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Uber den Stoffwechsel und die Auxinabhingigkeit
der Nektarsekretion

Von Philippe Matile
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L. Einleitung

Im Lichte der pflanzenphysiologischen Erkenntnisse ist die Nektar-
sekrelion als Elimination tiberschiissiger Kohlehydrate gedeutet worden.
Um so merkwiirdiger nimmt sich demgegeniiber die Tatsache aus, daB
die Zuckerausscheidung der Bliitennektarien entomophiler und ornitho-
philer Arten eine bliitenbiologisch so wichtige Funktion erlangt hat.

An extrafloralen Nektarien, von denen sich die floralen Driisen
phylogenetisch ableiten lassen, konnte eindriicklich gezeigt werden, daf§
Nektar iiberschiissigen, nach Abschluff der Organentwicklung nicht
mehr benétigten Phloemsaft darstellt, der infolge mangelhafter Korrela-
tion zwischen mobilisierenden und konsumierenden Geweben anfallt
(25). In der Tat liegen extraflorale und florale Nektarien stets an der
Basis von Blittern oder Trieben, und ihr Sekretionsbeginn fallt gewthn-
lich mit dem WachstumsabschluB der Trigerorgane zusammen. Nektar
ist ausgeschiedener Phloemsaft (27), wobei physiologisch (1, 86) und

237



anatomisch (1, 23, 26) die Verbindung der Driisen mit Blattleitbiindein
durch Phloemelemente demonstriert werden konnte. Diese Tatsachen
erklaren, weshalb die Zuckerausscheidung allen denkbaren Umweltsein-
fliissen und Dispositionen der Pflanze unterworfen ist. Nicht zu Unrecht
hat man die Nektarien als Saftventile bezeichnet.

Trotz alledem weisen verschiedene Untersuchungen, vor allem an
Bliitennektarien, darauf hin, daB die Saftventiltheorie in ihrer einfachen
Form den vollen Sachverhalt nicht trifft. Es soll deshalb einleitend ver-
sucht werden, anhand der neueren Literatur iiber Nektarienphysiologie
neue Problemstellungen zu gewinnen.

Von 6kologisch interessierten Imkerkreisen sind eine Anzahl Unter-
suchungen iiber die Beeinflussung der Nektartracht durch Diingung
durchgefiithrt worden. Ihre Resultate geben einen ersten AnlaB, die
Tatigkeit von Bliitennektarien in einem neuen Lichte zu sehen. |

Diingung verschiedener Pflanzen mit K, Mg, B, P und N ergab fiir
die Einzelbliiten unverinderte Nektarertrige, obwohl sich die Pflanzen
im allgemeinen besser entwickelten (16, 31, 32, 59). Lediglich Verin-
derungen im Bliitenansatz ergaben gesteigerte Trachten. Die Einzelblii-
ten der gediingten Kulturen sowie der Mangelkulturen schieden im all-
gemeinen die gleiche Menge Nektar aus wie die Kontrollpflanzen. Diese
Tatsachen erlauben, die Sekretion der Bliitennektarien nicht mehr aus-
schlieBlich vom Standpunkt des iiberschiissigen Bildungssaftes her zu
sehen, sondern den Driisen selbst eine sekretionssteuernde Funktion
zuzumessen. Es scheint aber, da§ diese Fahigkeit nicht immer zum Aus-
druck kommen kann, da sie sich mit Einfliisssen des physiologischen
Zustandes der Pflanze iiberlagert. So ist in einigen Fiéllen bei K-Mangel
(32) oder -Uberschuf (16) verminderte Ausscheidung festgestellt worden.
Shuel (61) konnte zeigen, da hohe Sekretionsraten von kohlehydrat-
reichen, nicht im Wachstum begriffenen Pflanzen erwartet werden diir-
fen. Zur oben erwihnten scheinbaren Unabhiingigkeit der Driisen-
leistung muB offenbar die Forderung beigesellt werden, daB Ausschei-
dung nur maglich ist, wenn Kohlehydratiiberschiisse in irgendeiner Form
in der Pflanze zur Verfiigung stehen (19, 81, 83).

