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Die Zusammensetzung des Siebrohrensaftes: Kohlenhydrate

Von Hans Wanner !
(Aus dem Institut fiir allgemeine Botanik der Universitit Ziirich)

Eingegangen am 15. Oktober 1952

Unter den vielen Problemen des Stofftransportes in den Pflanzen
hat das der stofflichen Zusammensetzung des Phloemsaftes verhiiltnis-
méaBig wenig Beachtung gefunden. Das gilt auch noch fiir die Zeit der
letzten zwanzig Jahre, trotz der Mahnung Miinchs, daB «die ein-
gehende Analyse des Siebrohrensaftes . .. eine der wichtigsten Aufgaben
der pflanzlichen Erndhrungslehre» sei. Die Analyse ganzer Stengel-
oder Stammsegmente, von Blittern und Wurzeln kann nur Anhalts-
punkte in bezug auf Konzentrationsgefille geben, wobei nicht entschie-
den werden kann, ob ein fiir ganze Organe festgestelltes Konzentrations-
gefdlle auch im leitenden System vorhanden ist (Wanner, 1952).
Der Siebrohrensaft hingegen, gewonnen durch Einschneiden bis ins
Phloem nach dem Vorgange von Hartig (1862) und Miinch (1930),
stellt mit grofler Sicherheit den Inhalt der Siebrohren des Stammes dar.
Das diirfte auch fiir den Saft gelten, der beim Anschneiden von Cucur-
bita-Stengeln, -Frucht- und -Blattstielen in reichlicher Menge austritt.
‘Wenn bei diesem das C/N-Verhiiltnis infolge eines viel hoheren Stick-
stoffgehaltes nur 3 bis 4 betréigt, im Gegensatz zu der Zusammensetzung
der Friichte, in die der Saft einstrémen sollte, mit einem C/N-Verhiltnis
von zirka 16, so braucht das nicht, wie Crafts (1944) meint, auf
einem Auspressen proteinhaltigen Materials in die Siebréhren im Mo-
ment des Anschneidens zu beruhen. Es erscheint mir wahrscheinlicher,
daB bei dieser Erscheinung die fiir Cucurbitaceen typischen extra-
fascialen Siebrohren eine Rolle spielen. Nach den Untersuchungen von
Fischer (1884) kommen bei Cucurbita neben den den Leithiindeln
angehdrenden noch ento- und ectocyclische Siebréhren sowie ein Kom-
missurennetz von solchen vor, die eine Querverbindung zwischen den
einzelnen duBeren und inneren Phloemteilen der Leitbiindel herstellen.
Der Inhalt dieser zum Teil blind im Stengelparenchym endigenden Sieb-
rohren stromt sicher nur unvollkommen, wenn iiberhaupt, in der Rich-
tung des Transports organischer Stoffe. Beim Durchschneiden eines
Stengels mufl infolge des Turgors der benachbarten Zellen der Inhalt

1 Fiir finanzielle Unterstiitzung bei der Anschaffung notwendiger Hilfsmittel
danke ich der «Stiftung fiir wissenschaftliche Forschung an der Universitiit Ziirich».
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dieser extrafascialen Siebréhren in die Siebrohren der Phloemteile und
von hier nach auBien geprefit werden. Da der normalerweise nicht stro-
mende Inhalt der extrafascialen Siebrohren im wesentlichen nur aus
dem urspriinglichen Cytoplasma und Zellsaft bestehen wird, wird das
Exudat stickstoffreicher sein als der strémende Inhalt der Siebrohren
des Phloems. Fiir Untersuchungen iiber die Natur des Inhalts funktio-
nierender Siebrohren eignet sich somit, wie Crafts und Lorenz
1944) bemerken, das Exudat aus Cucurbita-Stengeln weniger gut. Die
von Miinch (l.c.) angegebenen Baumarten, die beim Anschneiden
reichlich Phloemsaft liefern, enthalten keine extrafascialen Siebrohren,
so daB sie «typischen» Siebrohrensaft liefern diirften.

