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Untersuchungen iiber die korrelative und hormonale
Steuerung der Seitenwurzelbildung
Von Hans Geissbiihler
(Aus dem Institut fiir allgemeine Botanik der Universitit Ziirich)

Eingegangen am 11. August 1952 |
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1. Einleitung und Problemstellung

Die Bildung von Seitenwurzeln ist in morphologisch-anatomischer
Richtung seit der klassischen Arbeit von van Tieghem und Du-
liot (1888), die bereits deren endogenen Ursprung innerhalb der Pri-
mirwurzel feststellten, ziemlich eingehend untersucht worden (vgl.
Troll, 1941; Williams, 1947). Im Gegensatz dazu ist iiber die phy--
siologischen Vorgiinge, die an der Differenzierung und Entwicklung
der Seitenwurzeln beteiligt sind, noch wenig bekannt. Dies ist verstind-
lich, wenn man bedenkt, daB die Abgrenzung der stofflichen Grund-
lagen von Differenzierungs- und Entwicklungsprozessen im pflanz-
lichen Organismus erst in den Anfingen steckt (vgl. Buenning ,
1948). Einerseits ist es die Kompliziertheit und Vielfalt der beteiligten
biochemischen Vorginge, anderseits sind es methodische Schwierig-
keiten, die uns auch heute noch daran hindern, einen so komplexen
Vorgang, wie ihn die Seitenwurzelgenese darstellt, in physiologischer
Hinsicht befriedigend abzukliiren.

Methodisch lassen sich entwicklungsphysiologische Vorginge we-
sentlich erfolgreicher kontrollieren, seitdem es gelungen ist, einzelne
Organe oder Gewebe der Pflanze in vitro unter sterilen Bedingungen
zu kultivieren (White, 1943). Wachstums- und Differenzierungs-
erscheinungen solcher Organe und Gewebe kénnen dabei in Abhingig-
keit von einer nach Qualitit und Quantitit genau bestimmten Nihr-
losung verfolgt werden; korrelative Einfliisse durch andere Organe oder
Gewebe fallen weg. Die fiir die vorliegende Arbeit notwendigen Ver-
suche wurden daher fast ausschlieBlich mit Hilfe isoliert kultivierter
Wurzeln durchgefiihrt (Bonner und Addicott, 1937; Bonner
und Devirian, 1939; Gautheret, 1942; White, 1943).

Die Problematik der Organbildung und -entwicklung 148t sich von
verschiedenen Gesichtspunkten aus betrachten. Gegenwiirtig steht die
Suche nach organdifferenzierenden und -entwickelnden Phytohormo-
nen und die Abklirung ihrer Wirkungsmechanismen im Vordergrund
(vgl. Lang, 1949). Oft wird heute ein spezielles Problem so angegangen,
daB Wuchsstoffe und Hormone auf ihre organbildende Wirkung unter-
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sucht und daraus die in der Pflanze existierenden Bildungsmechanismen
abgeleitet werden. Dies scheint mir jedoch so lange etwas gefiihrlich,
als das Vorkommen dieser Stoffe im betreffenden Abschnitt des
Pflanzenkérpers und die Zentren ihrer Synthese oder Aktivierung nicht
einigermaBen sichergestellt sind. Darum diirfte, bevor mit der Unter-
suchung stofflicher Einfliisse begonnen wird, die Abklirung der Kor-
relationen, d.h. die Feststellung, wie weit und in welcher Form
andere Organe oder Organteile auf die untersuchten Differenzierungs-
und Entwicklungsvorginge férdernd oder hemmend wirken, zweck-
miBig sein. Ferner ist anzunehmen, daf durch die Beurteilung der
Wirkung von AuBenfaktoren (Temperatur, Wasserstoffionenkonzentra-
tion, Sauerstofftension usw.) auf organbildende Prozesse weitere Grund-
lagen fiir die Abklirung des innern Chemismus gewonnen werden
konnen.

Aus diesen Erwigungen ergibt sich der systematische Weg, der
fiir die vorliegende Arbeit gewiihlt wurde:

1. Bestimmung von Korrelationen, d.h. die Feststellung, wie weit
und in welcher Form Organe oder Organteile die Seitenwurzel-
bildung foérdern oder hemmen.

2. Beurteilung des Einflusses von AuBenfaktoren auf die Seiten-
wurzelbildung, wobei im Rahmen dieser Arbeit nur Temperatur-
wirkungen untersucht wurden. _

3. (in Abhéingigkeit von den unter 1 und 2 gewonnenen Resultaten)
Abklarung der innern Wirkungsmechanismen, die an der Seiten-
wurzelgenese beteiligt sind. In dieser Beziehung konnten in der
vorliegenden Untersuchung nur wenige Versuche durchgefiihrt
werden. Eine einigermaBen abschlieBende Betrachtung ist wegen
der Kompliziertheit und Vielfalt der beteiligten Vorginge und
wegen der in vielen Punkten noch fehlenden Grundlagen und
Kenntnisse absolut unmdglich.

Die bereits durchgefiihrten Arbeiten iiber die Physiologie der
Seitenwurzelbildung, die sich auf alle drei der oben genannten Punkte
verteilen, werden jeweilen in den entsprechenden Hauptabschnitten
zitiert und, wenn notig, im Zusammenhang mit meinen Versuchsresul-
taten besprochen. Hingegen ist es notwendig, fiir das Verstindnis des
nachfolgenden experimentellen Teiles auf einige Punkte allgemeiner
Natur hinzuweisen:

Der Verlauf der Seitenwurzelbildung zerféllt in zwei morpho-
logisch unterscheidbare Prozesse: Differenzierung (d.h. Bildung der
Initialen) und Entwicklung (d.h. Auswachsen des angelegten, deter-
minierten Organes). Da diese kaum durch die gleichen physiologischen
Faktoren bedingt werden, driingt sich eine getrennte Betrachtung auf,
wobei der Vorgang der Differenzierung durch anatomische Untersu-
chungen zu kontrollieren wire. Auf diese wurde in der vorliegenden
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Arbeit verzichtet und nur das makroskopisch sichtbare Auswachsen der
Seitenwurzeln verfolgt. Neuere Untersuchungen (Williams, 1947)
haben ergeben, da8 die Anlage der Seitenwurzeln bereits in der meriste-
matischen Zone erfolgt, so daB wir annehmen konnen, daB sich die
noch nicht sichtbaren Seitenwurzelanlagen praktisch auf den ganzen
apikalen Teil der Priméirwurzel verteilen. ;

Nach Thimann (1936) ist die Bildung von Seitenwurzeln phy-
siologisch vergleichbar mit derjenigen von sprofbiirtigen Wurzeln.
Uber die physiologischen Grundlagen der Bewurzelung von Sprossen
liegen bereits zahlreiche Untersuchungen vor. Deren Resultate werden
daher, soweit notwendig, bei der Beurteilung meiner Versuche beriick-
sichtigt. : :

Als man die Bedeutung chemischer Einfliisse fiir Determinations-
prozesse erkannte, glaubte man anféinglich an eine strenge Spezifitit
dieser organbildenden Substanzen (Kaline, Went, 1929). Heute weif
man, dafl diese organbildenden Stoffe nur einen fiir den betreffenden
Entwicklungsgang notwendigen Faktor darstellen (Buennin g, 1948)
und daB sie zudem (in Abhingigkeit vom Objekt, von andern Stoffen
oder von ihrer Konzentration) verschiedene Potenzen realisieren kén-
nen. Es diirfte daher verfehlt sein, ein spezifisches seitenwurzelbilden-
des Hormon zu postulieren und die Untersuchung von Anfang an auf
diesen einen Stoff abzustimmen.

SchlieBlich sei darauf hingewiesen, daB ein Vorgang, wie ihn die
Bildung von Seitenwurzeln darstellt, wahrscheinlich durch verschiedene
Stoffe ausgelost werden kann. Wenn wir daher einen auslosenden Stoff
erkennen, steht noch nicht fest, daB er demjenigen entspricht, der die
organotypische Reaktion in der Pflanze selbst kontrolliert.

Die vorliegende Arbeit wurde am Institut fiir allgemeine Botanik
der Universitiit Ziirich ausgefiihrt. Herrn Prof. Dr. Hans Wanner bin
ich fiir sein stetes Interesse am Gang der Untersuchungen und fiir seine
wertvolle Unterstiitzung zu groBem Dank verpflichtet. Ferner danke
ich den Herren K. Frank, Dr. A. Bruhinund A. Huber fiir die
Mithilfe bei technischen und photographischen Arbeiten.

2. Material und Methoden

21. Pflanzenmaterial

Aus einer Reihe von Vorversuchen ergab sich, daB isolierte Wur-
zeln der Sommerwicke (Vicia sativa) fiir eine experimentelle Betrach-
tung der Seitenwurzelbildung sehr geeignet sind. Sie zeichnen sich
durch rasches, regelmiBiges Wachstum (1,2 bis 1,5 cm pro Tag bei
22°C) und quantitativ geniigende, rasch einsetzende Seitenwurzelbil-
dung aus. Zudem lassen sich die Samen, dank ihrer glatten Oberfliiche,
ohne weiteres chemisch sterilisieren.
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Das verwendete Samenmaterial (Italienische Sommerwicke)
stammte von der Firma Samen-Mauser in Zirich.

22. Methodik der Kultur isolierter Wurzeln

Bei der Kultur isolierter Wurzeln folgte ich zur Hauptsache den
von Gautheret (1942) und White (1943) angegebenen Methoden.

221. Technik

Sterilisation und Keimung der Samen: Die Samen wurden in einer
dreiprozentigen Losung von Kalziumhypochlorit (Chlorkalk) wéahrend
20 bis 30 Minuten sterilisiert und direkt, ohne Nachspiilen, in keim-
freien Petrischalen (& 10 c¢m) ausgelegt. Deren Boden war mit einer
stark durchfeuchteten Watteschicht und weilem Filterpapier ausge-
kleidet. Die Sterilisation der Petrischalen erfolgte im' Autoklav (2 at,
15 Min.). Die Schalen, die je sechs bis acht Samen enthielten, wurden
im Dunkelthermostaten bei 23° C aufbewahrt.

Reinigung und Sterilisation der Kulturgefdfle: Als Kulturgefifie ver-
wendete ich ausschliefilich Erlenmeyer-Kolben von Schott u. Gen., Jena
(200 cm® fiir ganze Wurzeln, 50 cm® fiir Wurzelstiicke). Vor jedem
Versuch wurde eine entsprechende Anzahl mit Kaliumbichromat-
schwefelsiure und einem kiuflichen Putzmittel (Vel usw.) gereinigt
und mit Leitungswasser und Aqua dest. kraftig nachgespiilt.

Die Sterilisation der mit Nihrlosung gefiillten KulturgefaBie er-
folgte im Dampftopf (zweimal 60 Min. mit 20 bis 24 Stunden Zwischen-
raum). Als Kolbenverschlu8 dienten Pfropfen aus unentfetteter Watte,
die mit Rebgaze umwickelt waren. Um beim Sterilisieren das Eindrin-
gen von Fliissigkeit zu verhindern, wurden die Pfropfen mit einer
Stanniolhaube zugedeckt.

Sterilisation der Instrumente: Den Ansatz der Wurzeln und die
Ubertragung der Wurzelspitzen fiihrte ich in einem Impfkasten aus,
in dessen Innern ich vor und wihrend der Arbeit periodisch Alkohol
zerstiubte. Die Instrumente wurden in Alkohol getaucht, abgeflammt
und in einem keimfreien Tuch bis zur Verwendung abgekiihlt.

Ansatz der Wurzeln: Nach einer Keimzeit von drei Tagen hatten
die Primirwurzeln eine durchschnittliche Linge von 1,5 bis 2,5 ecm und
waren versuchsbereit. Die Petrischalen wurden eingehend kontrolliert
und infizierte, deren Zahl dufBlerst gering war, ausgeschieden. Mit einem
Spezialmesser (Rasierklinge -+ Halter) trennte ich die Keimwurzeln
zirka 10 mm hinter der Spitze von den Keimlingen und iibertrug sie
mit einem Spatel, dessen Ende aufgebogen war, moglichst rasch in
die KulturgefiBe.

Ubertragung der Wurzelspitzen (Repiquage): In mehreren Versu-
chen wurden die Wurzeln nach einiger Zeit dekapitiert und die Spitzen
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in neue Kulturgefifle iibertragen. Die Dekapitation fiithrte ich mit einer
langen, im untern Drittel abgewinkelten Schere durch. Die Ubertragung
der Spitzen erfolgte mit dem schon genannten Spatel.

Aufbewahrung der Kulturen: Samtliche Kulturen wurden im
Dunkelthermostaten bei 22 bis 23° C (Konstanz == 0,25° C) aufbewahrt.
Infizierte Kulturen wurden sofort ausgeschieden.

222. Ndhrmedium

Die quantitative und qualitative Zusammensetzung der verwende-
ten Standardnihrlosung (White, 1943) ist aus Tabelle a ersichtlich.

Tabelle a
Standardniihrlosung fiir die Kultur isolierter Wurzeln nach White (1943)
Salz Konzentration Mol
mg/l :

MgS0; ... 0. 360,0 3-10-8

Ca(N03)2 ....... 200,0 1,27' 10-3
NayS0, ........ 200,0 : 1,4-10-8
KNOg ......... 80,0 8,0-104
KO comiivnsans 65,0 9,0-10-4
NaH,PO,-H,0 . 16,5 1,2-10¢
Fey (SO <. ... 2,5 6,0-10-%
MtB0y =585 4,5 3,0-10-5
InSO, ........ 1,5 9,4-10-¢
H3B03 ........ y 1,5 2,4' L 10_5
Kl iivesismses 0,75 4,5-10-8
Saccharose ..... 20 000,0 6,0-10-2
Glykokoll ...... 3,0 . 4,0-10-5
Nikotins#ure ... 0,5 4,0-10-¢
Pyridoxin ..... : 0.1 4,9-10-7
Thiamin ....... 0,1 ©3,0-10-7

pH = 5,7

Fiir eine Reihe von Versuchen wurde die Niihrlosung modifiziert oder durch weitere
organische Stoffe ergénzt. Deren Konzentration wird bei der Beschreibung der ent-
sprechenden Versuche erwihnt.

Zur Abkiirzung des Arbeitsverfahrens wurden eine anorganische
und eine organische Stammlésung hergestellt (White, 1943).
Fe,(S0,); und Saccharose (Handelsware) wurden vor jedem Versuch
frisch abgewogen. Das verwendete Wasser war pyrexdestilliert. Amino-

sduren, Vitamine und Wuchsstoffe stammten von der Firma Hoffmann-
La Roche, Basel.

Die 200- (50-) cm®-KulturgefiBe enthielten 70 (25) cm?® Nihrlosung.
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23. Protokollfithrung, Verarbeitung der Versuchsresultate

231. Bestimmung der Wachstumsgeschwindigkeit (v) der Primarwurzel

- Um v (cm/Tag) zu bestimmen, muBten die Lingen der Primér-
wurzeln taglich gemessen werden. Diese Messung fiihrte ich mit Hilfe
eines Fadens aus, der enlweder um die KulturgefiBe oder in der den
Wurzeln entsprechenden Form daneben ausgelegt wurde. Diese Me-
thode, die einige Ubung erfordert, wird dadurch erleichtert, daf§ sich
die Wurzeln schon nach kurzer Zeit der GefiBwand nahezu anlegen.
Die Genauigkeit (4=2,5mm) war fiir die durchgefiihrten Versuche
geniigend.

232. Belegmaterial

In fast allen Fallen wurden die Wurzeln bei Versuchsende mit
Hilfe der SchattenriBmethode photographiert: Ich legte die Objekte auf
Kontaktdruckpapier (Agfa Lupex, extra hart LEH 1) und deckte sie
mit einer Glasplaite zu. Dann wurde mit einer Kopierlampe wenige
Sekunden belichtet und nach iiblichen Methoden entwickelt und fixiert.

Die Gestalt der Wurzeln wurde so in natiirlicher GroBe festgehalten
und konnte quantitativ ausgewertet werden. Die Linge der Primiir-
wurzeln und der Seitenwurzeln wurde auch in diesem Fall mit einem
Faden gemessen. :

233. Verarbeitung der Versuchsresultate, statistische Methoden

In allen Versuchen zeigten die Lingen der Primirwurzeln und der
Seitenwurzeln und die Anzahl der Seitenwurzeln die fiir biologische
Untersuchungen charakteristische Streuung. Um deren Einflu8 auf die
Versuchsresultate auszuschalten, wurden einerseits grofie Versuchs-
serien angesetzt, anderseits, wenn nétig, die Messungen und Zihlungen
statistisch ausgewertet. Dabei stiitzte ich mich auf die Methoden von
Koller (1940) und Puetter (1929). In vielen Fillen geniigte die
Ermittlung des Mittelwertes der Serien. War zur Charakterisierung
eines Versuches die Streuung notwendig, so berechnete ich die mittlere
Abweichung (o) als MaBl der Streuung der Einzelwerte einer Serie um
den Mittelwert.