In der eingehenden Untersuchung von Boétius (9) iiber die
Nektarabscheidung verschiedener Pflanzen im Freien wird ein zweiter
Hinweis auf die Wirkungsweise der Bliitennektarien gegeben. Aus dem
uniibersichtlichen, durch Luftfeuchtigkeit, Temperatur, Insolation usw.
mitbestimmten Sekretionsverlauf konnte er bestimmte Ausscheidungs-
rhythmen herausschilen. Nebst einem durch wechselweise wirksame
Sekretions- und Resorptlonsvorgange bedingten Tagesrhythmus zeigen
gewisse Nektarien einen merkwiirdigen Altersrthythmus, der in der Aus-
scheidung groBer Mengen diinnfliissigen Nektars im Spitstadium der
Bliite besteht. Isolierte Bliiten resorbieren dieses Sekret schieBlich total,
withrend stete Entfernung durch Insekten seine Sekretion anzuregen
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scheint. Ein dhnlicher Effekt ist durch Nachahmung des Insektenriissels
mittels Glaskapillaren erreicht worden (55). Bereits Bonnier (11)
vermutete einen Zusammenhang zwischen Insektenbesuch und Driisen-
aktivitit. Es scheint, daB die Titigkeit der Nektarien nicht allein durch
Kohlehydratiiberschiisse der Pflanze, sondern aulerdem durch weitere
eigenstiindige, unbekannte Faktoren bestimmt wird.

Bonnier (11), spiter Wolff (80) und Frey-Wyssling
(25) erkannten die enge Korrelation zwischen dem Wachstum des
driisentragenden Organs und der Zuckerausscheidung. Es ist versucht
worden, die Sekretion mechanistisch als kompensierte Saftstauung zu
interpretieren. Ganz allgemein unterstehen nun aber Wachstumsvor-
giinge und damit auch der Bildungssaftstrom hormonaler Kontrolle. Es
ist also durchaus nicht abwegig, daran zu denken, dafl auch die Nektar-
driisen dem Wuchstoffhaushalt ihrer Trigerorgane unterstehen. Line
letzte Gruppe von Arbeiten mag diesen Verdacht erhiirten, indem sie
zeigen, daB die Honigdriisen einen eigenstindigen, komplizierten Stoff-
wechsel aufweisen.

Verschiedene Autoren konnten Nektarsekretion an abgeschnit-
tenen Bliiten (54, 62, 83) oder Nektarien (1, 11, 86) demonstrieren. Dies
bedingt eine aktive Zuckeraufnahme und -abscheidung durch die Drii-
sen. Aus einer Arbeit Frey-Wysslings et al. (28) geht sehr ein-
driicklich hervor, daB Nektarien zu komplizierten Zuckertransforma-
tionen befihigt sind. SchlieBlich hat Ziegler (84) indirekt die Ab-
hingigkeil der Nektarsekretion von der Atmung nachgewiesen.

Ganz klar folgt aus diesen Angaben, daB der Driisenstoffwechsel
niemals nur zur Sekretion irgendwelcher iiberschiissiger Stoffe einge-
setzt wird; vielmehr muB angenommen werden, daf unbekannte Regu-
latoren die internen physiologischen Abldufe mitbestimmen, wie dies
wohl allgemein fiir lebende Zellen zutrifft.

Als neue Aufgaben in der Abklirung der Nektarienphysiologie
ergeben sich hiermit eine Vertiefung der Kenntnisse des Stoffwechsels
und eine erste Untersuchung einer Beeinflussung durch pflanzliche
Stoffwechselregulatoren, z. B. durch das Heteroauxin. Eine besonders
gute Untersuchungsmoglichkeit derartiger Probleme bot sich in der
Kultur isolierter Nektarien auf Zuckerldsungen.

Die vorliegende Arbeit wurde im Institut fiir allgemeine Botanik
der ETH auf Anregung und unter Leitung von Prof. Dr. A. Frey -
W yssling durchgefiihrt.

