entwickelter Plasmadruck vorhanden sein muf.

3. Geotropische Aufrichtung von Biiumen

Eine besonders interessante Wachstumsleistung stellt die geo-
iropische Aufrichtung von gestiirzten oder durch Erdschlipfe schief
gestellten Baumstidmmen dar. Wenn sich ein solcher Stamm auf-
krimmt, um sein Stammende wieder in die urspriingliche lotrechte
Lage zu bringen, mufl das Kambium den gesamten massiven Holz-
korper des Stammes biegen. :

Die Aufbiegung bringt ein exzentrisches Dickenwachstum mit sich,
indem bei Nadelhélzern die Unterseite des schiefen Stammes stirker in
die Dicke wiichst (Hypoxylie), wihrend sich bei Laubhdlzern die Ober-
seite rascher verdickt (Epixylie). Das vom Kambium unter diesen Be-
dingungen gebildete Holz weicht in seiner Anatomie (Jaccard,
1917, 1919) und in seiner chemischen Zusammensetzung (Jayme.
Harders und Mohrberg, 1951) von normalem Holze ab. Es
wird daher bei den Nadelhélzern als Druckholz (Rotholz, Buchs) und
bei den Laubholzern als Zugholz (Weilholz) vom normal gewachsenen
Holze unterschieden. Die beiden verschiedenen Typen von anormalem
Holz werden unter der Bezeichnung Reaktionsholz zusammengefa8t.

Die Biegung des Stammes kommt dadurch zustande, daf das
Kambium der Nadelholzer auf der Unterseite in aktives Lingenwachs-
tum iibergeht, wihrend sich das Kambium der Laubhélzer auf der
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Oberseite aktiv verkiirzt. Dadurch entstehen in den neu angelegten
Jahrringen Spannungen. Miinch (1937, 1938) hat diese Spannungen
nachgewiesen, indem er sich aufrichtende Stimme in Bretter zersigen
lieB; es zeigte sich dann, daB sich das Reaktionsholz der Nadelholzer
bezogen auf das Stamminnere verlingert, wihrend sich jenes der Laub-
hoélzer verkiirzt. Miinch ist daher der Ansicht, da8 das Reaktions-
holz zufolge des besonderen Fibrillenfeinbaues der Holzzellen
(Schraubenfeinbau der Druckholztracheiden, achsenparallele Textur
der Zugholzfasern, Jaccard und Frey, 1928) aktiv an der Auf-
krimmung teilnehme. Dieser Auschauung gegeniiber méochte ich die
Auffassung vertreten, daB nur die lebende Kambiumschicht imstande
ist, die fiir die Aufbiegung notwendigen Spannungen zu entwickeln.
und daff dem Reaktionsholz lediglich die Aufgabe zukommt, die erziel-
ten Kriimmungen zu fixieren, wozu es durch den Feinbau seiner Zellen,
wie aus den Ausfiihrungen von M iinch hervorgeht, ausgezeichnet
geeignet ist. Diese Schlubfolgerung ergibt sich aus folgenden Mes-
sungen von M iinch. Wéhrend sich das Druckholz eines sich auf-
richtenden Stammes beim Aufsigen in diinne Bretter um 1,2 %o ver-
lingert, streckt sich die Konkavseite (ohne Druckholz) um 4,8 %o.
Dort muB also die Druckspannung wesentlich gréBer sein als auf der
wachsenden Konvexseite, denn obschon sich die Elastizititseigen-
schaften von Druck- und Normalholz unterscheiden, verhalten sich
ihre Elastizititszahlen doch nicht wie 1 : 4. Es darf daher der SchluB
gezogen werden, daBl die im Holze eines aufgekriimmten Stammes fest-
stellbaren Spannungen nicht die Ursache, sondern die Folge der
Stammbiegung durch die Wachstumstiitigkeit des Kambiums sind.

Die Wachstumsdrucke, die das Kambium entwickelt, um einen
Baumstamm zu biegen, miissen sehr groB sein. Miinch (1938) stellt
hiezu folgende Uberschlagsschitzung an: Um einen Probekdrper aus
Fichtendruckholz durch Druck 1 % zu verkiirzen, sind 300 kg/cm? not-
‘wendig. Daher miisse das Kambium also Drucke gleicher GroBenord-
nung erzeugen, um eine Verlingerung der konvexen Seite eines sich
aufkriimmenden Stammes um 1% zu bewirken. Er schlieBt daraus,
daB Drucke von mehreren hundert Atmosphéren notwendig seien, und
da der Kambialsaft von Biumen osmotische Werte von nur 10—20 at
besitzt, so daB also ihr Turgordruck unter den giinstigen Verhiiltnissen
nur hoéchstens 20 at erreichen kann, miisse ein auBerordentlich hoher
Wachstumsdruck erwartet werden.