Handelte es sich darum, zu priifen, ob zwischen den Mittelwerten
zweier vergleichbarer Serien nur eine Zufallsschwankung oder ein ech-
ter Unterschied besteht, wurde der mittlere Fehler der Differenz dieser
Mittelwerte (o pizr) nach folgender Formel berechnet: :




2 2 g,
01 [ 2 2 I
O Diff = V; -+ e = VO'Ml -0 Oy, = V;l_
1 2 1

wobei: n;, n, = Zahl der Einzelwerte einer Serie
0, 06, = mittlere Abweichungen einer Serie
OM1, OM: = mittlere Fehler des Mittelwertes M, resp. M,

Dann wurde festgestellt, ob die Differenz der Mittelwerte (M,—M.)
das je nach dem Freiheitsgrad (m=n,+n,— 2) geforderte Vielfache t
des mittleren Fehlers der Differenz der Mittelwerte (o pig) iiberschreitet
oder nicht: ‘
' M,—M,
e ODiff
Wenn p = t, ist der echte Unterschied zweier Mittelwerte statistisc
gesichert. :

3. Experimenteller Teil

31. Forderung und Hemmung der Seitenwurzelbildung durch Organe
und Organteile, Korrelationen :

311. EinfluB der Kotyledonen und des Sprosses auf die Seitenwurzelbildung

Nach Rippel (1937) kann durch Entfernung der Kotyledonen
bei Keimpflanzen von Vicia Faba die normale Seitenwurzelgenese, die
an der Basis der Primirwurzel einsetzt und in akropetaler Richtung
fortschreitet, umgekehrt werden: Die Seitenwurzelbildung setzt erst
spiter ein, beginnt dicht hinter der Primirwurzelspitze und schreitet in
basipetaler Richtung fort. Bei Entfernung eines einzelnen Keimblattes
oder des Primérsprosses wird kein qualitativer Effekt erzielt, wihrend
bei Entfernung beider Keimblitter bis auf einen kleinen Rest (zirka %)
die Seitenwurzelbildung um mehrere Tage verzogert wird und dann auf
der ganzen Linge der Primérwurzel simultan einsetzt.

Da in dieser Arbeit Angaben iiber die Wachstumsgeschwindigkeit
(v) der Primarwurzel fehlen und die Resultate einer Bestiitigung be-
diirfen, setzte ich den Versuch neu an.

Versuchsanordnung 1: Vicia Faba-Samen wurden 48 Stunden gewissert und
7 Tage in feuchtem Sand angekeimt. Liinge der Keimwurzeln: 8—11 cm. Je 3 Keim-
pflanzen wurden auf einer durchlochten Tonscheibe befestigt und die Wurzeln in eine
Lundegardh-Niihrlosung getaucht (Schmucki, 1949). 6 Pflanzen bildeten eine
Versuchsgruppe.

Versuchsreihe:
1. Kontrolle
2. Entfernung beider Kotyledonen
3. Entfernung beider Kotyledonen nach 5 Tagen Versuchsdauer
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4. Entfernung beider Kotyledonén bis auf einen kleinen Rest (zirka /s des Volumens)

5. Entfernung des Primirsprosses
6. Entfernung des Primérprozesses nach 5 Tagen Versuchsdauer
Der Versuch wurde in einem Treibhaus (T = £ 20°¢ C) durchgefiihrt und dauerte

16 Tage. Die Linge der Primirwurzel wurdé tiglich gemessen.

e——=o beide [Kotyledonen

2
o———o 0hne =
I o———o IKotyledonenrest
= Iotyledonen n. 5 Tagen abgeschnitten
&
o
)

| |
B 10 15 Tage

Figur 1
Wachstumsgeschwindigkeit (v — cm/Tag) der Primirwurzeln von
Vicia Faba bei ganzer oder teilweiser Entfernung der Kotyledonen.
Fliissigkeitskultur

— [ontrolle

2 =
o——— ohne Primarspross

ol ——— Primdrspross n. 5 Tagen

S abgeschnitten
—— i

g

Q

1=~ > S A, < o

] i ]

5 10 ' 15 Tage
‘ Figur 2

Wachstumsgeschwindigkeit (v = cm/Tag) der Primirwurzeln von

Vicia Faba bei zeitlich gestaffelter Entfernung des Primirsprosses.
Fliissigkeitskultur
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beide Kotyledonen ein Kolyledo Kotyledonenrest ohne ohne Primdrspross
Kotyledonen

Figur 3 =
Anordnung der Seitenwurzeln an Primiirwurzeln von Vicia Faba bei ganzer oder
teilweiser Entfernung der Kotyledonen und des Primirsprosses. Kulturdauer
16 Tage

Aus Figur 1 ergibt sich, daBl v der Kontrolle ziemlich konstant ist.
Entfernung beider Kotyledonen zu Beginn des Versuches fiihrt zu einem
sofortigen v-Abfall, der zu einer mehrtigigen Sistierung des Wachstums
fiihrt. Nach 7 Tagen, vermutlich bei einsetzender Assimilationstitigkeit
des schwach entwickelten Sprosses, steigt v wieder an und erreicht kurz
vor Versuchsende einen normalen Wert. Werden die Kotyledonen erst
nach 5 Tagen entfernt, fillt v voriibergehend, jedoch nicht bis Null, ab
(Wirkung des bereits assimilierenden SproBsystems). Werden die Koty-
ledonen bis auf einen kleinen Rest entfernt, bleibt v, abgesehen von
einer leichten Stimulation bei Versuchsbeginn, praktisch unbeeinfluft.
Auch die Entfernung des Primirsprosses bei Versuchsbeginn fiithrt zu
diesem negativen Resultat (Figur2). Wird dagegen der PrimirsproB
erst nach 5 Tagen abgeschnitten, tritt ein voriibergehender v-Abfall ein,
ein Beweis dafiir, daB si¢h bereits Assimilationsprodukte in den Stoff-
wechsel eingeschaltet haben. Das Abschneiden des Priméirsprosses fiihrt
immer zum Austreiben der beiden Kotyledonarachselknospen.

Die Entfernung des Primirsprosses beeinfluBt die Anordnung der
Seitenwurzeln nicht (normale Ausbildung eines Seitenwurzelkegels, des-
sen Basis mit der Wurzelbasis identisch ist). Sie sind héchstens etwas
langer als diejenigen der Kontrolle. Dagegen fiihrt die Elimination der
Kotyledonen zu einem veriinderten Seitenwurzelbild:
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@) Werden beide Kotyledonen abgeschnitten, so verschiebt sich der
Insertionspunkt der obersten Seitenwurzel in akropetaler Richtung
um 8—10 cm. Der basale Abschnitt der Primirwurzel wird da- .
durch seitenwurzelfrei. Diese Verschiebung ist nicht nur rium-
lich, sondern auch zeitlich. Die Seitenwurzelbildung beginnt erst
nach 10—12 Tagen. Nachher schreitet sie aber wie bei der Kon-
trolle akropetal fort. Eine Umkehr im Sinne Rippels konnte
nicht festgestellt werden (Figur 3).

b) Werden beide Kotyledonen bis auf einen kleinen Rest (zirka %
des Volumens) entfernt, bleibt der Insertionspunkt der obersten
Seitenwurzel (average insertion point) an der Wurzelbasis; hin-
gegen setzt die Seitenwurzelbildung erst 4—6 Tage spiiter ein. Die
Seitenwurzeln stehen lockerer und bleiben kiirzer. Dies fiihrt
dazu, daB sich der normale Seitenwurzelkegel in einen schmalen,
vorn zugespitzten Zylinder verwandelt (Figur 3).

Diese Versuchsresultate sprechen fiir eine Korrelation zwischen
Kotyledonen und Seitenwurzelbildung. Da aber mit der Entfernung der
Keimblitter nicht nur eine Verschiebung des average insertion point,
sondern auch eine Sistierung des Primirwurzelwachstums verbunden
ist, kann nicht entschieden werden, ob ein direkter Einfluf der Kotyle-
donen besteht oder ob dieser sekundir in dem Sinne ist, daf er durch
das anfiangliche vollige Fehlen von Grundsubstanzen des Bau- und
Energiestoffwechsels bedingt wird. Die Frage kann erst beantwortet

2 e /(ontrolle
(S
o o—o ohne Kotyledonen
g o—o ohne Primdrspross
. e—e /solierte Wurzel
2
T—e
1
| ! L | s L !
2 4 6 Tage
Figur 4
Wachstumsgeschwindigkeit (v == ecm/Tag) der Primirwurzeln

von Vicia sativa in steriler Fliissigkeitskultur bei Entfernung
der Kotyledonen oder des Primirsprosses und bei ganzlicher
Isolierung
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Figur 5

Beginn und Stiirke (= Zahl der neu gebildeten Seitenwurzeln/Tag) der Seitenwurzel-
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bildung an Primirwurzeln von Vicia sativa (sterile Fliissigkeitskultur)
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Figur 6
Anordnung der Seitenwurzeln an Primirwurzeln von Vicia sativa in steriler
Fliissigkeitskultur bei Entfernung der Kotyledonen oder des Primirsprosses
und bei génzlicher Isolierung. Kulturdauer 7 Tage. Vgl. Figur 3
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Figur 7
Seitenwurzelbild von steril kultivierten Vicia sativa-Keimwurzeln bei
Entfernung der Kotyledonen oder des Primérsprosses und bei génzlicher
Isolierung. Kulturdauer: 7 Tage

werden, wenn es gelingt, v auch bei keimblattfreien Pflanzen, wenig-
stens annihernd, auf die gleiche Hohe wie bei der Kontrolle zu bringen.
Dies kann erreicht werden mit Hilfe steriler Wurzelkulturen, deren
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Nihrloésung die fiir das Wurzelwachstum notwendigen Grundstoffe
enthalt.
Versuchsanordnung 2: Samen von Vicia sativa wurden steril angekeimt (siehe

Abschnitt 22) und in Standard-Niihrlésung im Dunkeln kultiviert. Jede Versuchsgruppe
umfafte 14 Keimpflanzen.

Versuchsreihe:
1. Kontrolle (normaler Keimling) 3. Keimling ohne Primirsprof
2. Keimling ohne Kotyledonen 4. Isolierte Primiirwurzel

Versuchsdauer: 7 Tage, T': 220 C.

Figur 4 zeigt, daB unter diesen Bedingungen v der keimblattlosen
Pflanzen wenigstens in den ersten, entscheidenden Tagen den Wert von
v der Kontrolle erreicht. Die Seitenwurzelbildung von Kontrolle und
Keimlingen ohne PrimirsproB ist normal. Der average insertion point
der keimblattlosen Pflanzen und der isolierten Wurzeln hingegen ist
gegeniiber der Kontrolle um 4 cm (+ 0,5 ecm) verschoben (Figuren 6, 7).
Das seitenwurzelfreie Stiick ist bei den isolierten Wurzeln kiirzer, weil
nicht die ganze Keimwurzel, sondern nur deren Spitze (10 mm) isoliert
wurde.

Die Resultate des vorangehenden Versuches werden also bestatigt
(Figuren 6, 7). Die zeitliche Verschiebung ist in Figur 5 dargestellt. Die
Seitenwurzelbildung der keimblattlosen Pflanzen beginnt in bezug auf
die Kontrolle erst 2 Tage spiter. Diejenige der isolierten Wurzeln ist um
6 Tage verschoben. Dies riihrt davon her, daB deren v, vor allem an-
fangs, bedeutend kleiner ist als v der keimblattlosen Pflanzen (Figur 4)
und sie darum erst spiiter die fiir die Seitenwurzelbildung notwendige
Linge erreichen. :

Dieser Versuch zeigt, daB eine direkte Korrelation zwischen Keim.-
bliattern und Seitenwurzelbildung besteht. Die Verschiebung des average
insertion point bei keimblattlosen Pflanzen wurde in neuester Zeit
durch Nils (1951) bestiitigt, ohne daB er diese Erscheinung interpre-
tiert. Die sich aus den ersten beiden Versuchen ergebenden Schliisse
werden im Zusammenhang mit andern Versuchsresultaten im Ab-
schnitt 4 diskutiert.

312. Korrelationen zwischen Primdrwurzelspitze und Seitenwurzeln

3121. Konstanz des Abstandes zwischen Primdrwurzelspitze
und Spitze des Seitenwurzelkegels

Zwischen der Spitze des Seitenwurzelkegels und der Spitze der
Primérwurzel besteht ein Abstand a (siehe Figur 6). Um dem innern
Mechanismus der Seitenwurzelbildung niherzukommen, ist die Frage
wichtig, ob a im Verlaufe der Entwicklung einer isolierten Primarwurzel
konstant bleibt.
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Versuchsanordnung 3: Aus einer Reihe von isolierten Wurzeln wurden 10 regel-
miBig wachsende ausgelesen und bei konstanter Temperatur (23° C) kultiviert. Nach
eingetretener Seitenwurzelbildung wurde der Abstand a téiglich gemessen. Versuchs-
dauer: 8 Tage.

Tabelle 1

Mittelwerte (M) und mittlere Abweichungen (o) des Abstandes a der Primirwurzel-
spitze von der Spitze des Seitenwurzelkegels wihrend 8 Tagen. 10 Versuchswurzeln.
v — 15 mm/Tag

Tage 1, 2. | 3. 4. 5. 6. i s 8.

cm 7,61 7,55 7,65 7,70 7,95 7,85 7,90 7,85
cm 0,89 0,76 0,72 0,84 1,01 1,10 1,15 1,31

aE

cm

Abstand

| | J | ] B
1 3. 5. 7. Tag

Figur 8
Konstanz des Abstandes (a) der Primirwurzelspitze von
der Spitze des Seitenwurzelkegels unter gleichmiBigen
Kulturbedingungen (Mittelwert von 10 isolierten Vicia
sativa-Wurzeln). Die senkrechten Linien bezeichnen die
mittlere Abweichung aller 10 Wurzeln

In Tabelle 1 und Figur 8 sind die tdglichen Mittelwerte und mittle-
ren Abweichungen des Abstandes a aller zehn Wurzeln eingetragen. Es
zeigt sich, daB bei gleichmifigen Auflenbedingungen und konstanter
Wachstumsgeschwindigkeit der Primarwurzel a iiber die gemessene
Zeitspanne duBerst konstant ist. Dariiber hinaus ergeben die Werte der
mittleren Abweichungen, daB innerhalb einer Gruppe von Wurzeln die
individuelle Gré8e von a nur wenig differiert. Diese Tatsache gestattet
uns, spiter das Vorhandensein einer Korrelation zwischen a und v zu
priifen (siehe Abschnitt 325).

3122. Forderung der Seitenwurzelbildung durch Dekapitation der Pri-
mdrwurzelspitze. Induktionsgefdlle der Seitenwurzeln

Es ist eine schon linger bekannte Tatsache, dafl die Dekapitation
der Priméarwurzel zur Induktion von Seitenwurzeln im apikalen Ab-
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schnitt der zuriickbleibenden Wurzelbasis fiihrt (Castan, 1941;
Torrey, 1950; Zimmermannund Hitchcock, 1935). Durch
Vorversuche konnte diese Erscheinung auch an den hier untersuchten
isolierten Wurzeln von Vicia sativa nachgewiesen werden.

Nach Torrey (1950) ist die Potenz zur Induktion von Seiten-
wurzeln durch Dekapitation der Spitze an isolierten Wurzeln nur tem-
porar vorhanden. Werden Initialkulturen nach einer Woche dekapitiert,
so wird die Seltenwurzelblldung ausgelost; werden dagegen die abge-
schnittenen Spitzen iibertragen, eine weitere Woche kultiviert und dann
dekapitiert, so werden keine Seitenwurzeln mehr induziert. Ich priifte,
ob dieses Resultat auch an isolierten Wurzeln von Vicia sativa reprodu-
ziert werden kann.

Versuchsordnung 4: :
1. 56 Wurzelspitzen wurden als initial tips angesetzt und je ein Viertel davon
1, 2, 4 und 8 Tage nach Versuchsbeginn dekapitiert (10 mm).
56 weitere Wurzeln wurden eine Woche kultiviert, die Spitzen iibertragen und
als first transfer tips in Serien zu 16 nach 1, 2, 4 und 6 Tagen dekapitiert (10 mm).
Beobachtung der Basen aller Wurzeln wiihrend einer Woche nach erfolgter Deka-
pitation. :

o

aSW

% o——— Initialkultur

o——— 1 Ubertragung

| | ' !

]
2 4 6 8 Tage
: Figur 9
Seitenwurzelquotient (Qg;r — Anzahl Seitenwurzeln/10 ¢m Primiir-

wurzelliinge) bei zeitlich gestaffelter Dekapitation von Initialkulturen
(initial tips) und 1. Ubertragungen (first transfer tips)

In Figur 9 sind die Seitenwurzelquotienten (Qsw = Anzahl Seiten-
wurzeln/10 cm Primérwurzelliinge) beider Versuchsreihen eingetragen.
Im Gegensatz zu Torrey kann nicht nur an den Initial-tips-, sondern
auch an den First-transfer-tips-Wurzeln durch Dekapitation Seiten-
wurzelbildung induziert werden. Eine Erklirungsmoglichkeit dieser
Differenz wird im Abschnitt 4 gegeben. Zu erwihnen ist noch, da8 der
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Qsw der induzierten Seitenwurzeln in beiden Reihen, wenigstens in den
ersten vier Tagen, mit zunehmendem Alter der Primirwurzel steigt.