Wir haben fiir unsere Untersuchungen Saft von Robinia Pseud-
Acacia sowie von Carpinus Betulus benutzt. Es war zunéchst festzu-
stellen, ob die von fritheren Autoren berichtete Kohlenhydratzusammen-
setzung bestitigt werden konnte. Schon Miinch (L. c.) hat aus dem
stark siifen Geschmack des Phloemsaftes geschlossen, dafl darin Rohr-
zucker iliberwiegen mufl. Girproben ergaben zudem, daff die Trocken-
substanz des Saftes fast ausschlieBlich aus vergéirbarem Zucker bestehen
mufl. Anderseits zeigten aber plasmometrische Messungen, daB der Saft
von verschiedenen Biumen durchweg hoéhere osmotische Werte auf-
wies als der gleich konzentrierter Rohrzuckerlésungen. Miinch ver-
mutete, daB8 dies auf das Vorkommen von Monosacchariden, Salzen
und Stickstoffverbindungen zuriickzufiihren sei. Die umfassendsten
Untersuchungen iiber die stoffliche Zusammensetzung des Siebrohren-
saftes verdanken wir seither Moose (1938). Neben Bestimmungen
des Gehalts an reduzierendem und nichtreduzierendem Zucker, Nitrat-
und Gesamtstickstoff wurden von ihm noch die Konzentrationen von
- Ca, Mg, K und Li sowie weilerer Metallionen ermittelt. Fiir das Ver-
stindnis der Phloemfunktion in bezug auf den Kohlehydrattransport
sind am aufschluBreichsten die Vergleiche zwischen der Zusammen-
setzung von BlattpreBsaft und Siebrohrensaft. Nach M oo s e soll das
Blattparenchym mehr reduzierenden Zucker enthalten als der Phloem-
saft, und der Gehalt an reduzierendem Zucker soll hier den Rohr-
zuckergehalt iibertreffen. Der Phloemsaft besitze dagegen sowohl eine
hohere Gesamtkonzentration an Zucker wie auch ein umgekehrtes Ver-
hilltnis von Rohrzucker zu reduzierendem Zucker verglichen mit dem
BlattpreBsaft. Diese Resultate sind in verschiedener Hinsicht bemer-
kenswert. Sie zeigen, dafl im Phloemsaft eine selektive Zuckerakkumu-
lation stattfindet, ein Vorgang, der sehr an die Salzaufnahme durch
Wurzeln erinnert. '

Bevor aber auf Grund der Resultate von M o ose weitere Folge-
rungen gezogen werden, empfiehlt es sich, noch einmal auf die experi-
mentellen Grundlagen zuriickzukommen. Nach den in dieser Arbeit
enthaltenen Tabellen sind die Analysen von Phloemsaft und Blattpre8-
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saft offenbar nicht zu gleicher Zeit (August/September bzw. Juni)
durchgefiihrt worden, was den Vergleichswert von vornherein erheblich
beeintrichtigt. Ferner beniitzte M o o s e fiir die Zuckerbestimmung eine
auf der Reduktion von Cu beruhende Methode. Wir haben in einer frii-
heren Untersuchung (Wanner, 1952b) zeigen konnen, daB bei
Pflanzenextrakten Zuckerbestimmungen mnach Reduktionsmethoden
stark verfilschte Werte liefern konnen. Einwandfrei lassen sich sowohl
Rohrzucker wie Hexosen nur dann ermitteln, wenn sie von andern
Inhaltsstoffen der Extrakte getrennt und gesondert bestimmt werden.
Dafiir eignet sich die quantitative papierchromatographische Analyse
infolge ihrer Einfachheit besonders gut. Wir haben im Laufe des Som-
mers 1952 zahlreiche Analysen von Phloemséften durchgefiihrt in Ver-
bindung mit enzymatischen Versuchen, iiber die gesondert berichtet
werden wird. Die Resultate decken sich nicht vollkommen mit den
Anschauungen, die auf den Untersuchungen von M oo s e und friiheren
Forschern basieren.