Bei solchen Uberschlagsrechnungen wird angenommen, daB sich
das Holz des urspriinglich geraden Stammes wie ein elastischer Korper
verhalte. Dies gilt jedoch keineswegs fiir Balken aus griinem Holz
(Kingstonund Armstrong, 1951), die sich bei lange andauern-
der Biegungsbelastung weitgehend plastisch erweisen. Durch Kriech-
erscheinungen veridndert sich mit der Zeit die gegenseitige Lage der
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submikroskopischen Bauelemente des Holzes, und trotz voélliger Ent-
lastung bleibt ein vorbelasteter griiner Balken gekriimmt. Die bleibende
Verbiegung des Balkens ist um so groBer, je linger die Belastung ge- '
dauert hat, und selbst nach einem Jahr hat sich noch kein Gleich-
gewicht eingestellt, denn die Verformung schreitet, allerdings in ver-
langsamtem Tempo, noch stets weiter. Diese Erscheinung diirfte. beim
Stammbholz eines lebenden Baumes noch ausgepriigter sein. Wenn sich
daher die Unterseite eines sich aufbiegenden Stammes wihrend des
Wachstums um 1 %o verlingert, ist es keineswegs so, daff das Kambium
eine Spannung erzeugen muf, die im Dehnungsversuche' eine solche
Streckung zur Folge hiitte, sondern es geniigt, wenn es einen beliebig
kleinen Bruchteil dieser Spannung entwickelt. Nach dem Hookschen
Proportionalitiitsgesetz erreicht die elastische Dehnung dann allerdings
nur einen entsprechenden Bruchteil des erwihnten Verlingerungs-
prozentes. Aber nach einiger Zeit wird die erzeugte Dehnungsspannung
im griinen Holz durch Kriecherscheinungen abgeklungen sein, so daB
das Kambium mit derselben bescheidenen Druckleistung eine weitere
geringe Dehnung erzielt, die wiederum nach einer gewissen Zeit die
Tendenz, elastisch zuriickzufedern, verliert. Auf diese Weise kann also
das Kambium mit Spannungen, die weit unter jenen fiir entsprechende
elastische Verlingerungen liegen, eine Biegung von Baumstimmen er-
zielen, falls hiefiir geniigend Zeit zur Verfiigung steht. Nun ist bekannt,
daB die geotropische Aufbiegung von Baumstimmen sehr viel Zeit be-
ansprucht. Der Kriimmungseffekt wihrend einer Wachtumsperiode
ist oft gering, und es braucht Jahre, bis ein schief gestellter Nadelbaum
den obern Teil seines Schaftes wieder lotrecht aufgerichtet hat.

Aus diesem Grund ist es wohl unmoglich, aus den elastischen
Festigkeitseigenschaften des Holzes und den beobachteten einseitigen
Wachstumsverlingerungen auf den notwendigen Wachstumsdruck zu
schlieBen. Dieser kann viel geringer sein, als sich unter der falschen
Voraussetzung, der Stamm sei ideal elastisch, berechnen laBt. Man
kann daher bei einem sich aufrichtenden Stamme nur einen Minimal-
druck, den das Kambium iiberwinden muB, berechnen, nimlich den
Druck des auf einem Stammgquerschnitt lastenden Gewichtes der dar-
tiber liegenden Holzmasse.

Nehmen wir an, daB iiber der Stelle, an der das Kambium ein
nachtrigliches Lingenwachstum einleitet, 10 m Schaftholz vorhanden
sei. Da das Frischholz hiufig das Raumgewicht 1 erreicht oder dieses
sogar iiberschreitet (z.B. Tanne, Burger, 1951), betrigt der Ge-
wichtsdruck auf dem betrachteten Querschnitt 1-cos a at, wobei a den
Neigungswinkel des schiefgestellten Stammes angibt. Unter der Vor-
aussetzung, daB dieser Winkel 15° nicht iiberschreitet, kann die Nei-
gung in grober Niherung vernachlissigt werden.
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Der Radius des Baumes messe 10 cm und die Kambialschicht sei
I mm dick (etwa 20 sich aktiv verlingernde Zellagen).

Das Gewicht, das auf dem Querschnitt lastet, muB nun vom Kam-
bium gehoben werden. Unter der Annahme, da8 sich der Stamm wie
eine kriechende, zihfliissige Masse verhilt, ‘gilt dann wie in (1)

r’rn'p =2rn-d-0
T

0=37P (4)
_ p ist das Gewicht, das auf einem cm? Querschnitt lastet, r der
Stammradius, d die Dicke der Kambialschicht und ¢ der gesuchte
Wachstumsdruck. Wie aus dieser Formel (4) hervorgeht, ist der fiir
eine Stammverlingerung nétige Wachstumsdruck 6 proportional dem

Gewichte p und dem Stammdurchmesser.

Dieser Wert ist, wie bereits erwihnt, ein Minimalwert. Erstens gibt
er nur den Druck an, der notwendig ist, um das Gewicht des Stammes
zu heben, und zweitens beteiligt sich an dieser Leistung nicht der
gesamte Kambiumring, sondern nur ein Sektor davon. Trotzdem ist
dieser Minimalwert von zirka 50 at groBer als die Turgordrucke, die
nach den osmotischen Messungen im Kambium zu erwarten sind. Es
ist dadurch einwandfrei erwiesen, daB das Kambium befihigt ist,
Wachstumsdrucke zu entwickeln, welche die Turgordrucke weit iiber-
treffen.

Résumé

Une analyse exacte des valeurs de la pression que les cellules végé-
tales peuvent développer pendant leur croissance montre que ces pres-
sions n’atteignent en général pas les chiffres fantastiques qu’on peut
rencontrer dans la littérature. Toutefois, elles sont dans certains cas
beaucoup plus grandes que la pression maximum de la turgescence, de
sorte que les cellules qui se développent doivent produire une pression
accessoire (pression plasmatique).

Des valeurs minima de la pression de croissance ont été calculées.
Elles sont les suivantes: 1° dans des jeunes Coenocytes de Valonia qui
font éclater leur membrane primaire 0,1 at; 2° dans le cambium des
arbres qui doivent élargir leur circonférence contre la pression de
I'écorce 10—15 at; 3° dans le cambium des troncs d’arbre qui ont été
déviés de leur position verticale et qui par la suite se redressent, au
moins 50 at.
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