Die Forderung der Seitenwurzelbildung bei Dekapitation der Pri-
marwurzel kann auf zwei Arten gedeutet werden: :

a) Die Spitze (Apikalmeristem) der wachsenden Primérwurzel pro-
duziert einen Stoff oder ein Stoffsystem, die das Auswachsen der
Seitenwurzeln hemmen. Dekapitation hebt diese Hemmwirkung
auf.

b) Bei Dekapitation wird ein in akropetaler Richtung wandernder
Stoff hinter der Schnittfliche gestaut, der das Auswachsen der
Seitenwurzeln bewirkt.

Torrey (1950) entschied sich fiir die zweite Moglichkeit. Er be-
legt dies mit folgendem Versuch: Nachdem die Spitze der Versuchs-
wurzeln abgeschnitten worden ist, wird ein weiteres, apikales Zylinder-
stiick der Priméarwurzel zeitlich gestaffelt dekapitiert. Diejenigen Zylin-
derstiicke, die liinger mit der Wurzelbasis in Verbindung stehen, bilden
mehr Seitenwurzeln. Dies kann nach Torrey so erklirt werden, da8
durch die liingere Verbindung der Basen mit den Zylinderstiicken in
die letztern mehr induzierender Stoff einwandern kann. Da die von
ihm gefundenen Seitenwurzelzahlen ziemlich klein und die Resultate
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Figur 10

Stufenweise Doppeldekapitation (nach Torrey, 1950) an isolierten Wurzeln

von Vicia sativa. Alter: 3 Tage (Versuch A) und 6 Tage (Versuch B). Die Ziffern

am 11. bzw. 14. Tag bezeichnen die Zahl der induzierten Seitenwurzeln an Basis
und Zylinderstiick



nicht statistisch gesichert sind, schien eine Reproduktion dieses Ver-
suches notwendig.

Versuchsanordnung 5: Ich fiihrte den Versuch doppelt, an zwei Reihen von iso-
lierten Wurzeln mit verschiedenem Alter (3 und 6 Tage) durch. Jede Reihe umfaBte
56 Wurzeln. Nach 3 (6) Tagen Vorkultur wurden simtliche dekapitiert (10 mm). Ein
weiteres, apikales Zylinderstiick wurde zeitlich gestaffelt von der Basis getrennt. Ich
unterteilte die Reihen von 56 Wurzeln in Serien & 14. Das Zylinderstiick der ersten
Serie wurde am gleichen Tag wie die Spitze abgeschnitten, dasjenige der zweiten einen
Tag spiiter, dasjenige der dritten zwei Tage spiiter. Das Zylinderstiick der vierten Serie
wurde nicht von der Basis getrennt. Diese Anordnung des Versuches ist aus Figur 10
ersichtlich. :

Beide Versuchsreihen wurden 6 Tage nach Entfernung der Spitze abgebrochen
und an den Basen und Zylinderstiicken die Seitenwurzeln ausgezihlt.

Tabelle 2 ‘
Stufenweise Doppeldekapitation (nach Torrey, 1950) an isolierten Wurzeln von
Vicia sativa. Alter 3 Tage. Versuchsanordnung siehe Figur 10

Serie 1 Serie 2 Serie 3 Serie 4
Anzahl Testwurzeln .........06 000 .. 14 14 14 12
Dekapitation der Spitze ...... (10 mm) 1. Tag 1. Tag 1. Tag 1. Tag
Dekapitation des Zylinders .......... 1. Tag 2. Tag 3. Tag —
Zylinderlinge, Mittelwert ....... (mm) 15 16 17 36
Basislinge, Mittelwert .......... (mm) 24 18 21
Anzahl Seitenwurzeln/Zylinder, Mittel-

WEEL i o wmms s v wlb & & i 55 550 65000 & 3.9 3,6 5,0 6.4
Anzahl Seitenwurzeln/Basis, Mittelwert 3.2 - 1.3 1.8 4
Anzahl Seitenwurzeln/Zylinder, reduziert

auf 17T mm i iie s vl 4.5 3,8 4.9
Anzahl Seitenwurzeln/Basis, reduziert 6,7
auf 20 mm ........... ... ... 2.5 1.5 1.7 ‘
Tabhelle 3

Stufenweise Doppeldekapitation an isolierten Wurzeln von Vicia sativa. Alter 6 Tage.
Versuchsanordnung siehe Figur 10

Serie 1 Serie 2 Serie 3 Serie 4
Anzahl Testwurzeln ................. 13 14 13 13
Dekapitation der Spitze ...... (10 mm) 1. Tag 1. Tag 1. Tag 1. Tag
Dekapitation des Zylinders .......... 1. Tag 2. Tag 3. Tag —
Zylinderlinge, Mittelwert ... .... (mm) 21 20 18 70
Basislinge, Mittelwert .......... (mm) 59 54 54
Anzahl Seitenwurzeln/Zylinder, Mittel-

WELE 5 5555 £ 5k rtmindee F e e i s St et s 6,5 5,2 4,6 13.1
Anzahl Seitenwurzeln/Basis, Mittelwert 10,8 8,0 T i
Anzahl Seitenwurzeln/Zylinder, reduziert - i

AU 20 TN < oiin e b vt ae v e 6,3 5.3 5,1
Anzahl Seitenwurzeln/Basis, reduziert 14,0

AU D5 I s e i 05 555 s o i & e 10,3 8,1 1.8

44



Die an Basen und Zylinderstiicken induzierte Anzahl Seitenwurzeln
ist aus den Tabellen 2 und 3 und aus Figur 10 ersichtlich. Im Gegen-
satz zu Torrey werden die Seitenwurzeln nicht ausschlieBlich am
apikalen Ende der Zylinderstiicke induziert, sondern sie verteilen sich
auf zwei Drittel der Gesamtlinge der Zylinder. Dies erlaubt, die Mittel-
werte der Seitenwurzelzahlen an den Zylinderstiicken und Basen in
den verschiedenen Serien auf einen in jeder Versuchsreihe speziell ge-
wihlten Durchschnittswert von Zylinder- und Basislinge umzurech-
nen (Tabellen 2 und 3).

Die in diesem Versuch erzielten Seitenwurzelzahlen an Basis und
Zylinderstiick sind bedeutend groBer als jene, die Torrey an isolier-
ten Wurzeln von Pisum sativum erreichte, und kénnen ohne weiteres
' statistisch verarbeitet werden. :

In beiden Versuchsreihen ist die Anzahl der an Zylinderstiick und
Basis der vier Serien induzierten Seitenwurzeln ungefidhr gleich groB
(Figur 10). Die auftretenden kleinen Differenzen kénnen nicht sta-
tistisch gesichert werden und bewegen sich innerhalb der Zufalls-
grenzen. Die Zylinderstiicke, die linger mit der Basis in Verbindung
waren, weisen nicht mehr Seitenwurzeln auf als diejenigen, die friiher
getrennt wurden. Nach den an 3 und 6 Tage alten isolierten Wurzeln
-~ von Vicia sativa durchgefiihrten Doppeldekapitationen ldBt.sich das
Versuchsresultat von Torrey nicht bestitigen. Ich halte daher an
der in der Einleitung zu diesem Versuch unter a genannten Ansicht
fest, wonach die Spitze der Priméirwurzel ein die Seitenwurzelauslésung
hemmendes Stoffsystem liefert, dessen Wirkung bei der Dekapitation
aufgehoben wird. Diese Ansicht wird unterstiitzt durch Zimmer -
mann und Hitchcock (1935) und Nutman (1948).

Im weitern ist die Frage von Bedeutung, ob zwischen der Lénge
der dekapitierten Spitze und dem zeitlichen Ablauf des Induktions-
vorganges eine Beziehung bestehe.

Versuchsanordnung 6: Je 14 Wurzeln wurden 7 Tage kultiviert und in der einen
Serie 5 mm, in der andern 20 mm lange Spitzen dekapitiert. Beobachtung der dekapi-
tierten Wurzeln wihrend 6 Tagen.

Es zeigt sich, daB die bis 30 mm hinter der Schnittfliche indu-
zierten Seitenwurzeln der Basis bei 20 mm Lé#nge der dekapitierten
Spitze f riih er auswachsen als bei 5 mm Spitzenlinge. Wenn wir in
beiden Serien gleiche Wachstumsgeschwindigkeit der Seitenwurzeln
voraussetzen, miissen die Seitenwurzeln in der 20-mm-Serie nach 6 Ta-
gen linger sein als in der 5-mm-Serie. Diese Differenz, die also durch
das frithere Auswachsen der Seitenwurzeln in der 20-mm-Serie bedingt
“wird, 148t sich statistisch sichern (Tabelle 4).

Das Resultat fiihrt zur Vermutung, daB innerhalb der Primér-
wurzel ein axiales, physiologisches Gefille in bezug auf die Bildung der
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induzierten Seitenwurzeln besteht. Dies 148t sich priifen, indem man
eine seitenwurzelfreie Keimwurzel in mehrere Zylinderstiicke unter-
teilt und an ihnen die Bildung der induzierten Seitenwurzeln be-

obachtet. -

Tabelle 4

Linge der induzierten Seitenwurzeln (0—30 mm hinter der Schnittfliiche) bei verschie-
dener GroBe der dekapitierten Spitzen (5 und 20 mm)

Anzahl Seiten- Lange :
g L Anzahl A £ Mittl
Pekapitation | Testwureln | ‘Seitenwurzel | rzein/Wursel | Seitenwurze Abw.
5 mm 14 102 7 6,7 mm 2,6 mm
20 mm 14 103 7 11,9 mm 4,4 mm
M,—M, =""5,2 ‘mm
o Diff = 1,36 mm Differenz statistisch
P = 3,84 mm gesichert
t =3 3% mm
1 Tag 2 Tag 3 Tag 4 Tag 5. Tag

068

024

Basis
s i TR, .l_].

B
|
|

Spitze

0.14

=
Figur 11

Seitenwurzelbildung an einer Keimwurzel von Vicia sativa (Alter 5 Tage), die

durch mehrmalige Dekapitation in vier Zylinderstiicke unterteilt wurde. Die

Zahlen am 5. Versuchstag bezeichnen die Linge der induzierten Seitenwurzeln

(Zentimeter). Das gestaffelte Auswachsen der Seitenwurzeln ist aus der Dar-
stellung ersichtlich
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Figur 12 :
Identitit der nach dem gestaffelten Auswachsen oder nach der Linge der indu-
zierten Seitenwurzeln bei Versuchsende berechneten Seitenwurzelinduktions-
gefille von Vicia sativa-Keimwurzeln (Alter 5 Tage). Erklirung siehe Text.
Versuchsdauer 4 Tage

Versuchsanordnung 7: 5 Keimwurzeln (Alter 5 Tage, Mittelwert der Lénge 48 min)
wurden dekapitiert (3 mm) und die Basis in 4 gleich lange Zylinderstiicke (11—16 mm)
unterteilt. Diese kultivierte ich einzeln weiter. Der Versuch wurde tiglich beobachtet
und protokolliert. Das Vorgehen ist aus Figur 11 ersichilich.

Aus Figuren 11 und 12 ergibt sich, daf an den basalen Zylinder-
stiicken die induzierten Seitenwurzeln friiher auswachsen als an den
apikalen. Bei VersuchsabschluB sind die Seitenwurzeln im basalen Ab-
schnitt daher bedeutend linger (Figur 11). Vergleicht man die Kurve,
die nach den Lingen der Seitenwurzeln berechnet wurde, mit derjeni-
gen, die auf dem zeitlichen Erscheinen der Seitenwurzeln basiert, so
stellt man fest, daB sie identisch sind (Figur 12). Der Versuch ergibt
ein deutliches Gefille vom apikalen Ende der Wurzel in basaler Rich-
tung. Diese basalwiirts absinkende Kurve bezeichne ich als Seiten-
wurzelinduktionsgefille. Es zeigt, daB je weiter hinten eine Primaér-
wurzel dekapitiert wird, desto frither die induzierten Seitenwurzeln
auswachsen. Ob dieses Gefille mit einem stofflichen Gefille identisch
ist, das diese Erscheinung bewirkt, kann noch nicht entschieden werden.

Weiter ist die Tatsache zu vermerken, daB die an den apikalen
Zylinderstiicken induzierten Seitenwurzeln an deren apikalen Enden
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Lange Seitenwurzeln

erscheinen, wiihrend sich die Seitenwurzeln an den basalen Zylindern
auf deren ganze Linge verteilen kénnen (Figur 11). :
SchlieBlich sei festgestellt, daB das Gefille nicht linear ist, sondern
die beiden flachen Enden der Kurve durch ein steileres Mittelstiick ver-
bunden sind.
Im folgenden wird untersucht, ob und wie sich das Seitenwurzel-
induktionsgefille mit dem Alter der Keimwurzel verindert.

Versuchsanordnung 8: Je 5 Keimwurzeln wurden 4, 5 und 6 Tage steril angezo-
gen, dekapitiert (2 bis 3 mm) und in Zylinderstiicke gleicher Linge unterteilt. Die
Mittelwerte der Primérwurzellingen der drei Serien betrugen

Alter 4 Tage 35 mm 4 Zylinderstiicke & 9 mm
Alter 5 Tage 48 mm 4 Zylinderstiicke 4 12 mm
Alter 6 Tage 57 mm 5 Zylinderstiicke & 11 mm

Die Zylinderstiicke wurden einzeln weiterkultiviert und tiglich beobachtet. Bei

Versuchsende (4 Tage nach erfolgter Dekapitation) Messung der Seitenwurzellingen.
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Figur 13
Seitenwurzelinduktionsgefille von Vicia sativa-Keimwurzeln verschiedenen Alters,
berechnet nach der Liinge der induzierten Seitenwurzeln bei Versuchsende. Versuchs-
' dauer 4 Tage

Der Verlauf der Seitenwurzelinduktionskurven ist bei allen drei
untersuchten Altersstadien = identisch (Figur 13). Der Spitzenwert ist in
allen drei Fillen gleich groB. Der steilere Abfall der 4-Tage-Kurve liegt
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innerhalb der Zufallsgrenzen und ist nicht signifikant. Der Versuch
zeigt, daB sich das Seitenwurzelinduktionsgefiille bei konstanten Bedin-
gungen innerhalb kleiner Zeitrdume nicht verdndert. Keimwurzeln, die
ilter sind als 6 Tage, bilden bereits Seitenwurzeln, so da nur noch im
seitenwurzelfreien, apikalen Abschnitt neue Seitenwurzeln induziert
werden konnten. Die Konstanz des bereits behandelten Abstandes a
zwischen Priméirwurzelspitze und Spitze des Seitenwurzelkegels (Fi-
gur 8) 148t vermuten, daf sich die Steilheit des Seitenwurzelinduktions-
gefillles unter konstanten Bedingungen auch iiber lingere Zeitrdume
nicht verindert. A ' -

32. EinfluB der Temperatur auf die Seitenwurzelbildung

321. Beziehungen zwischen Temperatur und Wachstumsgeschwindigkeit
der Primérwurzel

Nach White (1932, 1937) ist das Wachstum isolierter Wurzeln
stark von den Temperaturverhéltnissen abhingig. Die Beziehungen
zwischen Temperatur und Wachstumsgeschwindigkeit unterliegen zu-
dem individuellen Schwankungen (Arndt, 1945; Fiedler, 1936;
Galligar, 1938; Pilet, 1951 a; Slankis, 1949 a. Sogar innerhalb
einer Gattung kann das Optimum fiir zwei Arten sehr verschieden
liegen, wie das von Arndt (1945) und Galligar (1938) an Gossy-
pium gezeigt wird. Es schien daher notwendig, die Temperatur-Wachs-

S .
= o— o Richtungs-
& koeffizient
2
7 ==
10° 75° 20° 25° - 30°C

Figur 14
Temperatur-Wachstumsgeschwindigkeits-Kurve (v = ¢m/Tag) von isolierten
Vicia sativa-Wurzeln




tums-Verhéltnisse fiir isolierte Primdrwurzeln von Vicia sativa fest-
zulegen.

Versuchsanordnung 9: Temperaturreihe: 110, 150, 18,50, 22 50, 250, 300 (Schwan-
kung % 0,259). Jede Serie umfaBte 10 Wurzeln. Tégliche Messung des Zuwachses und
Berechnung von ». Versuchsdauer: 20 Tage.