II. Methoden

1. Zuckerbestimmungen

Volumetrisch-refraktometrisch: Der Nektar wurde mittels geeichter Kapillar-
pipette aufgenommen, seine Steighdhe gemessen und schliefilich sein Brechungsindex
mit dem Zei3-Zuckerrefraktometer bestimmt. Das Instrument ist in Zuckerprozent,
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d. h. Prozent Saccharose, geeicht. Bei Bestimmungen an Sekreten, die Zuckergemlsche
darstellen, ergibt sich also stets ein unberiicksichtigter Fehler, Die Methode ist zweck-
miiflig fiir Objekte mit grofen Nektarmengen. ‘

Kolorimetrisch: Kleine Nektarquantititen wurden kolorimetrisch nach der
Methode von Somogyi (66) und Nelson (47) auf ihren Zuckergehalt hin ver-
arbeitet. Saccharose mull vor der Analyse invertiert werden. (1 Tropfen Invertase-
konzentrat/5 ml Losung mit 5—400 y Zucker, 8 h.) Die Extinktionsmessungen erfolgten
im Pulfrich-Photometer bei 494 mu.

2. Papierchromatographie

Qualitative Trennuny. Das Trennungsgemisch n-Butanol-Eisessig-Wasser (4:1: ol
besitzt die giinstigsten Eigenschaften in der Verteilung der Nektarzucker Saccharose,
Glucose und Fructose wie auch der Pentosen (49). Partielle Veresterung des Butanols
mit Essigsiiure durch etwa 2stiindiges Kochen des Gemisches am RiickfluBkiihler und
Aufnahme des dabei ausgefallenen Wassers mit wenig Essigsiure vermag die Qualitiil
des Gemisches wesentlich zu steigern. Glucose und Galactose sowie Fructose und
Sorbose wurden einwandfrei nur in Phenolwasser getrennt (86). Fiir die Trennung
phosphorylierter Zucker wurde neben dem Gemisch Aceton-35-%/o-Ameisensiure 3 : 2
(14) vor allem Propancl-Ammoniak-Wasser 6:3:1 (30) verwendet. w

Folgende vier Spriihreagenzien fanden Anwendung: Anilin-Oxalsiure (50) als
Universalentwickler von Aldo- und Ketohexosen, Oligosacchariden, Pentosen und
Ascorbinsiure; Benzidin-Trichloressigsiiure (4), ebenfalls Universalentwickler, aber
besonders intensiv mil Ketosen reagierend; Triphenyltetrazoliumechlorid (75) zur Ent-
wicklung von reduzierenden Zuckern und Resorcin-Salzsiure (88) als reines Ketosen-
reagens. Zuckerphosphate sprechen auf die gleichen Reagenzien an wie die freien
Zucker, mit dem Unlerschied, daf ihre minimal erfaBbaren Quantititen etwa 50 %o
hoher liegen. Auch die Reaktion der Phosphatgruppen mit dem Molybdatreagens (30)
ist wenig empfindlich .

Quantitative Auswertung von Chromatogrammen. Als grobes MaB fiir die Zucker-
mengen dienten ihre FleckengroBen in Chromatogrammen. Obwohl mit einem Fehler
von iiber 10 %o behaftet, liefert dieses Vorgehen in bestimmten Fiillen aufschluBrelche
Resultate. ‘

Genauere Bestimmungen konnten mit einer Modifikation der kolorimetrischen
Methode von Wallenfels (76) erziell werden. Reduzierende Zucker bilden aus
Triphenyltetrazoliumchlorid rotes Fermazan, welches aus dem Papier eluiert und
kolorimetriert wird. Saccharose muf vor der Entwicklung auf dem Papier durch auf-
gespriihte verdiinnte Invertaseldsung hydrolysiert werden.

8 Ascorbinséurebestimmung

Nach den Angaben Frankes (22) wurde Ascorbinsiiure durch Zerreiben
frischen Materials in Perchlorsiure stabilisiert und extrahiert, schlieBlich im auf-
bereiteten Auszug mit Dichlorphenolindophenol titriert. |

III. Die Nektarienkultur

Die denkbar einfache Kultur isolierter Bliiten oder Nektarien in
vitro auf Zuckerlésungen, eine recht alte (11, 54), in neuerer Zeit wieder
héufig angewandte Methode (1, 28, 62, 84, 86), eignete sich vorziiglich
fiir unsere Zwecke, da die Leistungen der Driisen unter Ausschlu8 der

! Proben von Zuckerphosphaten stellte uns das physiologisch-chemische Institut
der Universitit Ziirich, Prof. F. Leuthardl, in verdankenswerter Weise zur Verfiigung.
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Finfliisse von der Pflanze her studiert werden konnen. Bei leichter
Kontrolle der Sekretionsintensitit kann ferner ihre Reaktion auf Stoff-
wechselregulatoren oder -gifte, die dem Zuckersubsirat zugegeben wer-
den, untersucht werden.