Methoden

a) Gewinnung des Phloemsaftes: Der Siebrohrensaft wurde im wesentlichen nach
dem von Hartig (Le) und Miinch (L c.) angegebenen Verfahren gewonnen.
Borke und Rinde von jungen Stimmchen wurden durch einen Schnitt mit einem
scharfen Skalpell bis ins Phloem hinein gedffnet. Der sofort austretende klare Saft
wurde mit einer Pipette oder direkt in kleine Reagenzgliiser eingesammelt. Die Schnitt-
richtung war meist schriig nach unten, damit sich der austretende Saft am unteren
Ende ansammelte und leicht abgefangen werden konnte. Es erwies sich als vorteil-
haft, das Messer wiahrend des Saftaustrittes in der Wunde zu belassen. Der gesam-
melte Saft wurde sofort in einer Thermosflasche mit einer Kiltemischung gefroren
und in diesem Zustande bis zur Analyse aufbewahrt. In fliissiger Form bei Raum-
temperatur gehaltener Saft verdirbt rasch durch bakterielle Infektion.

b) Gewinnung des Blattextraktes: Nur die Fiederblittchen wurden der Analyse
unterworfen. Fiir die in der Tabelle mit a bezeichneten Analysenreihe stellten wir
. einen wifirigen Blattextrakt her. Etwa 20 g frische Fiederblittchen wurden im Soxhlet
zirka sechs Stunden mit destilliertem Wasser extrahiert. An einer Parallelprobe wurde
der Wassergehalt der Blittchen bestimmt (45 %/). Der Extrakt wurde im Vakuum bis
beinahe zur Trockne eingedampft und mit 20 ml 70-%s-Alkohol wieder aufgenommen.
Die chromatographische Untersuchung dieses Extraktes ergab einen deutlich nach-
weisbaren Gehalt an Glukose und Fruktose, neben Rohrzucker. Da die beiden Hexosen
in praktisch der gleichen Konzentration vorhanden waren, vermuteten wir, da wenig-
stens ein Teil durch Hydrolyse von Rohrzucker wiihrend der Extraktion gebildet
worden sein konnte. Um das zu priifen, stellten wir einen zweiten Extrakt mit 50 %o
Athylalkohol unter Zusatz von etwas CaCO,; her, unter sonst gleichen Bedingungen.
Der Hexosengehalt dieses Extraktes b war ziemlich genau halb so groB wie im ersten
wiirigen Extrakt; iiberraschenderweise war der Rohrzuckergehalt genau gleich grof.
Es scheint somit eher méglich, daB die vermehrte Hexosenkonzentration bei einer
Extraktion ohne Zusatz eines Neutralisationsmittels durch Hydrolyse anderer Ver-
bindungen als des Rohrzuckers, vielleicht von Phosphorsiureestern, zustande kommt.

c¢) Papierchromatographische Analyse: Der Phloemsaft bzw. Blattextrakt wurde
mit einer automatischen Mikropipette bekannten Volumens auf Whatman-Papier
Nr. 1 aufgetragen und mit dem Gemisch Athylacetat-Eisessig-Wasser (Vol.-Verhiltnisse
3:3:1,Jermyns und Isherwood, 1949) entwickelt. Der qualitative Nachweis
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der Zucker geschah durch Besprithen des Papiers mit Anilinphtalat (fiir Aldosen),
Naphtoresorcin-Trichloressigsaure (fir Ketosen) oder p-Anisidin (Aldosen und Keto-
sen reagierend). Fir die quantitative Analyse wurden die Chromatogramme auf der
Hohe der entsprechenden Zucker in Querstreifen zerlegt und mit destilliertem Wasser
eluiert. Die Zuckerbestimmung wurde kolorimetrisch vorgenommen, und zwar fiir die
Hexosen mit Somogyi-Reagens (S om o gy i, 1945), Saccharose mit Anthron.