Die Temperatur-Geschwindigkeits-Kurve (Figur 14) besitzt ein
Minimum bei 11° und ein Maximum bei 30°. Das Optimum liegt bei
25° Von 11° bis 25° ist die Kurve — linear, so daB die Berechnung des
Richtungs- oder Regressionskoeffizienten (Puetter, 1929; Koller,
1940) zweckvoll ist. Sein Wert betrigt 0,113, d. h. bei Zunahme der
Temperatur um 1° wird v um 1,1 mm/Tag groBer. '

322. Beziehungen zwischen Temperatur und Anzahl der Seitenwurzeln

Nach Arndt (1945) und Slankis (1949 a) fallt das Maximum
der gebildeten Seitenwurzeln mit dem Temperaturoptimum von v zu-
sammen. Nach meiner Ansicht ist es nicht zweckmiBig, fiir diesen Ent-
scheid den absoluten Betrag der Seitenwurzelanzahl heranzuziehen. Die
Linge der Primidrwurzel bleibt dabei unberiicksichtigt. Um Aussagen
iiber die Dichte der Seitenwurzeln zu machen, ist es vorteilhafter, den

Seitenwurzelquotienten (Qsw) fiir verschiedene Temperaturen zu be-
rechnen. '

20

>
S

10

o ° [+
15 207 25 2
Figur 15
Abhiingigkeit der Seitenwurzeldichte (Qgj = Anzahl Seitenwurzeln/10 cm Primiir-
wurzellinge) von der Temperatur an isolierten Wurzeln von Vicia sativa
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Figur 16
Einflul der Temperatur auf das Wachstum und die Seitenwurzelbildung
von isolierten Vicia sativa-Wurzeln. Versuchsdauer: 20 Tage

Versuchsanordnung 10: Am Ende des oben beschriebenen Versuches 9 wurden
die gebildeten Seitenwurzeln in allen Serien ausgezihlt und daraus Qg berechnet.

Das Dichtemaximum der Seitenwurzeln liegt bei 22,5° und fallt
nicht mit dem Temperaturoptimum von » zusammen (Figur 15). Aus
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Figur 17 ,
Induktion von Seitenwurzeln durch Dekapitation an isolierten Wurzeln von
: Vicia sativa bei 18 und 25° C

Figur 16 ist ersichtlich, daB8 die meisten Priméirwurzeln bei 25° iiber-
haupt keine Seitenwurzeln mehr bilden.
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323. Unterdriickung der Seitenwurzelbildung bei héherer Temperatur

Der vorhergehende Versuch zeigt, daf die Seitenwurzelbildung bei
250 fast vollig unterdriickt ist. Diese Erscheinung erlaubt zwei Deu-
tungsmoglichkeiten: . .

a) Der Seitenwurzeln auslésende Mechanismus funktioniert bei ho-
herer Temperatur nicht.

b) Die von der Spitze ausgehende Hemmwirkung wird bei héherer
Temperatur gesteigert und verhindert auf der ganzen Linge der
Primarwurzel ein Auswachsen der Seitenwurzeln.

Die Frage 148t sich einfach priifen, indem man bei 25° angezogene,
isolierte Wurzeln dekapitiert. Werden dadurch Seitenwurzeln induziert,
kann man annehmen, daB das Seitenwurzeln auslosende Reaktions-
system auch bei hoherer Temperatur funktioniert und die Unter-
driickung der Seitenwurzelbildung sich als Folge gesteigerter Hemm-
wirkung erweist.

Versuchsanordnung 11: Serien zu 14 Wurzeln wurden bei 180 8 Tage und bei 25°
6 Tage kultiviert und dann dekapitiert (10 mm). Beobachtung der Serien wihrend einer
Woche nach erfolgter Dekapitation.

Dekapitation der Primirwurzel induziert nicht nur bei 18°, son-
dern auch bei 25° die Seitenwurzelbildung (Figur 17). Die Seitenwurzel-
unterdriickung bei 25° kann also auf eine Verlingerung der von der
Spitze aus regulierten Hemmzone der Prim#rwurzel zuriickgefiihrt
werden.

Figur 17 zeigt weiter, daB die induzierten Seitenwurzeln bei 25°
linger sind als bei 18°. Die optimale Wachstumsgeschwindigkeit der
Seitenwurzeln liegt ebenfalls bei 25°. Dies fiihrt zum SchluB, daB die
Temperaturoptima fiir die groB8te Dichte (22,5°) und fiir die groBte
Wachstumsgeschwindigkeit der Seitenwurzeln (25°) nicht identisch
sind, eine Tatsache, die durch Arndt (1945) bestiitigt wird.

324. Das Induktionsgefdlle der Seitenwurzeln in Abhdngigkeit
von der Temperatur

Gehen wir vom Resultat aus, daB sich bei héherer Temperatur die
apikale Hemmzone verlingert, so miissen wir annehmen, da das In-
duktionsgefille dabei entweder flacher wird oder, mit einem grofern
Spitzenwert, hoher liegt (vgl. Abschnitt 3122). Dies wird im folgenden
gepriift. _

Versuchsanordnung 12: Je 5 Keimwurzeln wurden in Petrischalen bei 18¢ und
250 steril angezogen, bis sie eine durchschnittliche Léinge von 50 mm hatten. Nach er-

folgter Dekapitation (2 bis 3 mm) wurden sie in vier gleich groBe Zylinderstiicke unter-
teilt und diese bei 220 withrend 4 Tagen beobachtet (vgl. Figur 11).

Figur 18 zeigt die beiden Seitenwurzelinduktionskurven. Die 18°-
Kurve ist bedeutend steiler als diejenige von 25°. Ob ihr Spitzenwert
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tiefer liegt als bei 25°, liBt sich nach diesem Versuch nicht eindeutig
festlegen. Das vorliegende Resultat unterstiitzt die Ansicht, wonach die
von der Spitze aus regulierte Seitenwurzelhemmzone bei héhern Tem-
peraturen verlingert wird.
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Figur 18
Seilenwurzelinduktionsgefille (vgl. Figuren 11, 12) der Keimwurzeln
von Vicia sativa bei verschiedenen Temperaturen, berechnet nach der
Linge der induzierten Seitenwurzeln. Versuchsdauer: 4 Tage

325. Abhéngigkeit des Abstandes zwischen Primdrwurzelspitze und Spitze
des Seitenwurzelkegels von der Wachstumsgeschwindigkeit

Die Wachstumsgeschwindigkeit der Primirwurzel (v) lidBt sich
durch Temperaturinderungen variieren. Dies gestattet uns, zu priifen,
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ob zwischen » und dem Abstand a (siehe Figur 6) eine Korrelation
besteht. -

Versuchsanordnung 13: 40 Wurzeln wurden bei verschiedenen Temperaturen
12 Tage kultiviert und der Zuwachs in diesen 12 Tagen gemessen. Gleichzeitig erfolgte
tagliche Messung des Abstandes a. Daraus wurde fiir jede einzelne Wurzel der Mittel-
wert von a berechnet.

In Figur 19 ist der Mittelwert von a aller vierzig Wurzeln einge-
tragen. Die rechnerische Verarbeitung (Koller, 1940) ergibt einen
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Figur 19
Positive Korrelation zwischen dem Abstand (a) der Primirwurzelspitze von
der Spitze des Seitenwurzelkegels und der Wachstumsgeschwindigkeit der
Primirwurzel (Zuwachs in 12 Tagen). Die Punkte bezeichnen die Einzel-
werte, withrend die Gerade den Regressionskoeffizienten darstellt

positiven Korrelationskoeffizienten (r = +0,93), der sich statistisch
sichern 14Bt (Zufallshochstwert = 0,46).

Es besteht also zwischen v und a eine positive Korrelation, d. h.
je groBer die Wachstumsgeschwindigkeit der Priméirwurzel ist, desto
groBer wird der Abstand zwischen Primérwurzelspitze und Spitze des
Seitenwurzelkegels. Zur Orientierung ist in Figur 19 noch der Regres-
sionskoeffizient (R = 0,25) eingetragen. DaB die Korrelation linear ist,
scheint jedoch ausgeschlossen, denn bei maximalem v erreicht a einen
unendlichen Wert (siehe Abschnitt 323). : :

Auch dieses Resultat zeigt eindeutig, daB die von der Spitze aus
regulierte Seitenwurzelhemmzone der Primdrwurzel (hier = a) bei
steigender Temperatur groBer wird.
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Das hier aufgezeigte Korrelationsdreieck zwischen Wachstums-
geschwindigkeit der Primirwurzel, Temperatur und Abstand a diirfte
fiir die Aufklirung des die Seitenwurzelbildung steuernden Reaktions-
systems von Bedeutung sein.

SchlieBlich interessiert noch die Frage, ob sich bei einem Tempe-
raturwechsel der Abstand a dem Wechsel anpaBt und wie rasch dies
geschieht. '

Versuchsanordnung 14: 42 Wurzeln wurden 6 Tage, also bis kurz vor einsetzen-
der Seitenwurzelbildung, bei 220 vorkultiviert und nachher zu je 14 auf folgende Tem-
peraturen verteilt: 250, 180, 119, Messung von a tiiglich wihrend 9 Tagen.

Die Wurzeln reagieren auf den Temperaturwechsel nicht sofort.
Denn nicht nur bei 18°, sondern auch bei 25° erscheinen die Seiten-

©
s
el
5 v
10 //
/
o— | K 780
5 \\N
o—_ ’70
\\

2 ‘ 4 6 8 Tage

Figur 20
Anderung des Abstandes (a) der Primirwurzelspitze von der Spitze
des Seitenwurzelkegels bei verschiedenen Temperaturen. Versuchs-
beginn nach 6 Tagen Vorkultur bei 22¢ C

wurzeln am ersten Tag (Figur 20). Nur bei 11° wird die Seitenwurzel-
bildung um 5 Tage hinausgeschoben.

Der Abstand a ist anfinglich bei 18° und 25° fast gleich gro8 (60
bis 80 mm). Wihrend er aber bei 18° leicht abnimmt, steigt er bei 25°
rasch an und erreicht nach 9 Tagen bereits den Wert von 140 mm,
d. h. wihrend die Primirwurzel rasch weiterwichst, werden nur noch
wenige Seitenwurzeln gebildet. Bei 11° ist ¢ nach dem verzigerten
Einsatz der Seitenwurzelbildung bedeutend kleiner (40 mm) und nimmt
nachher noch weiter ab. In diesem Falle ist » nahezu Null, die Seiten-
wurzelbildung jedoch geht langsam weiter. '
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33 Elnlge Beitrige zur Abkldarung des innern Chemlsmlls
der Seitenwurzelbildung

331. Stoffliche Grundlagen der von der Primérwurzelspitze aus gesteuverten
Hemmung der Seitenwurzelbildung

Untersuchungen iiber die stofflichen Grundlagen der von der Pri-
méirwurzelspitze ausgeiibten korrelativen Hemmung der Seitenwurzel-
bildung liegen noch nicht vor. Da es sich dabei jedoch um einen der
korrelativen Hemmung der Achselknospen durch den Vegetationspunkt
des Primérsprosses analogen Vorgang handelt, miissen die dort er-
reichten Resultate im Auge behalten werden (Camus, 1947; Le
Fanu, 1936; Snow, 1925, 1940; Thimann und Skoog, 1933,
1934; Thimann, 1941). Im weitern diirften die in neuester Zeil
durchgefiihrten Untersuchungen iiber die Winterruhe von Knospen
(Solanum tuberosum, Fraxinus), die sich auf eine Wuchsstoff-Hemm-
stoff-Balance zuriickfithren 148t (Hemberg, 1949a, 1949b), von
einigem Interesse sein.

Wihrend Thimann (1941) die korrelative Hemmung der
Achselknospen auf eine in der Hemmzone vorhandene iiberoptimale
Wuchsstoffmenge zuriickfiihrt, glaubt Snow (1940), daB sie durch
einen eigentlichen, vom Wuchsstoff verschiedenen, korrelativen Hemm-
stoff bewirkt wird.

Nachdem allgemein die S-Indolylessigsédure als in der Pflanze selbst
vorkommender Wachstumsregulator anerkannt wird (Bonner,
1950), schien es gegeben, zu priifen, ob mit héhern Konzentirationen
der B-Indolylessigsiure das Auswachsen der durch Dekapitation indu-
zierten Seitenwurzeln gehemmt werden kann. DaB das Auswachsen der
Achselknospen, welches bei Dekapitation des Primérsprosses ausgelost
wird, auf diese Weise gehemmt werden kann, ist schon linger bekannt
(Thimannund Skoog, 1933).

Versuchsanordnung 15: 50 isolierte Wurzeln wurden 6 Tage vorkultiviert und
dann dekapitiert (10 mm). Sofort nach Dekapitation wurden verschiedene f-Indolyl-
essigsiure-Konzentrationen zugefiigt.

Konzentrationsreihe: 1,25°10—2, 6°10—3, 1,25-10—,6-10—*,6°10—° mg/1 f-Indolyl-
essigsiiure.

Jede Konzenirationsserie umfafite 8 Wurzeln. In einer Kontrolle wurde keine
f-Indolylessigsiure beigegeben. Beobachtung wihrend einer Woche nach erfolgter
Dekapltatlon

Figur 21 zeigt, daB f-Indolylessigsdure das Auswachsen der durch
Dekapitation induzierten Seitenwurzeln in Konzentrationen hoher als
10—*mg/l hemmt. Die Hemmung ist um so stirker, je groBer die
B-Indolylessigséure-Konzentration ist. Die Konzentration 1,25 102 und
6-10— hemmen nicht nur das Auswachsen der Seitenwurzeln, sondern
fithren zu morphologischen Verinderungen an der Priméirwurzel, in-
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dem die Zellen des Rindengewebes groBer werden und der ganze
Rindenzylinder ein gelockertes, transparentes Aussehen erhilt.

Die leichte Forderung der Seitenwurzelliinge durch die Konzen-
tration 6-10—° gegeniiber der Kontrolle 148t sich nicht statistisch sichern.

cE; Kontrolle | !

1.0

! 1L | ! !
10°7 10-2 1073 0% mg( 1075

Figur 21
Einflu verschiedener Konzentrationen der f-Indolylessigsiure (IAA)
auf die Linge der induzierten Seitenwurzeln bei Dekapitation der
Primérwurzeln. Zugabe der S-Indolylessigsiure nach erfolgter Deka-
pitation

Auf die Resultate dieses Versuches werde ich im Abschnitt 4 bei
der Besprechung der von Pohl (1952) geduBerten Ansicht iiber das
Zustandekommen korrelativer Hemmwirkungen zuriickkommen.

332.  Einflul von Wirkstoffen, Wuchsstoff (8-Indolylessigséure)
und Borséure auf die Seitenwurzelbildung

3321. Grundversuch

Die Aufklirung des stofflichen Reaktionsmechanismus, der die
Seitenwurzelbildung auslost und steuert, ist so lange erschwert, als wir
mit Wurzeln arbeiten, in denen die daran beteiligten, unbekannten
Stoffe bereits vorhanden sind und sich nur quantitative Unterschiede
erzielen lassen. Wir miissen darnach trachten, Wurzeln zu erhalten, in
denen die an der Seitenwurzelbildung beteiligten Stoffe verarmt sind
(Paech, 1951). Dies wird allerdings dadurch erschwert, da durch
eine Verarmung nicht nur die Seitenwurzelbildung, sondern auch das
Wachstum der Primérwurzel beeinfluBt wird. Bis jetzt ist es noch nicht
gelungen, die beiden Vorgéinge voneinander zu trennen.
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Wir haben friither gesehen (Abschnitt 311), daB durch Entfernung
" der Kotyledonen der Insertionspunkt der obersten, basalen Seitenwur-
zeln in akropetaler Richtung verschoben wird und somit ein seiten-
wurzelfreies Basalstiick entsteht. Ein oder mehrere Bestandteile des
seitenwurzelauslosenden Systems fehlen also in diesem Abschnitt. Diese
Tatsache wurde von Nils (1951) ausgeniitzt, indem er versuchte,
durch Stoffzugaben die Verschiebung des Insertionspunktes bei keim-
blattlosen Erbsenkeimlingen riickgingig zu machen. Aus einer Reihe
von Aminosiuren erwies sich Arginin in dieser Beziehung besonders
wirksam. Schwiicher wirkten Valin, Histidin und Citrullin.

Zur Feststellung stofflicher Einfliisse besteht noch eine zweite
Moglichkeit: Wir priifen zuerst, ob in der Standard-N&hrlosung die
Seitenwurzelbildung an isolierten Wurzeln auch bei mehrmaliger Uber-
tragung nicht abnimmt. Dies wiirde bedeuten, daB in der Standard-
Niihrlésung alle Grundstoffe vorhanden sind, deren die Priméirwurzel
bedarf, um das seitenwurzelbildende Reaktionssystem in Gang zu hal-
ten. Wenn dies feststeht, kénnen wir einzelne Stoffe aus der Nahrlosung
eliminieren und priifen, ob ihre Abwesenheit die Seitenwurzelbildung
beeinfluBt. Dies gestattet uns gleichzeitig festzustellen, wie lange die
aus den Initialwurzeln mitgeschleppten Stoffe in den Ubertragungen
noch wirksam sind.