1. Versuchspflanzen

Untersuchungen an isolierten Nektarien erheischen Versuchspflan-
zen mit groBen, intensiv sezernierenden Driisen, die in einfacher Priipa-
ration separiert werden konnen. Die Wahl fiel auf die Blattstielnektarien
von Impatiens Holstii und die zwei ebenfalls extrafloralen, ihrer physio-
logischen Bedeutung nach jedoch floralen Nektarien von Abutilon
striatum (Kelchblatt) und Euphorbia pulcherrima (Cyathium).

2. Priparation der Nektarien

Impatiens Holstii: Die Blattstiele tragen 3 bis 5 Paare stibchenférmi-
ger Nektarien, deren Folge lings des Spreitenrandes in eine Serie von

ool 2= g
A
B
N
N A oy 0
Figur 1

Linpatiens Holstii. Praparation der Blatistielnektarien zur
Kultur auf Zuckerlosungen. A = distales, B = proximales

Ende des Stielfragments im Substrat

Hydathoden iibergeht (1). Versorgt man ein nektarientragendes Blatt-
stielfragment an einer Schnitifliche mit Zuckerlosung, scheiden die
Driisen in einer feuchten Kammer wihrend mehrerer Tage Nektar aus.
Die Blattstielstiicke werden in eine gelochte, paraffinierte Korkscheibe
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gesteckt und schwimmen auf dem Substrat. Wie aus Figur 1 hervorgeht,
konnen sie dabei entweder mit ihrem distalen (A) oder proximalen Endé
(B) in Kontakt mit der Lésung gebracht werden. Durchwegs fand das
Alter der Versuchsobjekte Beachtung, indem stets eben ausgewachsene
Blatter aus der Knospenregion verwendet wurden.

Abutilon striatum: Die fiinf miteinander verwachsenen Kelchblatter
tragen an der Basis der Innenseite je eine groBe Driise, deren Polsterform
durch die fiir die Reihe der Columniferales typischen Trichomhaare
verursacht wird (23). Ihre Praparation fiir den Schwimmversuch geht aus
Figur 2 C—E hervor. Die beiden Préiparationsarten sind in Kultur auf
Zuckerlosungen gleichwertig. Das Gelingen von Auxinversuchen hin-

"gegen ist davon abhéngig, ob zwischen Substrat und Sekretmnsnewebe
ein direkter Kontakt besteht. |

Allgemein ist die Titigkeit von Nektarien weitgehend abhingig vom
physiologischen Alter der Bliite (9, 21). Deshalb wurde an Abutilon
versucht, bestimmte Stadien der Bliitenentwicklung festzuhalten, damit
stets Nektarien definierten Alters gewonnen werden konnten. In Tabelle 1\
. sind die Daten zusammengestellt. Unter anderem iiben Belichtung und
Temperatur groBen EinfluB auf die Bliitenentwicklung aus. Die Zeit-
angaben besitzen deshalb relativen Wert. Zur Kultur fanden meist Nekta-
rien aus Stadlum 5 Verwendung. ; |

Tabelle 1 ; ?
Abutilon striatum. Ubersicht der zeitlichen Entwicklung der Bliite.-
Die Periode der Nektarsekretion ist durch einen fetten Sirich bezeichnet

Bliiten- Zei Bliiten- Zei
stalgf::n Zustand Stum;en stadtium Znstard Stuf:iten ‘
1 Knospe — 5 | Entfaltungsbeginn 42

' der Krone
2 . | Krone sprengt den 0 6 Krone entfaltet, Staub- 46
Kelch beutel geschlossen ‘
3 Kronblidtter auf halbe 24 7 Staubbeutel gedffnet 52-124
Liange entwickelt
\