Fiir die gewissenhafte Durchfithrung aller Analysen bin ich meinen Laboran-
tinnen Friulein E. Jucker und Friulein E. Perini zu Dank verpflichtet.

Resultate
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In allen Chromatogrammen der Phloemséfte fillt das vollstandige
Fehlen der Hexosen auf. Neben Rohrzucker ist iiberhaupt kein anderes
Kohlenhydrat nachzuweisen! Zur Kontrolle haben wir bei einer quan-
titativen Rohrzuckerbestimmung auch die Chromatogrammzonen
eluiert, auf denen Fructose bzw. Glucose vorkommen miiite. Die
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Eluate dieser Streifen wiesen aber keine Reduktio'nswerte auf, die iliber
den Blindwerten des Papiers liegen (zirka 8 y «<Glucose»/50 cm? Papier).

Der Kohlenhydratgehalt des Siebréhrensaftes und der Blattextrakte
von Robinia Pseud-Acacia

M — Resultate der Analysen von Moose (.c.), W — unsere eigenen Resultate
Zuckergehalte in mg/ml Saft bzw. Wassergehalt

Glucose l Fructose Saccharose Zeit
M 0,561—4,78 147,94 September
— 199,94 August
Siebrohrensaft
w — — 2923 + 10 Juli bis
September
M 3,1 1,68 Juni
Blattextrakt
W a) 4,14 4,45 13,28 September
b) 2,09 1,92 13,28 September

Wird jedoch der Phloemsaft nach dem Vorgehen fritherer Untersucher
direkt auf reduzierenden «Zucker» nach einer Cu-Reduktionsmethode
analysiert, so liBt sich deutlich ein allerdings geringer Gehalt an redu-
zierenden Substanzen ermitteln (0,23—0,25 % berechnet als Glucose).
Bei diesem geringen Reduktionsvermégen des Saftes und dem vélligen
Fehlen anderer Kohlenhydrate iiberrascht es nun nicht mehr, wenn
der Vergleich der chromatographisch ermittelten Rohrzuckerkonzen-
tration und der durch Hydrolyse und nachfolgende direkte kolori-
metrische Analyse der erhaltenen Glucose und Fructose zu einer aus-
gezeichneten Ubereinstimmung fiihrt:

Analyse von Phloemsaft von Robinia Pseud-Acacia, eingesammelt 23. September 1952

mg/ml
Direkte kolorimetrische Bestimmung von Glucose . . 2,5
Direkte kolorimetrische Bestimmung von Saccharose . 227
Saccharose papierchromatographisch getrennt von
evtl. Beimischungen, Eluat mit Anthron auf Rohr-
zucker analysiert . . . . . . . . . . . 223

Der Rohrzuckergehalt des Siebrohrensaftes der Robinie wies wiih-
rend der Untersuchungsperiode eine bemerkenswerte Konstanz auf; die
Schwankungen blieben unter 5 %0, obwohl der Saft zu verschiedenen
Tageszeiten und an weit auseinanderliegenden Standorten eingesammelt

166



wurde. Qualitativ waren nie Verinderungen in der Zusammensetzung
zu beobachten.