Fiihrt die Elimination eines Stoffes zu einer Abnahme der Seiten-
wurzelbildung, so heiBt dies, daB ein oder mehrere Bestandteile des
Seitenwurzeln bildenden Systems in Verarmung begriffen sind. SchlieB-
lich konnen wir priifen, ob durch erneute Zugabe des eliminierten
Stoffes oder durch Zugabe eines andern an verarmten Wurzeln eine
positive Wirkung erzielt werden kann.

In einem Grundversuch muB nun zuerst festgestellt werden, ob die
Seitenwurzelbildung, auch bei mehrmaliger Ubertragung der Primér-
wurzelspitze, in der Standardniihrlésung nicht abnimmdt.

Versuchsanordnung 16: 20 Wurzeln wurden 7 Tage in Initialkultur gehalten,
dekapitiert und die Spitze in neuen KulturgefiiBen weitergeziichtet (1. Ubertragung).
Nach weitern 7 Tagen (14.Tag) 2.Dekapitation und Ubertragung. Nach 21 Tagen
Dekapitation der 2. Ubertragung. Die dekapitierten Primiirwurzeln aller drei Reihen
wurden wiihrend 7 Tagen beobachtet, die Anzahl der induzierten Seitenwurzeln fest-
gestellt und deren Linge bestimmt.

Das Ergebnis dieses Versuches zeigt, daB Zahl und Lange der ge-
bildeten Seitenwurzeln und die Linge der Primiirwurzel bei zweimaliger
Ubertragung, d.h. bei dreiwochiger Kulturdauer, nicht abnehmen
(Tabelle 5, Figuren 22, 23). In der Standardnihrlésung sind also alle
Grundstoffe vorhanden, die das Seitenwurzeln bildende System in Gang
halten.
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3322. Nikotinsdure
Nachdem sich gezeigt hat, daB die Seitenwurzelbildung in der
Standard-Nihrlosung nicht abnimmt, kann mit der Elimination einzel-
ner Stoffe oder Stoffgruppen begonnen werden. In erster Linie inter-
essieren natiirlich die in der organischen Stammgruppe zusammen-

INITIALKULTUR

1. UBERTRAGUNG

Figur 22
Grundversuch:
Primirwurzelwachstum
und Seitenwurzelbild von
isolierten Vicia sativa-
Wurzeln bei mehrmaliger
Ubertragung

gefaBten Aminosiuren und Wirkstoffe (Glykokoll, Nikotinsiure, Thia-

min, Pyridoxin).
In einem Vorversuch wurde die ganze organische Stammgruppe

eliminiert, um festzustellen, wie lange es dauert, bis ihre Abwesenheit
an den Testobjekten sichtbar wird.
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Figur 23

EinfluB der Elimination der organischen Stammgruppe und der Nikotinsédure

auf Primdrwurzelwachstum und Seitenwurzelbildung isolierter Wurzeln bei

mehrmaliger Ubertragung. Die Kolonne links (Standardldsung) stellt zugleich
den Grundversuch (Abschnitt 3321) dar
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Versuchsanordnung 17: 14 Wurzeln wurden 7 Tage in Initialkultur gehalten und
nachher in zwei Ubertragungen von 7 Tagen weitergefiihrt. In der Nihrlésung fehlte
die organische Stammgruppe. Beobachtung der dekapitierten Primirwurzel wiihrend
7 Tagen. £

Tabelle 5
Primirwurzelwachstum und Seitenwurzelbildung isolierter Wurzeln bei Elimination
der organischen Stammgruppe und der Nikotinsiure (NA)

L  — Linge der dekapitierten Primirwurzel, Zentimeter
S — Anzahl der induzierten Seltenwurzeln/Prlmdrwurzel Mlttelw ert
Ls = Linge der Seitenwurzeln, Mittelwert, Millimeter
Qqw = Seitenwurzelquotient — Anzahl Seitenwurzeln/10 cm Primarwurzel
Standardlésung Standardlésung
Standardlésung ohne organische ohne
Stammgruppe Nikotinséure
L 11,7 9,8 10,0
s S 17 17 16
I
nitialkultur Is 9 8 9
Qsw 15 18 16
L 14,3 9,8 8,5
1. Ubertragung f,s 23 ; g
Qsw 14 7 10
L 13,8 4,3 2,8
2. Ubertragung ;S 23 i }
Qsw 14 3 1

Tabelle 5 und Figur 23 zeigen, da die Abwesenheit der organischen
Stammgruppe nach 7 Tagen Initialkultur noch nicht zum Ausdruck
kommt. Erst in der 1. Ubertragung wird sie sichtbar. Wihrend die
Léngen der Priméirwurzel noch denjenigen der Kontrolle entsprechen,
hat die Zahl der induzierten Seitenwurzeln pro 10 cm Primirwurzel-
linge (= Qsw) stark abgenommen. Noch stiirker ist die Abnahme der
durchschnittlichen Linge der Seitenwurzeln (Ls), die auf 2 mm abge-
fallen ist. In der 3. Ubertragung ist das Wachstum der Primirwurzel
praktisch eingestellt, und Seitenwurzeln werden auch bei Dekapitation
nicht mehr gebildet. Einzelne Primiirwurzeln sind bereits braun und
auf den Boden der Kulturgefife abgesunken.

Als erster Bestandteil der organischen Stammgruppe wurde die
Nikotinséiure der Einzelbearbeitung unterzogen. Ihre Bedeutung als
Wachstumsfaktor fiir isolierte Wurzeln ist sehr groB (Addicott und
Bonner, 1938; Addicott und Devirian, 1939; Addicott,
1941; Bonner, 1940; White, 1940). Zudem ist ihre Biosynthese
und die Funktion ihres Amides bei der pflanzlichen Atmung bekannt.
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Auf diese Resultate werden wir bei spitern, damit in Zusammenhang
stehenden Versuchen zuriickkommen. Zuerst wurden die aus ihrer Ab-
wesenheit sich ergebenden Anderungen gepriift.

Versuchsanordnung 18: Wie 17. Nikotinsiure fehlte in der Niihrlosung.

Die Abwesenheit von Nikotinsiiure allein hemmt das Wachstum
der Primirwurzel und die Seitenwurzelbildung im gleichen MaBe wie
das Fehlen der gesamten organischen Stammgruppe (Tabelle 5, Figu-
ren 23, 25).

Dieses Resultat steht im Gegensatz zu demjenigen, das Whaley
und Mitarbeiter (1950) an isolierten Tomatenwurzeln erhielten. Nach
ihrer Ansicht stellt Nikotinsdure einen Zusatzfaktor dar, der bei Anwe-
senheit von Thiamin in seiner Wirkung durch Pyridoxin ersetzt werden
kann. In den vorliegenden Versuchen ist die Hemmung bei Abwesenheit
der Nikotinsiure sehr deutlich, trotzdem Thiamin und Pyridoxin in der
Nahrlosung vorhanden sind.

Im weitern wurde gepriift, ob Wachstum und Seitenwurzelbildung
an nikotinsdurearmen Wurzeln durch erneute Zugabe von Nikotinsidure
wieder gesteigert -werden konnen, d.h. ob sich ihre Notwendlgkelt
positiv bestitigen 148t.

Versuchsanordnung 19: 40 Wurzeln wurden in Initialkultur nikotinséurefrei vor-
kultiviert, nach 7 Tagen dekapitiert und je zur Hilfte in nikotinsidurehaltiges (0,5 mg/l)
und -freies Milieu iibertragen, 2. Dekapitation nach weiteren 7 Tagen. Beobachtung
wihrend einer Woche nach erfolgter Dekapitation.

Tabelle 6
EinfluB von Nikotinsiure und Tryptophan auf Primirwurzelwachstum und Seiten-
wurzelbildung an nikotinsiurearmen Wurzeln (nikotinsiurefrei vorkultiviert) in der
1. Ubertragung. Vgl. Figur 24

+ Nikotinsdure | — Nikotinsdure —_T_ ﬁirl;l;ttion;il::
Linge der dekap. Primirwurzel . .. .. cm 10,0 ] 7,0 6,8
Anzahl induz. Seitenwurzeln/Primir-
Warezel s s tline b s wm s s mm s sle ¢ s 15 5 6
Linge der Seitenwurzeln .......... mm 15 2 2
Qsw = Anzahl Seitenwurzeln/10 cm
Primirwarzel .....cciicnieniieiins 15 7 8

Tabelle 6 und Figur 24 zeigen, daf Primérwurzelwachstum und
Seitenwurzelbildung von nikotinsdurearmen Wurzeln durch erneute
Zugabe von Nikotinsiure in der zweiten Periode (1. Ubertragung) auf
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Figur 24 .

Einflu von Nikotinsiure und Tryptophan auf nikotinsiurefrei (Initial-
kultur) vorkultivierte Wurzeln. Kolonne rechts: Ersatz der Nikotinsiure
durch Nikotinsiureamid




einen Wert gesteigert werden konnen, der demjenigen entspricht, den

wir im Grundversuch (vgl. Tabelle 5) in der 1. Ubertragung erhalten.
Abnahme des Primirwurzelwachstums und der Seitenwurzelbildung

bei Abwesenheit von Nikotinsdure sind, wie sich aus Tabelle 5 und

Figur 25
Einflul von Nikotinsiure-
(+ NA) und Tryptophan
(— NA + Trypt.) auf nikotin-
siiurefrei vorkultivierte Wurzeln
von Vicia sativa (1. Ubertragung)

Figur 23 ergibt, miteinander gekoppelt. Es fragt sich nun, ob die Ab-
nahme des Qsw direkt eine Folge des Nikotinsiuremangels ist oder ob
sie nur eine sekundire Erscheinung, verursacht durch die reduzierte
Wachstumsgeschwindigkeit der Primirwurzel, darstellt. Dies konnen
wir priifen, indem wir Nikotinséure erst nach der Dekapitation nikotin-
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sidurearmer Wurzeln zugeben und feststellen, ob sich durch diese Zu-
gabe die Zahl und die Liinge der induzierten Seitenwurzeln steigern lagt.

Versuchsanordnung 20: 40 Wurzeln wurden in Initialkultur und 1. Ubertragung
je 7 Tage nikotinsaurefrei kultiviert und dann dekapitiert (10 mm). Nach der Dekapi-
tation wurde bei 20 Wurzeln der Niahrlésung Nikotinsdure (0,5 mg/l) beigegeben.
Beobachtung der beiden Serien wiihrend 7 Tagen nach erfolgter Dekapitation.

Tabelle 7
Einflu8 von Nikotinsiure auf Anzahl und Linge der induzierten Seitenwurzeln bei
Dekapitation nikotinsiurearmer Wurzeln (nikotinsiurefrei vorkultiviert)
in der 1. Ubertragung

- Nikotinsiiure — Nikotinsédure

Anzahl dekapitierte Wurzeln ...................... 17 20
Linge der dekapitierten Wurzeln ............. mm 43 36
Anzahl Seitenwurzeln/Primérwurzel, Mittelwert ..... 5 3
QSW ......... R e TR RS S S R P 12 9
Ausgemessene Seitenwurzeln ...................... 74 65
Linge der induzierten Seitenwurzeln, Mittelwert mm 7,6 3.6
Mittlere AbwelchtllE ' v ciini v i nsnmtbs« <4 mm 3,7 2.3

M,—M, = 4,0 mm

6 Diff = 0,53 mm

P = 8.0

t = 3,06

Unterschied in der Linge der induzierten Seitenwurzeln statistisch gesichert.

Durch Zugabe von Nikotinséure nach ‘der Dekapitation wird die
Zahl der induzierten Seitenwurzeln (Qsw) nur unwesentlich gesteigert
(Tabelle 7). Die Differenz liegt innerhalb der Zufallsgrenzen. Hingegen
wird ihre durchschnittliche Linge gegeniiber der Kontrolle: mehr als
verdoppelt (Tabelle 7). Dieser Unterschied kann statistisch gesichert
werden (Tabelle 7). Wir miissen annehmen, da8 Nikotinsiure wohl die
Liange der induzierten Seitenwurzeln beeinfluBt, die Induktion selbst
Jedoch nicht. Wenn die Zahl der induzierten Seitenwurzeln an nikotin--
saurearmen Wurzeln kleiner wird (Tabelle 5, Figur 23), so ist das eine
sekundire Erscheinung, verursacht durch das abnehmende Wachstum
der Primérwurzel.

Im Zusammenhang mit den bis jetzt gewonnenen Versuchsresul-
taten soll kurz auf die Bedeutung der Nikotinsiure als Wachstums-
regulator der Wurzeln eingetreten werden. Nach Addicott (1941)
fiihrt Nikotinséiuremangel in den Wurzeln zu einer Herabsetzung der
Linge der meristematischen Zone, zur Verminderung des Durchmes-
sers der einzelnen Zelle und zu einer Verringerung der Zahl der Zell-
schichten, d. h. Nikotinsdure wirkt auf Streckungs- und Teilungsvor-
gange stimulierend. Ihre Bedeutung ist also sehr umfassend.
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Die Beteiligung der Nikotinsiure an biochemischen Vorgingen
konnte bis jetzt nur in einer Beziehung genau definiert werden: Ihr
Amid stellt die wasserstoffiibertragende Gruppe der beiden Kofermente
Codehydrase I (DPN = Diphosphopyridinnukleotid) wund Code-
hydrase II (TPN = Triphosphopyridinnukleotid) dar, die bei den
Dehydrierungsvorgingen der pflanzlichen Atmung eine integrierende
Rolle spielen (Bonner, 1950; Karrer, 1948). Es schien daher an-
gezeigt, in einem Nebenversuch zu priifen, ob sich die Wirkung der
Nikotinsiiure durch ihr Amid ersetzen li8t.

Versuchsanordnung 21: 14 Wurzeln wurden 7 Tage in Initialkultur und 7 Tage
in 1. Ubertragung gehalten und dann dekapitiert (10 mm). Die Niihrlésung enthielt an
Stelle von Nikotinséure Nikotinsiiureamid (0,5 mg/l). Beobachtung der Serie withrend
7 Tagen nach der Dekapitation.

Figur 24 zeigt, da Nikotinsiureamid Nikotinsiure vollstindig er-
setzen kann.

In neuester Zeit ist es gelungen, die Biosynthese der Nikotinsiure
in den Pflanzen abzukliren (Bonmner, 1950; Galston, 1949;
Paech, 1951). Darnach dient eine Aminoséure, Tryptophan, als Aus-
gangsstoff. Deren Indolkern wird oxydativ gesprengt, und es entsteht
Kynurenin, das weiter zu Hydroxyanthranilsdure oxydiert wird. Der
aromatische Kern der letztern verwandelt sich schlieBlich durch Ein-
lagerung eines N-Atoms in den Pyridinring der Nikotinsdure (Bon -
ner, 1950).

Unsere Testobjekte, die auf eine Verarmung der Nikotinsiure sehr
gut ansprechen (Verminderung der Wachstumsgeschwindigkeit der
Primérwurzel und Seitenwurzelbildung), erlauben es uns, zu priifen, ob

auch isolierte Wurzeln in der Lage sind, Tryptophan zu Nikotinsiure
aufzubauen.

Versuchsanordnung 22: Wie 19. In der 1. Ubertragung wurde der Nihrlésung an
Stelle von Nikotinsiure Tryptophan (0,5 mg/l) beigegeben.

Tryptophan ist in der gepriiften Konzentration nicht fihig, das
Primarwurzelwachstum und die Seitenwurzelbildung nikotinsdurearmer
Whurzeln zu stimulieren (Tabelle 6, Figur 24). Wir miissen daher an-
nehmen, daf} isolierte Wurzeln nicht in der Lage sind, die Nikotinsiure-
synthese durchzufiihren. Dies fiihrt zum Schluf, daf die in den Initial-
kulturen vorhandene, organeigene Nikotinsiure der Wurzeln durch
oberirdische Teile des Keimlinges geliefert worden ist, die ihrerseits
auch die Synthese durchfiihren. Mit dieser Ansicht stimmen die Resul-
tate von Hunt (1951) iiberein, wonach Tryptophan nur in SproBteilen
und Kotyledonen, nicht aber in den Wurzeln nachgewiesen werden
kann (chromatographische Analyse der Aminosiiuren an fiinf Legumi-
nosenarten).
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3323. p-Indolylessigscure ( Heteroauxin)

Uber den EinfluB von synthetischen Wuchsstoffen (growth regu-

lating substances) auf das Wachstum der Primarwurzel liegen bereits
zahlreiche Untersuchungen vor. Dabei wurde festgestellt, daf hohe
Wuchsstoffkonzentrationen (= 10— mg/l) hemmend wirken (Audus
und Quastel, 1948; Ashby, 1951; Bonner und Koepfli,
1939; Burstroem und Wilske, 1950; Moewus, 1949; Lane,
.1936), wiahrend schwiichere Konzentrationen (je nach Wuchsstoff und
Versuchsobjekt 10—° bis 10~** mg/l) das Wachstum der Priméirwurzel
stimulieren (Bein, 1951; Burstroem, 1950; Geiger-Huber,
1936; Geiger-Huber und Burlet, 1936; Linser, 1949;
Machtund Grumbein, 1937; Moewus, 1949; Thimann und
Lane, 1938). Als weiterer Effekt hoher, das Primirwurzelwachstum
hemmender Wuchsstoffkonzentrationen wurde die Forderung der
Seitenwurzelbildung konstatiert (Carlton, 1943; Hammner, 1941;
Taylor, 1946; Wilde, 1951; Zimmermannund Hitchcock,
1935).