4 Krone ausgewachsen 40 8 Kronblatter welk 148

Euphorbia pulcherrima. Die am Cyathium sitzende Honigtasche
148t sich leicht durch einen Schnitt abtrennen, dessen Fliche so grof§
ist, daf§ sich das Nektarium auf Zuckerlésungen schwimmend aufrecht-
- zuhalten vermag (Figur 2 A). In der Regel wird dabei das Driisengewebe
angeschnitten, so daB bei diesem Objekt wie bei Abutilon die Zucker
direkt von Sekretionszellen aufgenommen werden (Figur 2 B). Der
gunstigste Zeitpunkt zur Isolation dieser Honigdriisen zur Kultur ist
durch das erste Auftreten von Nektar im Grunde der Grube gegeben,
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Figur 2
Euphorbia pulcherrima,
Priparation des Nekta-

riums zur Kultur auf
Zuckerlésungen. A =
Cyathium mit Honig-
tasche; der Strich bezeich-
net die Schnittrichtung
bei der Isolation. B =
schnitt durch ein schwim-
mendes Nektarium. Sekre-
tionsgewebe schwarz.
Abutilon striatum. Pripa-
ration des Kelchblatt-
nektariums. C = isoliertes
Kelchblatt mit Driise. D
und E = schwimmende
Nektarien. Sekretions-
gewebe (schwarz) nicht
resp. in Kontakt mit dem
Substrat

3. Das Kultursubstrat

Zuckerkonzentration. Nach Agthe (1), Wykes (83) und
Shuel (62) gleicht sich die Nektarkonzentration kultivierter Driisen
der Zuckerkonzentration des gebotenen Substrats an. Friihere Unter-
suchungen an Nektarien von Euphorbia pulcherrima haben gezeigt,
daB die Sekretion am ausgiebigsten auf verdiinnten, z. B. 5-%bo-Zucker-
losungen, erfolgt (1, 28). Diese Konzentration wurde fiir alle Versuche
eingehalten. ' :

Schwimmende Kelchblatinektarien von Abutilon striatum schei-
den auf 5-%¢-Glucoselgsungen auch nach langer Versuchszeit stets kon-
zentrierteren Nektar aus. Der Zuckergehalt des Sekrets liegt zu Beginn
bei 12—14 %o und fillt in 50 Stunden auf 6—7 %. Diese Driisen sind
offenbar befidhigt, Konzentrationsarbeit zu leisten.

Wasserstoffionenkonzentration. Die Pufferung der Substrate durch
m/30 Phosphatpuffer wirkte sich auf die Sekretion der Nektarien von
Euphorbia pulcherrima und Impatiens Holstii ungiinstig aus, wogegen
diejenige von Abutilon striatum normal funktionierte. Der pH-Einflufi
auf Zuckeraufnahme und -ausscheidung durch die Nektarien von Eu-
phorbia wurde deshalb an ungepufferten Substraten gepriift. Bestimmte
pH-Werte wurden mit KOH und H,SO, eingestellt. Um eventuelle sto-
rende Ausscheidungen der Nektarien in die Losung vernachlissigen zu
diirfen, fand die Kultur auf einem SubstratiiberschuB} statt (10 ml/Nek-
tarium). In Figur 3 A sind die gemittelten stiindlichen Ausscheidungs-
raten von je drei Nektarien iiber 22 Std. Versuchsdauer eingetragen. Der
analoge Versuch an Driisen von Abutilon gelangte auf gepufferten Sub-
straten (m/30 Phosphatpuffer) zur Durchfithrung (Figur 3 B).

243



Fiir die Tatigkeit beider Nektarien in vitro resultierte ein Optimum
bei pH 7. Euphorbia pulcherrima scheint dazu ein zweites Optimum im
sauren Bereich zu besitzen. Fiir alle Versuche wurden fortan ungepuf-
ferte Substrate mit Lauge auf pH 7 eingestellt.

A B

" 100-

£

irs

® B

X

S Figur 3

'}i - pH-Abhingigkeit der Sekretion kulti-
A vierter Nektarien von A Euphorbia

_5 50 pulcherrima und B Abutilon striatuni.

~Substrat: 5-%6-Glucose

p SRR WAL A T ok

Als konstante Versuchsbedingung wurde ferner festgelegt, daB alle
Kulturen in feuchter Kammer, bei Zimmertemperatur und im Dunkeln
zur Durchfiihrung gelangten.