Moose fand 0,51 bis 4,78 mg reduzierenden «Zucker» im ml
Phloemsaft, den tiefsten Wert anfangs August und den hochsten Mitte
September, zu welchem Zeitpunkt wir 2,5 mg (als «Glucose» bestimmt)
fanden. Wir diirfen annehmen, daB es sich auch bei den amerikani-
schen Robinien, die M o o s e untersuchte, um nichtzuckerartige redu-
zierende Substanzen handelte. Die Ubereinstimmung der beiden Resul-
tate gilt auch noch fiir Saccharose, fiir die wir wihrend der Monate
Juli bis September eine Konzentration von 223 == 10 mg/ml bestimmten,
wihrend Mooses Resultate allerdings einen Konzentrationsabfall
vom August bis zum September andeuten. :

Die Chromatogramme der Blattextrakte zeigten sofort das Vor-
handensein von freier Glucose und Fructose. Die .JUnterschiede im
Hexosengehalt zwischen unseren Extrakten a und b beruhen wahr-
scheinlich auf der Hydrolyse labiler Zuckerester bei der wiBrigen
Extraktion ohne Zusatz eines Neutralisationsmittels. Der Saccharose-
gehalt der Fiederblittchen ist jedoch sicher gréBer als der Gehalt an
reduzierenden Zuckern, wenn sich auch die beiden Konzentrationen nur
um eine GroéBenordnung unterscheiden. Eine Umkehrung des Konzen-
trationsverhiltnisses zwischen Rohrzucker und reduzierenden Zuckern
beim Ubergang Blattgewebe/Phloemsaft konnten wir im Gegensatz zu
M o ose nicht finden. Es erscheint nicht ausgeschlossen, dafl dieser
Unterschied auf der verschiedenen Extraktionsmethode beruht: Moose
arbeitete mit PreBsaft von gefrorenen Blittern, wihrend wir in der
Wirme extrahierten und die Analysenergebnisse auf den Gesamt-
wassergehalt des Materials bezogen.

Diskussion und Zusammenfassung der Resultate

Als wesentliches Ergebnis kann festgehalten werden, dafl der Sieb-
réhrensaft frei von reduzierenden Hexosen ist und auch sonst keine
andern Zucker enthdlt als Rohrzucker. Im Blattgewebe kénnen freie
Hexosen nachgewiesen werden, und zwar gleiche Mengen Glucose und
Fructose. Der Rohrzuckergehalt des ganzen Blatigewebes ist etwa
zwanzigmal geringer als der des Siebréhrensaftes, aber immer noch um
eine' GroBenordnung hoher als der Gehalt an reduzierenden Zuckern.
Im Siebréhrensaft findet somit eine Akkumulation von Rohrzucker
statt, die mit einer Siebung gegeniiber den Hexosen verbunden ist. Die
Folgerungen aus solchen Resultaten in bezug auf den Mechanismus des
Transportes und der Akkumulation diirfen — wie Arisz (1952) mit
Recht betont — nicht zu weit gezogen werden. In diesem Falle ist es
nicht moglich, aus der Siebwirkung gegeniiber den Hexosen und der
Akkumulation des Rohrzuckers eine Massenstromung aus dem Blatt-
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gewebe in das Phloem fiir ausgeschlossen zu halten. Die Selektion
konnte auf einer allerdings schwer vorstellbaren unterschiedlichen
Durchlissigkeit unbekannter Grenzschichten zellulirer oder plasmati-
scher Natur gegeniiber Hexosen und Rohrzucker beruhen. Schlie8lich
ist ein Transport gegen ein Konzentrationsgefille durch eine Druck-
und Massenstromung auch méglich, falls nur der osmotische Wert Oy
in der Wanderungsrichtung abnimmt. In einer kurzen Mitteilung (1952)
haben wir ferner auf Anhaltspunkte hingewiesen, die dahin deuten, daB
im Blatt Rohrzucker nicht als solcher zu wandern braucht, sondern
Hexosephosphate von Zelle zu Zelle transportiert werden kénnen. Die
Reaktionsbedingungen in den durchlaufenen Geweben wiirden dann
bestimmen, nach welcher Seite sich die Gleichgewichte zwischen den
verschiedenen im Blattgewebe vorkommenden Formen der Kohlen-
hydrate (Stirke, Rohrzucker, Hexosemono- und -diphosphate, evtl.
Triosephosphate, freie Hexosen) verschieben.

i
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