Aus der Reihe der heute bekannten, aktiven Wuchsstoffe (nach
Went charakterisiert durch ein ungeséttigtes Ringsystem mit einer
aus mindestens 2 C-Atomen bestehenden Seitenkette, die in einer
Carboxylgruppe endet und an eine Doppelbindung des Ringsystems ge-
kniipft ist) interessiert im Rahmen dieser Arbeit vor allem die S-Indolyl-
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essigsidure, da diese, neben dem in allerneuster Zeit gefundenen g-Indo- -
lylacetonitril (Jones und Milarbeiter, 1952), allgemein als pflanzen-
eigener Wuchsstoff betrachtet wird (Guttenberg, 1950; Kramer
und Went, 1949; Wildman und Bonner, 1948; Wildman
und M uir, 1949). DaBl die f-Indolylessigsiure in hoher Konzentration
auf die Seitenwurzelbildung fordernd wirkt, wurde schon von mehrern
Autoren festgestellt (Noirfalise, 1940; Slankis, 1949b; Tor -
rey,1950; Thimann,1936;Zimmermannund Hitchcock,
1935). Die optimale Konzentration ist dabei vom Testobjekt abhiingig.
Es wurde daher gepriift, ob und in welchem Konzentrationsbereich
B-Indolylessigsidure Seitenwurzeln an isolierten Wurzeln von Vicia sa-
tiva induziert.

Versuchsanordnung 23 (nach Torrey, 1950): Je 10 Wurzeln wurden 3 Tage in
Standardlosung + f-Indolylessigsiiure-Konzentrationen von -1, 10—1, 10—2 mg/l ge-
halten, dann in f-Indolylessigsiure-freie Lésung iibertragen und weitere 3 Tage kulti-
viert. Eine Kontrolle blieb 6 Tage in Normallésung.
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Je groBer die f-Indolylessigsiure-Konzentration ist, desto starker
wird das Primirwurzelwachstum gehemmt (Figuren 26 und 27). Durch
die Behandlung mit S-Indolylessigsdure werden am basalen Ende der
isolierten Wurzeln Seitenwurzeln induziert, die dann im wuchsstoff-
freien Medium auswachsen (Figur 26). Die Kontrolle zeigt nach 6 Tagen
keine Seitenwurzeln; deren Bildung beginnt erst nach 7 bis 8 Tagen
(Figur 26), allerdings nicht am basalen Ende, sondern um 25 bis 30 mm
verschoben in akropetaler Richtung. Dieses Resultat wurde schon von

nach 6Tagen n.8Tagen

£ 3

1]
I

1AA Kontrolle
7 107! 102 Kontrolle
mg {
0 5 10
L | 3
cm
Figur 26

EinfluB einer 3tiigigen §-Indolylessigsiure-Behandlung (Konz. 1, 10—, 10—2 mg/1)

auf Primiirwurzelwachstum und Seitenwurzelbildung isolierter Waurzeln. (3 Tage

B-Indolylessigsidure + 3 Tage Normallosung.) Kolonne rechts: Kontrolle nach
8 Tagen Normalkultur. Vgl. Figur 27

Torrey (1950) konstatiert. Wihrend er fiir Pisum eine optimal indu-
zierende f-Indolylessigsiure-Konzentration von 1 mg/l erhielt, liegt das
Optimum in meinen Versuchen bei 10— mg/l (Figur 26). SchlieBlich
sei noch darauf hingewiesen, daB die Primirwurzeln bei Behandlung
mit S-Indolylessigsiure stark anschwellen und die Wurzelrinde ein ge-
lockertes, hyalines Aussehen erhilt (Figur 26).

Hemmung der Primirwurzel und Férderung der Seitenwurzelbil-
dung sind gekoppelt. Es fragt sich, ob diese Férderung nur eine Folge
der Primirwurzelhemmung sei. Dies 148t sich leicht priifen, wenn wir
nicht ganze Wurzeln, sondern nur Wurzelzylinder der Behandlung mit
f-Indolylessigsiure aussetzen.
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~ Versuchsanordnung 24: 10 seitenwurzelfreie Wurzelzylinder von 15 mm Liinge
wurden aus dem basalen Abschnitt von Keimwurzeln herausgeschnitten, 3 Tage in
wuchsstoffhaltiger Niihrlésung (Konz. 10—1 mg/l) gehalten und fiir weitere 3 Tage in

Normalldsung iibertragen. 10 Kontrollzylinder wurden 6 Tage in, Normallésung kulti-
viert. '

£
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Seitenwurzeln
L
g 5
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1 SENS AR (73
- e
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Figur 27

EinfluB einer 3tigigen p-Indolylessigsiiure-Behandlung (Konz. 1, 10—,

10—2 mg/l) auf Priméirwurzelwachstum (Wurzelléinge) und Seitenwurzel-

bildung isolierter Wurzeln. (3 Tage f-Indolylessigsiiure + 3 Tage Normal-
16sung)

Tabelle 8
EinfluB der f-Indolylessigsiure auf die Seitenwurzelbildung an isolierten Wurzel-
zylindern (15 mm). Konz. der f-Indolylessigsiure 10— mg/1

A hl Seiten-
iy e e’ ool (N
¥y Mittelwert M M2 2R
IR e ?
; oDiff = 0,68
ﬂ-Indolylessigséiure CHIRN 10 4,7 2,0 P = 2.2
Kontrolle ............ 12 3,2 1,0 t = 3,42
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Tabelle 8 zeigt, da durch f-Indolylessigsiure-Behandlung auch an
Zylindern die Zahl der gebildeten Seitenwurzeln gesteigert werden kann.
Die Versuchsserien sind jedoch zu klein und die Streuung zu grofl, um
das Resultat statistisch zu sichern. Immerhin ist festzuhalten, daB bei
den mit f-Indolylessigsiure behandelten Zylindern die gebildeten Seiten-
wurzeln sich auf deren ganzer Linge verteilen, wiihrend sie bei den
Kontrollzylindern nur am apikalen Ende auftreten. Auch die Zylinder-
stiicke werden durch die Wuchsstoffbehandlung verdickt, besonders an
den Enden.

3324. Beziehungen zwischen der Wirkung der Nikotinsdure
und der p-Indolylessigsdure

Nach G alston (1947, 1949) bestehen zwischen Nikotinsaure und
B-Indolylessigsiure gewisse Zusammenhiinge, die sich je nach Versuchs-
objekt und Versuchsbedingungen in synergistischer oder antagonisti-
scher Form duflern:

a) Die durch hohe B-Indolylessigsiure-Konzentrationen an Spro8-
vegetationsspitzen von Asparagus im Dunkeln erzielte Hemmung
kann durch Zugabe von Nikotinsdure gesteigert werden.

b) Wihrend beide, f-Indolylessigsiure und Nikotinsdure, die Bewur-
zelung etiolierter Stengelstiicke von Pisum férdern und sich die
Wirkung bei gleichzeitiger Zugabe summiert, wird das Austreiben
der Achselknospen nur durch Nikotinsidure geférdert, wihrend
B-Indolylessigsiure hemmt.

Daraus schloB G alston zuerst, daB Nikotinséure in den durch
p-Indolylessigsdure wachstumsregulierten Proze eingreife, indem sie
zu einer Vorstufe von p-Indolylessigsiiure abgebaut werde, oder dann
nur mittelbar an einem andern ProzeB beteiligt sei. Spiter stellte er
eine Hypothese auf, fiir deren Verstindnis wir kurz auf die Bio-
synthese der A-Indolylessigsiure eintreten missen. Tryptophan ist
auch hier Grundsubstanz (Kulescha und Gautheret, 1949;
W ildm an und Mitarbeiter, 1947; Wildmanund Bonner, 1948;
- Wildmanund Muir, 1949). Uber die Zwischenprodukte, die wegen
ihrer Aktivitit nicht in groBer Menge anfallen, herrschen noch einige
Zweifel (Bonner, 1950; Paech, 1951). Immerhin darf angenom-
men werden, da Indolacetaldehyd als Vorstufe der B-Indolylessigsiure
auftritt und enzymatisch zu f-Indolylessigsidure oxydiert wird (Tang
und Bonner, 1947, 1948). Ob Tryptophan iiber Indolbrenztrauben-
siure oder Tryptamin zu Indolacetaldehyd aufgebaut wird, steht noch
nicht fest.

Von der Tatsache ausgehend, daB f-Indolylessigsiure und Nikotin-
siure die gleiche Muttersubstanz besitzen, postuliert Galston eine
Gleichgewichtsreaktion (sparing action) in dem Sinne, daf bei starker
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duBerer Zugabe von Nikotinsiure mehr Tryptophan zu g-Indolylessig-
saure aufgebaut, der f-Indolylessigsiureeffekt also verstirkt werde und
umgekehrt. ' -

Da wir in den isolierten Wurzeln von Vicia sativa Objekte besit-
zen, die auf Nikotinsiure und p-Indolylessigsiure gut ansprechen, 146t
sich feststellen, ob auch in Wurzeln Zusammenhiinge in der Wirkung
von f-Indolylessigsiure und Nikotinsiure bestehen.

Im einzelnen wurde gepriift: :

a) ob sich die Wirkung der p-Indolylessigsiure an nikotinsiure-
armen Wurzeln unterscheide von derjenigen, die an Initialkultu-
ren (nikotinséurehaltig) erzielt wird;

b) ob die férdernde Wirkung der Nikotinsdure an nikotinsiure-
armen Wurzeln durch A-Indolylessigsidure ersetzt werden kann.

Im Abschnitt 331 wurde gezeigt, daB hohe Konzentrationen an
p-Indolylessigsiiure das Auswachsen der bei Dekapitation induzierten
Seitenwurzeln verhindern. In der verwendeten Standardl6sung war
Nikotinsdure vorhanden. Wenn eine Gleichgewichtsreaktion zwischen
Nikotinsiure und f-Indolylessigsiure in den Wurzeln bestehen wiirde,
miilte die Hemmung in nikotinsidurefreier Néhrlosung geringer sein.

Versuchsanordnung 25: Je 10 Wurzeln wurden in -+ Nikotinsiure-Lésung und
— Nikotinsdure-Losung 7 Tage kultiviert, dekapitiert und der Lésung f-Indolylessig-
siure beigegeben (Konz. 6,25-10—2 mg/l).

Der Versuch ergibt, daB die Hemmung der induzierten Seiten-
wurzeln in der nikotinsiurefreien Losung gleich grof} ist wie in der
nikotinsdurehaltigen. -

Im weitern erhebt sich die Frage, ob das Primirwurzelwachstum
nikotinsdurearmer, isolierter Wurzeln durch hohe Konzentrationen an
B-Indolylessigséure ebenfalls und im gleichen MaBe gehemmt wird wie
dasjenige der Initialkulturen.

Versuchsanordnung 26: 30 Wurzeln wurden 7 Tage in nikotinséiurefreier Initial-
kultur gehalten, dekapitiert (15 mm) und die Spitzen, je zur Hiilfte, in f-Indolylessig-

sdure-haltiges 5-10—1) und S-Indolylessigsiure-freies Milieu libertragen. Dieses ent-
hielt in beiden Fillen keine Nikotinsiure.

Tabelle 9 . _
EinfluB der f-Indolylessigsiure (Konz. 5+10—! mg/l) auf das Wachstum der Primér-
wurzel nikotinséiurearmer Wurzeln in der 1. Ubertragung. Versuchsdauer 7 Tage

Aokl " Linge der iiber- Liénge der Primir-

Piimiirvwnrzeln tragenen Spitze - | wurzel, Mittelwert
mm mm
+ B-Indolylessigsaure . ...... 19 15 19
— B-Indolylessigsiure . ... ... 12 15 83

Tabelle 9 zeigt, daB das Wachstum nikotinsdurearmer Wurzeln durch
hohe Konzentrationen an f-Indolylessigsiure (5-10— mg/l) im gleichen
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MaBe, namlich fast vollstiindig, gehemmt wird, wie das im Abschnitt
3323 (Figur 26) fiir Initialkulturen gezeigt worden ist.

_ In zwei Versuchen wurde gepriift, ob sich die Wirkung der Nikotin-
sdure an nikotinsiurearmen Wurzeln (sieche Tabelle 6, Figur 24) durch
schwiichere Konzentrationen an S-Indolylessigsiure ersetzen 1aft. Dal
hohere hemmen, haben wir oben festgestellt. :

Versuchsanordnung 27: 60 Wurzeln wurden 7 Tage nikotinsdurefrei in Initial-
kultur gehalten, dekapitiert und die Spitzen zu je 20 in Losungen iibertragen, die
folgenden Gehalt an Nikotinsiure oder f-Indolylessigsiure hatten:

a) + Nikotinsdure 5-10—1 mg/l :
b) — Nikotinsaure ‘
¢) — Nikotinséure + S-Indolylessigsiure 6-10—% mg/l

Dauer dieser 1. Ubertragung: 7 Tage. Dann Dekapitation und Beobachtung wih-

rend weiterer 7 Tage.

Versuchsanordnung 28: 56 Wurzeln wurden nikotinsiurefrei 7 Tage in Initial-
kultur und 7 Tage in 1. Ubertragung gehalten und dann dekapitiert. Nach der Dekapi-
tation wurden Gruppen zu je 14 Wurzeln gebildet und Nikotinsiiure und f-Indolyl-
essigsiure in folgender Anordnung und Konzentration beigegeben:

a) + Nikotinsiure 5-10—1 mg/l

b) — Nikotinsdure

¢) — Nikotinsiure + A-Indolylessigsiiure 6-10—4% mg/l

d) — Nikotinséure + p-Indolylessigsiure 6-10—6 mg/l
Beobachtung wiithrend 7 Tagen nach erfolgter Dekapitation.

Tabellen 10 und 11 ergeben, daB sich die Wirkung der Nikotin-
siure an nikotinsiurearmen Wurzeln durch die gepriiften Konzentra-
tionen an p-Indolylessigsiure (10—*, 10—° mg/l) iiberhaupt nicht oder
nur unwesentlich ersetzen li8t. Die in Tabelle 10 bestehende Differenz
der Primirwurzellingen zwischen Kontrolle und mit B-Indolylessig-
sidure behandelten Wurzeln 148t sich nicht statistisch sichern.

Zusammenfassend kann gesagt werden, daB ein Zusammenhang
zwischen Nikotinsiure und S-Indolylessigsiure, wie ihn Galston
(1947, 1949) an SproBteilen feststellte, in den hier gepriiften isolierten
Wurzeln nicht besteht. Dies liBt sich theoretisch aus dem im Ab-
schnitt 3322 erreichten Resultat, wonach die Wurzeln nicht in der Lage
sind, Trytophan zu Nikotinsdure aufzubauen, voraussagen. Wo diese
Synthese fehlt, ist kaum mit einer Gleichgewichtsreaktion zwischen
Nikotinsiaure und p-Indolylessigsiure zu rechnen, denn diese beruht
schlieBlich auf dem von der gemeinsamen Grundsubstanz Tryptophan
ausgehenden Aufbaumechanismus.

Nikotinséure spielt in den Wurzeln in bezug auf f-Indolylessigsaure
eine iibergeordnete Rolle. Wenn sie vorhanden ist, ist die Seitenwurzel-
bildung normal, fehlt sie jedoch, so kann ihre Wirkung durch B-Indo-
lylessigsiiure nicht ersetzt werden. Daraus darf geschlossen werden, daBl
unter dem Einflu8 der Nikotinsiure in den Wurzeln nicht nur -Indolyl-
essigsiure, sondern noch andere Stoffe gebildet werden, die am Reak-
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tionsmechanismus der Seitenwurzelbildung und -auslosung beteiligt
sind. In diesem Sinne wird die Ansicht von Torrey (1950) und
Delarge (1941) unterstiitzt, wonach eine oder mehrere, von B-Indolyl-
essigsdure verschiedene Substanzen an der Seitenwurzelbildung betei-
ligt sind. Es besteht hier wohl eine Parallele zu der Bewurzelung von
Stecklingen, die an erschépften (lingere Zeit im Dunkeln gehaltenen)
SproBteilen durch p-Indolylessigsiure nicht mehr ausgelost werden
kann. Nur durch Belichtung ist es moglich, sie auf f-Indolylessigsiure
wieder reaktionsfiihig zu machen (Galston, 1948; Overbeek und
Gregory, 1945). Auch hier geniigt p-Indolylessigsiure allein nicht.
Es sind noch weitere Wirkstoffe notwendig, deren Konstitution noch
nicht ermittelt werden konnte. ‘

Tabelle 10
EinfluB der f-Indolylessigsiure auf Primirwurzelwachstum und Seitenwurzelbildung
nikotinsiurearmer Wurzeln in der 1. Ubertragung

— Nikotinsdure
+ Nikotinsiure — Nikotin- + B-Indelyl-
5:10— sdure essigséiure

6-10—*
Anzahl Testobjekte ................. 16 17 18

Linge der Primidrwurzel mm Mittelwert 80 47* 58%

 £11 1 | GRAE IR 14.6 12,4
OB s oios sk w5 b 3 hmin e o 5 12 9 |
Linge der Seitenwurzeln mm Mittelwert 17 2 4

* Statist. Beurteilung der Primiirwurzellingendifferenz zwischen — Nikotinsiure
und — Nikotinsdure + ﬂ-Indolylessigsiiure:

f:_fll)iﬂ- : A EE: f s g:g Differenz nicht gesichert.
Tabelle 11

Einflu der f-Indolylessigsiure auf nikotinsiiurearme Wurzeln nach erfolgter
Dekapitation der 1. Ubertragung. Konz. mg/l

— Nikotinsdure
i Nsil_“l’aiiia“re — Nikotinsiiure | g.Indolylessig-|+ f-Indolylessig-
sdure sdure
6-10—4 6-10—¢
Anzahl dekapitierter Pri-
mirwurzeln ........... 14 14 14 14
IR s 5 i s ¢ il 14,7 11,4 Y 12,1
Anzahl ausgemessene Sei-
tenwurzeln ............ 84 76 ; 85 40
Linge der Seitenwurzeln,
Mittelwert ........ mm 63 3,5 3.3 2,9
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3325. Pyridoxin (Vitamin B, Adermin)
Pyridoxin, dessen Bedeutung als Wachstumsfaktor fiir isolierte
Wurzeln schon léingere Zeit bekannt ist (Day, 1941; Robbins und
Schmidt, 1938; White, 1940), wurde nur einer kurzen orientie-

(13H20H
HO./ \“—CHZOH
Haco—\N b,

‘renden Bearbeitung unterzogen. Dies schien aus zwei Grunden not-
wendig: :

a) In der von Torrey (1950) verwendeten Nihrlosung fehlte Pyri-
doxin. Es wiire daher moglich, daB sich gewisse Differenzen in
den Versuchsresultaten auf diese Tatsache zuriickfithren lassen.

b) Ein Derivat des Pyridoxins, das Pyridoxal, bildet als Phosphor-
sdureester das Coenzym beim Aufbau (Transaminierung) und bei
der Dekarboxylierung verschiedener Aminosiuren (Bonner,
1950; Karrer, 1948). Unter anderem wird auch Arginin auf
diese Weise dekarboxyliert, dessen Bedeutung als Wachstums-
regulator im allgemeinen (Bonner, 1949 a, b) und als seiten-
wurzelbildender Stoff im besondern (Nils, 1951) feststeht.

Es wurde gepriift, ob an pyridoxinfrei aufgezogenén Wurzeln v und
Seitenwurzelbildung gehemmt werden und ob erneute Zugabe von
Pyridoxin diese beiden Faktoren stimuliert.

Versuchsanordnung 29: 22 Wurzeln wurden in Initialkultur 7 Tage pyridoxinfrei
aufgezogen und je zur Hilfte in pyridoxinhaltiges (10—1 mg/l) und pyridoxinfreies
Milieu iibertragen. Dauer dieser 1. Ubertragung 7 Tage. Dann Dekapitation und Be-
obachtung wihrend weiterer 7 Tage.

Tabelle 12

EinfluB des Pyridoxins auf Primirwurzelwachstum und Seitenwurzelbildung
pyridoxinarmer Wurzeln in der 1. Ubertragung

— Pyridoxin + Pyridoxin
Prim#rwurzellinge, Mittelwert ...... Wk mm 68 78
QST a i it inde, shiivire ax apissid segiy o ool eoadersines 17,1 24,1
Linge der Seitenwurzeln ................ mm 6,05 5,21
Anzahl Warzeln ... odivineeesdonsaman 1L ; 11

Die Abwesenheit des Pyridoxins kommt in der 1. Ubertragung nicht
im gleichen MaBe zum Ausdruck wie die Abwesenheit der Nikotinsaure.
Dies fithrt dazu, daB erneute Zugabe von Pyridoxin zu keiner signifi-
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kanten Férderung des Primirwurzelwachstums und der Seitenwurzel-
bildung gegeniiber der pyridoxinfreien Kontrolle fiihrt (Tabelle 12).
Eine stirkere Differenz besteht nur in bezug auf den Seitenwurzel-
quotienten (Qsw). Statistisch kann sie jedoch nicht gesichert werden.

Dieses Versuchsresultat stimmt mit der Ansicht von Whaley
und Mitarb. (1950) iiberein, wonach sich Abwesenheit des Pyridoxins
auf das Primirwurzelwachstum nicht auswirkt, solange Thiamin und
Nikotinsdure in der Nihrlésung vorhanden sind.

3326. Borsdure

Die nachfolgende Untersuchung iiber die Wirkung der Borsiure
hatte ebenfalls nur den Charakter eines orientierenden Vorversuches.
Sie wurde darum durchgefiihrt, weil die von Torrey (1950) verwen-
dete Néhrlosung keine Borsiure enthielt. Uber die genaue Funktion des
Bors bei physiologischen Vorgiangen ist noch wenig bekannt. Vermutlich
spielt Bor eine Rolle im dissimilatorischen Stoffwechsel (Bailey,
1944), denn seine Anwesenheit vermag energieabhingige Reaktionen zu
steigern (Briggs, 1943). Fiir mich handelte es sich darum, zu priifen,
ob Primérwurzelwachstum und Seitenwurzelbildung durch Abwesen-
heit der Borsidure beeinfluBt werden.

Versuchsanordnung 30: 14 Wurzeln wurden 7 Tage in Initialkultur gehalten
und je 7 Tage in 1. und 2. Ubertragung weitergefiihrt. Die N#hrlésung war stindig
frei von Borsiiure. Dekapitation nach 21 Tagen und Beobachtung wiihrend weiterer
7 Tage. :

Tabelle 13

Primdrwurzelwachstum und Seitenwurzelbildung bei Abwesenheit der Borsidure
wiahrend 21 Tagen Kulturdauer (doppelte Ubertragung)

Primidrwurzel-
Anzahl lin
Wur:eln Mittel%fert QS w
Initialkultur ..........cocuneeenn.... 12 94 17,5
1. I':Jbertragung ...................... 14 64 21,3
2. Ubertragung ...................... 14 69 16,0

Die Abwesenheit der Borséure fiihrt in der 1. Ubertragung zu einer
schwachen Hemmung des Primirwurzelwachstums gegeniiber der
Initialkultur (Tabelle 13). In der 2. Ubertragung ist keine weitere Ab-
nahme festzustellen. Gesamthaft betrachtet kommt die Abwesenheit der
Borsidure nur schwach zum Ausdruck. An diesem Resultat diirfte auch
der Borsiduregehalt der KulturgefiBe beteiligt sein, der, wie Glass -
tone (1947) feststellte, eine genaue quantitative Untersuchung der
Borwirkung auf isolierte Wurzeln verunmaoglicht.
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4. Diskussion der Versuchsresultate

Die Untersuchung der korrelativen Einfliisse im ersten Abschnitt
des experimentellen Teiles diente der Abklirung der Frage, welche
Organe und Organteile steuernd in den Seitenwurzelbildungsmechanis-
mus eingreifen. Die Versuchsresultate fithren zur Annahme, daB im
Verlauf der Genese eines normalen Seitenwurzelkegels zwei Phasen
unterschieden werden miissen:

1. Die abhiingige Phase. In dieser ist die wachsende Primiirwurzel
in bezug auf die Seitenwurzelbildung von den Kotyledonen ab-
hiingig, die den oder die fiir das Funktionieren des Seitenwurzel-
bildungsmechanismus notwendigen Stoffe liefern. Ein Einfluff des
Sprosses scheint in dieser Phase nicht zu bestehen. Seine Entfer-
nung unterbindet die Seitenwurzelbildung nicht.

2. Die unabhingige Phase. Nach einiger Zeit wird die wachsende
Wurzel in bezug auf die Seitenwurzelbildung in dem Sinne unab-
hingig, daB sie den oder die Stoffe, die den seitenwurzelbildenden
und -steuernden Reaktionsmechanismus regulieren, selbst liefert,
wobei noch nicht feststeht, ob es sich um eine Synthese oder nur
um eine Aktivierung handelt. Regulationszentrum ist wahrschein-
lich die Prim#rwurzelspitze. Verschiedene Grundstoffe werden
dabei durch das assimilierende SproBsystem geliefert und konnen
durch eine Nihrlosung bekannter Zusammensetzung vollstindig
ersetzt werden (Grundversuch Abschnitt 3321).

Die Ansicht, da zwei solche Phasen vorhanden sind, wird auch
durch Torrey (1950) vertreten. Die Entfernung der Kotyledonen an
Keimpflanzen fiithrt zu einer Unterdriickung der ersten Phase, was in
den vorliegenden und durch Nils (1951) bestitigten Versuchen da-
durch zum Ausdruck kommt, daB der average insertion point der ersten
basalen Seitenwurzel akropetal verschoben wird und an der Primér-
wurzelbasis eine seitenwurzelfreie Zone entsteht. Diese Zone ist auch
an isolierten Wurzeln vorhanden. Ob dabei Seitenwurzeln angelegt wer-
den, die einfach nicht auswachsen, oder ob beide Vorginge, Determina-
tion und Entwicklung, unterdriickt sind, miite durch eine anatomische
Untersuchung abgeklirt werden. Die Tatsache, daB durch hohe B-Indo-
lylessigsiiure-Konzentrationen in dieser Zone Seitenwurzeln induziert
werden konnen (Abschnitt 3323), erlaubt noch keine Schliisse. Es
scheint, daB sich die Rolle der S-Indolylessigsiure bei dieser Seiten-
wurzelinduktion auf die Anregung der Zellteilungstitigkeit gewisser
meristematisch gebliebener Zellgruppen des Perizykels und der GefaB-
biindel beschrinkt (Therman, 1951). Ob die eigentliche organo-
typische Differenzierung auch auf diese Weise gesteuert wird, ist zwei-
felhaft Moureau, 1939).
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In bezug auf die zeitliche Dauer der ersten, abhingigen Phase
scheinen individuelle Unterschiede zu bestehen. Wiihrend Wurzeln von
Vicia sativa schon nach kurzer Zeit unabhingig werden (die ersten
Seitenwurzeln an isolierten Wurzeln erscheinen bereits nach 7 Tagen),
tibernehmen die Wurzeln von Pisum sativum die organeigene Regula-
tion der Seitenwurzelbildung erst spiter (erstes Erscheinen der Seiten-
wurzeln an isolierten Wurzeln nach 20—30 Tagen, T o rrey, 1950).
Wabhrscheinlich beruhen einige Differenzen zwischen meinen Versuchs-
resultaten und jenen von Torrey auf diesem Unterschied in der
Dauer der abhiingigen Phase:

1. Torrey erreichte nach sechstigiger Initialkultur an isolierten
Wurzeln von Pisum durch Dekapitation der Primirwurzelspitze
Seitenwurzelauslosung, wihrend diese bei Dekapitation der
1. Ubertragung unterblieb. In meinen Versuchen konnte auch
in der 1. Ubertragung durch Dekapitation Seitenwurzelbildung in-
duziert werden (Abschnitt 3122). Es scheint, da8 die first transfer
tips von Pisum nach 12 (6 + 6) Tagen noch nicht unabhingig
geworden sind und die von den Kotyledonen gelieferten Stoffe, die
an den initial tips zur Seitenwurzelbildung verhalfen, in den first
transfer tips fehlen. (Nach Torrey sind sie aufgebraucht worden
oder erreichen den apikalen Abschnitt der Primérwurzel nicht
mehr.) Bei den isolierten Wurzeln von Vicia sativa dagegen funk-
tioniert das organeigene seitenwurzelbildende System bereits nach
7 Tagen, so daBl auch an den first transfer tips durch Dekapita-
tion Seitenwurzeln induziert werden koénnen.

2. Eine weitere Differenz besteht in bezug auf die Interpretation des
Dekapitationseffektes (Forderung der Seitenwurzelbildung). In
seinem Doppeldekapitationsversuch (Abschnitt 3122) stellte Tor -
rey fest, daB jelinger ein apikales dekapitiertes Zylinderstiick mit
der Basis in Verbindung geblieben war, desto mehr Seitenwurzeln
an ihm induziert wurden. Daraus schloB er, daBl die Dekapitation
der Primérwurzel zu einer Akkumulation der seitenwurzelinduzie-
renden, akropetal wandernden Stoffe hinter der Schnittfliiche
fiihrt. In meinen Versuchen konnte ich das Resultat der Torrey-
schen Doppeldekapitation nicht bestiitigen (Abschnitt 3122). Die
Zahl der induzierten Seitenwurzeln steht in keiner Beziehung zur
Zeit, wihrend welcher die Zylinderstiicke mit der Basis in Ver-
bindung blieben (Figur 10, Tabellen 2, 3). Da der Dekapitations-
effekt an isolierten Wurzeln auch nach mehrmaliger Ubertragung -
noch erzielt werden kann (Grundversuch Abschnitt 3321), miiBte
nach Torrey angenommen werden, da8 in diesen ein stindiger
akropetal gerichteter Strom der seitenwurzelinduzierenden Stoffe
vorhanden ist. Dies wiirde voraussetzen, dafl trotz mehrmaliger
Ubertragung in isolierten Wurzeln noch Wanderstoffe aus den
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oberirdischen Teilen existieren oder daB sie im basalen, differen-
zierten Abschnitt iiber ein Bildungszentrum verfiigen, das die
seitenwurzelinduzierenden Stoffe liefert. Das erstere wird durch
Verarmungsversuche (Abschnitt 3322) widerlegt; das letztere
diirfte schon aus rein theoretischen Erwigungen auBler Betracht
fallen, denn auBer im apikalen Teil (Meristem + Streckungszone)
verfiigt die Wurzel iiber keine bekannten wirkstoffbildenden oder
-aktivierenden Zentren. Darauf weist auch die axiale Verteilung
der Atmungsintensitiit der Priméirwurzel hin, indem ein ausge-
prigtes Maximum in der genannten Zone liegt (Wanner, 1944,
1950).

Hingegen ist anzunehmen, daB sich die Testwurzeln von Torrey
bei der Durchfiihrung der Doppeldekapitation noch in der unabhéngi-
gen Phase befanden, d. h. in der Wurzelbasis ein oder mehrere, aus den
Kotyledonen stammende, seitenwurzelbildende Stoffe vorhanden waren,
die akropetal wanderten und dadurch das von Torrey erreichte Re-
sultat bewirkten. Mag also die Akkumulationshypothese Torreys
wiahrend der abhiingigen Phase sekundiire Bedeutung haben, so geniigt
‘sie doch nicht, um den Dekapitationseffekt als solchen auch wihrend
der unabhéngigen Phase zu erkliren.

Wir miissen annehmen, daB primir die Seitenwurzelbildung von
der Spitze der Primérwurzel aus kontrolliert wird. Diese Ansicht wird
unterstiitzt durch die Tatsache, daB unter gleichmiBigen Bedingungen
zwischen der Spitze des Seitenwurzelkegels und der Primidrwurzelspitze
ein konstanter Abstand besteht (Abschnitt 3121) und dieser Abstand
 mit der Wachstumsgeschwindigkeit der Primirwurzel korreliert ist (Ab-
schnitt 325). Die Kontrolle der Seitenwurzelbildung durch die Primér-
wurzel besteht in einer sich auf eine bestimmte Strecke des apikalen
Abschnittes erstreckende Hemmwirkung, die am basalen Ende dieser
Strecke aufgehoben wird. Die Hemmwirkung ist dabei nicht im ganzen
Abschnitt konstant, sondern zeigt an der Primérwurzelspitze (Streckungs-
zone) ein Maximum und fiilllt basalwirts ab. Dies ergibt sich aus der
Ermittlung des Seitenwurzelinduktionsgefélles (Abschnitt 3122), d.h.
aus dem Resultat, daB das zeitliche Erscheinen der induzierten Seiten-
wurzeln bei Dekapitation mit der Linge des dekapitierten Stiickes
negativ korreliert ist: Je linger das dekapitierte Stiick der Primér-
wurzel, desto rascheres Auswachsen der Seitenwurzeln. Das Seiten-
wurzelinduktionsgefille bleibt bei gleichméfigen AuBenbedingungen
einige Zeit konstant (Abschnitt 3122), was sich theoretisch aus der
bereits genannten Konstanz des Abstandes zwischen Primirwurzelspitze
und Spitze des Seitenwurzelkegels -voraussagen liB8t. Bei steigender
Temperatur wird es flacher, wobei noch offen ist, ob sich der Spitzen-
wert dabei veriindert oder nicht (Abschnitt 324).
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Von besonderem Interesse ist natiirlich die Frage, durch welchen
innern Mechanismus diese durch die Primirwurzelspitze ausgeiibte
Hemmwirkung, die in basaler Richtung abklingt und durch eine For-
derwirkung abgelést wird, zustande kommt. Fiir einen endgiiltigen Ent-
scheid reichen die Resultate der vorliegenden Untersuchung nicht aus.
Prinzipiell diirfen wir die Hemmung der Seitenwurzelbildung durch die
Primérwurzelspitze wohl mit der Hemmung der Seitenknospen durch
die Terminalknospe des Primiirsprosses vergleichen und die beiden
Vorgiinge als analog betrachten. Fiir die letztere Erscheinung gibt
Pohl (1952) eine Erklirung, deren Anwendung auf die Verhiltnisse
in der Wurzel zu keinen Gegensiitzen mit meinen Versuchsresultaten
fiihrt. Zum Verstéindnis dieser Hypothese miissen wir kurz auf den
gegenwirtigen Stand der Wuchsstoff-Hemmstoff-Forschung eintreten.

Neuere Untersuchungen haben ergeben, daB wir drei Hauptwirk-
stoffe des Streckungswachstums unterscheiden miissen: Aktiven Wuchs-
stoff, inaktiven Wuchsstoff und Hemmstoff, (Kormann, 1935;
Pohl, 1938; Funke und Soeding, 1949; Hemberg, 1949 b;
Pohlund Tegethoff, 1949; Larsen, 1949; Pohl, 1951: FTe-
gethoff, 1951; Baumeister, 1951). Die wachstumsférdernde
- Wirkung des inaktiven Wuchsstoffes ist dabei nicht zerstort, sondern
nur abgeschirmt. In dieser Form kann der Wuchsstoff auch in akro-
petaler Richtung wandern, wiihrenddem er im aktiven Zustand aus-
schlieBlich die basipetale Wanderungsrichtung einhélt (Jacobs,
1950). Inaktiver Wuchsstoff kann nur dann wachstumsférdernd wir-
ken, wenn er aktiviert wird. In bezug auf die chemische Natur der drei
Hauptwirkstoffe besteht heute die Annahme, daB der aktive Wuchsstoff
durch f-Indolylessigsdure und der Hemmstoff durch - f-Indolacetal-
dehyd reprisentiert wird, withrend der inaktive Wuchsstoff eine Ester-
bildung von Heteroauxin und Hemmstoff darstellt (Pohl, 1952).
Durch fermentative Hydrolyse kann der Ester wieder in Hemmstoff
und aktiven Wuchsstoff gespalten werden (Tegethoff, 1951).
Nimmt man nach Tegethoff an, daB fiir die Spaltung ein Gleich-
gewicht zwischen dem Ester und seinen Spaltprodukten besteht, so wird
nur dann kontinuierlich Wuchsstoff aktiviert, wenn die Spaltprodukte
stindig entfernt werden. Dies geschieht, indem der aktive Wuchsstoff
basipetal abflieBt und der Hemmstoff abgebaut oder in Wuchsstoff
verwandelt wird (Pohl1, 1952).

Diese Erkenntnisse fithren zur Hypothese von P o h 1 iiber das Zu-
standekommen der korrelativen Hemmung der Seitenknospen durch die
Terminalknospe und deren Aufhebung bei Dekapitation. Nachdem
Vogt (1951) festgestellt hat, daB die genannten drei Hauptformen
der Wirkstoffe, die das Streckungswachstum beeinflussen, auch in Wur-
zeln (von Getreidearten) vorkommen, diirfte es die weitere Untersu-
chung erleichtern, wenn wir die Hypothese P o h1s auch auf die Wur-
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zeln tibertragen. Darnach ist das Auswachsen der Seitenwurzeln
abhiingig vom Wuchsstoffgehalt der Priméirwurzel. Dieser wird durch
die laufende Aktivierungstitigkeit der Primirwurzelspitze auf einem
bestimmten Niveau gehalten. Wird durch Dekapitation der Primiir-
wurzelspitze der Wuchsstoffnachschub unterbunden und damit der
Wuchsstoffspiegel in der Primirwurzel gesenkt, so wachsen die Seiten-
wurzeln aus. Verhindern wir durch duBlere Zugabe von f-Indolylessig-
sdure die Senkung des Wuchsstoffspiegels in der Primirwurzel (vgl.
Figur 21), so werden die Seitenwurzeln nicht auswachsen. Nur bei
einem mehr oder weniger glatten AbfluB kann in den jungen Seiten-
wurzelspitzen laufend Wuchsstoff aktiviert werden und damit ein Aus-
treiben der Seitenwurzeln stattfinden.

Nach Pilet (1951 a, b) besteht in den Wurzeln ein Wuchsstoff-
gefille mit einem Maximum in der Spitzenregion. Basalwiirts fallt der
Wuchsstoffspiegel ab. Daraus diirfen wir schlieBen, daB er in einem
bestimmten Abstand von der Spitze eine Tiefe erreicht, die nun nach
Pohl (1952) den Seitenwurzeln erlaubt, ihrerseits Wuchsstoff zu ak-
tivieren und damit auszuwachsen. Wir sehen, daB die Hypothese von
Pohl auch auf den normalen Vorgang der Seitenwurzelbildung an
einer wachsenden Primirwurzel angewendet werden kann.

Das im Abschnitt 3122 aufgezeigte Seitenwurzelinduktionsgefiille
entspricht ebenfalls dieser Vorstellung; denn je groBer das Wuchsstoff-
konzentrationsgefille von den jungen Seitenwurzeln zur Primirwurzel
ist, desto stéirker ist das Austreiben der Seitenwurzeln. Unter Annahme
eines axialen Gefilles des aktiven Wuchsstoffes in der Primarwurzel
werden die basalen Seitenwurzeln bei Dekapitation rascher auswachsen
als die apikalen.

SchlieBlich stimmt auch die im Abschnitt 325 gezeigte positive
Korrelation zwischen Wachstumsgeschwindigkeit der Primirwurzel
und Abstand der Primirwurzelspitze von der Spitze des Seitenwurzel-
kegels mit der Ansicht von Pohl iiberein: GroBere Wachstums-
geschwindigkeit der Primirwurzel 148t auf eine Erhohung des Wuchs-
stoffspiegels oder wenigstens auf eine raschere Aktivierung des Wuchs-
stoffes schlieBen, wodurch die Hemmzone verlingert wird.

Wir miissen uns dariiber klar sein, daB die hier angewendete
Hypothese Pohls (1952) noch keineswegs als gesichert betrachtet
werden darf. Die Ansichten iiber Natur und Wirkungsweise der Wuchs-
und Hemmstoffe divergieren zu stark, und die notwendigen Wirkungs-
mechanismen, vor allem die chemischen Zusammenhinge zwischen
Wuchs- und Hemmstoff, sind im einzelnen noch zu wenig abgeklirt. In
bezug auf die vorliegende Untersuchung bleibt vor allem die Frage
offen, wo in isolierten Wurzeln der inaktive Wuchsstoff gebildet wird.
Dieser stellt eine Voraussetzung fiir das Funktionieren des oben gezeig-
ten Gleichgewichtes dar.
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Die Hypothese von P oh1 geniigt zudem nicht, um das Problem
der Seitenwurzelbildung vollstindig klarzulegen. Der Wuchsstoff-
Hemmstoff-Mechanismus stellt nur einen Faktor dar, der an der Ent-
wicklung der Seitenwurzeln beteiligt sein kann. Dariiber hinaus wer-
den aber noch andere Mechanismen vorhanden sein, die ebenso not-
wendig sind und tiber deren Natur wir noch nichts wissen. Dies zeigen
die in der vorliegenden Arbeit durchgefiihrten Versuche mit Nikotin-
sdure (Abschnitt 332), welche bei Abwesenheit die Seitenwurzelbildung
unterbindet und die in ihrer Wirkung durch die f-Indolylessigsiure,
auch bei Vorhandensein aller fiir den Energie- und Baustoffwechsel
notwendigen Grundstoffe, nicht ersetzt werden kann.

~ Der Vorteil der Hypothese von P o h1 liegt darin, daB sie das Pro-
blem der korrelativen Hemmwirkungen von einem neuen Gesichtspunkt
aus betrachtet, was den Fortgang der Untersuchungen erleichtern
diirfte. Dies ist der Hauptgrund, warum sie in diskutierendem Sinne
auf meine Versuchsresultate iibertragen wurde.

5. Zusammenfassung

Eine Reihe von physiologischen Faktoren, die fiir die Seitenwurzel-
bildung bestimmend wirken, wurden an isolierten Wurzeln von Vicia
sativa untersucht. Dabei betrachtete ich das Problem der Genese der
Seitenwurzeln von verschiedenen Gesichtspunkten aus, die durch die
Titel der unten folgenden Abschnitte gegeben sind.

I. Forderung und Hemmung der Seitenwurzelbildung
durch Organe und Organteile
Korrelationen

1. Die Entfernung der Kotyledonen an Keimpflanzen ergibt eine
Verschiebung des Ansatzpunktes der ersten basalen Seitenwurzeln
in akropetaler Richtung und damit die Bildung eines seitenwurzel-
freien Abschnittes an der Basis der Primirwurzel. Dieses Resultat
fiihrt zur Annahme, daf die Priméirwurzel bei der Bildung eines
normalen Seitenwurzelkegels eine abhiingige und eine unabhén-
gige Phase durchliduft, wobei in der erstern das seitenwurzelbil-
dende Reaktionssystem durch die Kotyledonen, in der zweiten
durch die Primirwurzel selbst geliefert wird.

2. Das SproBsystem beeinflufit die Seitenwurzelbildung in der ab-
héngigen Phase nicht; in der unabhéngigen kénnen die durch die
oberirdischen Teile gelieferten Stoffe durch eine Nihrlésung be-
kannter Zusammensetzung ersetzt werden.

3. Der Abstand zwischen der Primédrwurzelspitze und der Spitze des
Seitenwurzelkegels ist unter gleichméBigen Bedingungen konstant.
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Innerhalb einer Gruppe von Individuen ist die mittlere Abwei-
chung des Abstandes klein.

Durch Dekapitation lassen sich nicht nur an Initialwurzeln, son-
dern auch an solchen der 1. Ubertragung Seitenwurzeln indu-
zieren. Dieses im Gegensatz zu demjenigen von Torrey (1950)
stehende Resultat wird diskutiert.

Doppeldekapitationsversuche ergeben, daf die Zahl der an einem
apikalen Zylinderstiick induzierten Seitenwurzeln unabhingig ist
von der Zeit, wihrend welcher das Zylinderstiick mit der Basis
in Verbindung blieb. Der Akkumulationshypothese von Torrey
(1950) wird daher nur sekundiire Bedeutung zugeschrieben und
weiterhin die Meinung vertreten, daB der Dekapitationseffekt pri-
mar in der Aufhebung einer durch die Primarwurzelspitze ausge-
tibten Hemmwirkung auf die Seitenwurzelinitialen besteht.
Zwischen der Linge der dekapitierten Primirwurzelspitze und -
den bei Dekapitation induzierten Seitenwurzeln besteht eine
Beziehung in dem Sinne, daB bei zunehmender Linge des deka-
pitierten Spitzenstiickes die induzierten Seitenwurzeln immer
rascher austreiben. Dies fiihrt zum Begriff des Seitenwurzelinduk-

_tionsgefilles, d. h. einer Kurve, die zeigt, daB die Hemmwirkung

in der Spitzenregion der Primirwurzel am groBten ist und basal-
warts abfallt.

. Das Seitenwurzelinduktionsgefille bleibt innerhalb einer gepriif-

ten Zeitspanne (4 bis 6 Tage) unter gleichm#Bigen AuBenbedin-
gungen konstant.

l1. Einfluf3 der Temperatur auf die Seitenwurzelbildung

. Es wurden die Beziehungen zwischen Temperatur und Wachs-

tumsgeschwindigkeit der Primérwurzel einerseits und Tempe-
ratur und Seitenwurzeldichte anderseits untersucht und dabei
festgestellt, daB das Optimum der Wachstumsgeschwindigkeit
nicht mit dem Maximum der Seitenwurzeldichte zusammenfllt.
Die Seitenwurzelbildung wird bei héherer Temperatur (25°) trotz
optimaler Wachstumsgeschwindigkeit der Primirwurzel unter-
driickt. Dekapitationsversuche ergeben, daB diese Seitenwurzel-
unterdriickung auf eine gesteigerte Hemmwirkung durch die Pri-
marwurzelspitze zuriickgefiihrt werden kann. :
Das unter I, 6, genannte Seitenwurzelinduktionsgefille wird bei
steigender Temperatur flacher, wobei nicht feststeht, ob sein
Spitzenwert dabei verindert wird oder nicht.

Durch Temperatureinfliisse wird die Wachstumsgeschwindigkeit
verandert. Dies erlaubt, zu zeigen, daB eine positive Korrelation
zwischen der Wachstumsgeschwindigkeit der Primirwurzel und
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dem unter I, 3, genannten Abstand der Primirwurzelspitze von
der Spitze des Seitenwurzelkegels besteht. Mit steigender Wachs-
tumsgeschwindigkeit wird dieser Abstand groBer.

I11. Einige Beilrdige zur Abkldrung des innern Chemismus
der Seitenwurzelbildung

. Ein Grundversuch ergibt, daB die Seitenwurzelbildung an iso-

lierten Wurzeln von Vicia sativa in der gewéhlten Standardnéhr-
losung trotz mehrmaliger Ubertragung nicht abnimmt. Daraus
wird geschlossen, daB in dieser Losung alle Stoffe vorhanden
sind, die den seitenwurzelbildenden Reaktlonsmechamsmus in
Gang halten.

. Wird Nikotinsidure aus der Nihrlosung eliminiert, so sind Primér-

wurzelwachstum und Seitenwurzelbildung in der Initialkultur
noch normal. Bei weiterer Ubertragung nehmen sie aber ab, und
zwar in erster Linie die Linge der Seitenwurzeln, dann die Zahl
der Seitenwurzeln und schlieBlich das Wachstum der Primir-
wurzel. Diese Abnahme ist quantitativ genau gleich stark, wie
wenn die gesamte organische Stoffgruppe (vgl. Tabelle a) elimi-
niert wird.

Die Wirkung der Nikotinsdure 148t sich positiv zeigen, indem
durch Zugabe von Nikotinsdure zu nikotinséurefrei vorkultivierten
Wurzeln Primirwurzelwachstum und Seitenwurzelbildung wie-

~der gesteigert werden.

Wird Nikotinsiure zu nikotinsiiurefreien Wurzeln erst nach deren
Dekapitation gegeben, so nimmt nur die Linge der induzierten
Seitenwurzeln zu, nicht ‘aber ihre Zahl.

Nikotinséiure kann in ihrer Wirkung durch Nikotinsiureamid
(wasserstoffiibertragende Gruppe der Codehydrasen I und II) er-
setzt werden. Darum wird vermutet, dal Nikotinsdure das Primér-
wurzelwachstum und die Seitenwurzelbildung via Atmung beein-
fluBt.

Tryptophan ersetzt die Nikotinsdurewirkung nicht. Isolierte Wur-
zeln von Vicia sativa sind demgemif nicht in der Lage, die \leo-

tinsduresynthese aus Tryptophan durchzufiihren.
. Das Auswachsen der bei Dekapitation induzierten Seitenwurzeln

kann durch héhere f-Indolylessigsiure-Konzentrationen (10— bis
10—* mg/l) gehemmt werden. Das von verschiedenen Verfassern
(Zimmermann und Hitchcock, 1935; Thimann,
1936; Slankis, 1949b; Torrey, 1950) gefundene Ergebnis
wonach B-Indolylessigsidure die Seitenwurzelbildung fordert (bei
gleichzeitiger Hemmung des Primirwurzelwachstums), wird an
isolierten Wurzeln reproduziert. Optimale f-Indolylessigsidure-
Konzentration: 10~ mg/l.



4. Die von Galston (1947, 1949) an SproBstiicken festgestellten
Zusammenhinge zwischen Nikotinsdure und f-Indolylessigsdure-
Wirkung bestehen in isolierten Wurzeln von Vicia sativa nicht:
Die quantitative Hemmung der induzierten Seitenwurzeln (vgl.
I11, 3) durch B-Indolylessigsiure verlduft unabhéingig vom Niko-
tinsiuregehalt der Nihrlosung oder der Wurzeln, wihrend die
Nikotinsdurewirkung auf Primirwurzelwachstum und Seiten-
wurzelbildung durch die gepriiften B-Indolylessigsiure-Konzen-
trationen nicht ersetzt werden kann.

5. Elimination des Pyridoxins oder der Borsiure fiihrt nur zu einer
schwachen Abnahme von Primirwurzelwachstum und Seiten-
wurzelbildung, auch bei Ubertragung.

6. Die Versuchsergebnisse werden diskutiert und die Hypothese von
Pohl (1952) iiber das Zustandekommen korrelativer Hemmwir-
kungen mit den vorliegenden Resultaten verglichen.
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