IV. Versuche iiber den Nektarienstoffwechsel

1. Transformation verschiedener Zucker

Die Titigkeit kultivierter Nektarien besteht nicht nur in einer
aktiven Absorption und unverénderten Ausscheidung des angebotenen
Zuckers. Frey-Wyssling et al. (28)konnten sich indirekt durch
papierchromatographische Analysen der Sekrete bei Fiitterung verschie-
dener Zucker (Glucose, Fructose, Saccharose) und direkt durch Einfiih-
rung radioaktiver Glucose iiberzeugen, daB sich im Driisengewebe ein
intensiver Zuckerumbau abspielt. So fand sich die Radioaktivitit der
Glucose in allen Nektarzuckern wieder. Saccharosesynthese durch das
Nektarium von Euphorbia pulcherrima ist aus angebotener Glucose und
Fructose, nicht aber aus Ribose méglich.

Um das Bild der Zuckertransformationen durch das genannte Nek-
tarium zu ergénzen, wurde der Sekretionsablauf bei Fiitterung nektar-
fremder Zucker untersucht: Galactose, Mannose, Maltose, Raffinose,
Lactose, Cellobiose und Sorbose. Die Sekrete wurden periodisch abpipet-
tiert und papierchromatographisch in ihre Komponenten aufgetrennt.
Die Mengen der einzelnen Zucker wurden durch die Flichen ihrer
Flecken ausgedriickt. Zur Kontrolle sezernierten Driisen auf Wasser und
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auf Glucose. In Figur 4 sind die Ergebnisse fiir jene Substratzucker dar-
gestellt, die eine normale Titigkeit der Nektarien zulieBlen, also fiir
Galactose (C), Lactose (D) und Sorbose (E). Vergleicht man diese drei
Kurvenbilder mit den Kontrollkurven (4, B), kommt man zum Schlu8,
daBl Galactose und Lactose, moglicherweise auch Sorbose, in den Driisen-
stoffwechsel einbezogen, d. h. teilweise transformiert, teilweise unver-
indert ausgeschieden werden. Alle iibrigen getesteten Zucker wirken
mehr oder weniger toxisch oder werden nicht aufgenommen; die Nek-

C
S
Cal.
F
G 3
48 h 4;8 h‘
D
E
G
F
S
S
Sor.
F
G &
2? h ; 48 h
' Figur 4

Euphorbia puicherrima. Nektarienkultur auf A Wasser, B Glucose,

C Galactose, D Lactose und E Sorbose. Abszisse: Zeit in h. Ordi-

nate: Mengen der sezernierten Zucker als Planimeter-Flichen-
werte aufgetragen

tarien scheiden entweder nur geringe Nektarmengen aus oder sterben
rasch ab. Dies trifft auch fiir die Kultur auf Mannit und Galacturon-
sdure zu. '

Dieser Sachverhalt ist in zweifacher Hinsicht bemerkenswert. Ein-
mal erstaunt die Transformation von Galactose und Lactose. An Mikro-
organismen und tierischen Objekten ist in neuerer Zeit die enzymatische
Verkniipfung von Galactose und Glucose, die in hoheren Pflanzen #hnlich
verlaufen mag, aufgekliart worden (39). Offenbar sind die Nektarien im
Besitze aller Fermente des Galactosestoffwechsels, insbesondere der
Galactowaldenase, welche Uridindiphosphogalactose in das entspre-
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chende Glucosederivat, eine Vorstufe zur Saccharosesynthese (15, 40),
isomerisiert. Ferner erscheint es merkwiirdig, daB der Saccharose-
abkommling Raffinose und Maltose nicht aufgenommen werden. Shuel
(62) hat die Wirkung verschiedener Zucker auf Entwicklung und Nek-
tarsekretion in vitro kultivierter Bliiten von Antirrhinum untersucht.
Auch von diesem Objekt werden Galactose und Lactose umgebaut, jedoch
auch Raffinose, Maltose und Mannose. Diese und andere Unstimmigkei-
ten zu den vorliegenden Ergebnissen begriinden sich wahrscheinlich in
den verschiedenen Versuchsanordnungen. Die Zuckertransformationen
isolierter Nektarien von Euphorbia pulcherrima stellen ausschlieBlich
Leistungen des Sekretionsgewebes dar.

Die Nektarien von Abutilon striatum verhalten sich gegeniiber den
Zuckern Saccharose, Glucose, Fructose und Ribose genau gleich wie
diejenigen von Euphorbia. Auf Lésungen der drei ersten schwimmend,
scheiden die Driisen auch nach fiinfzig Stunden alle drei Zuckerkompo-
nenten in vergleichbarer Quantitit aus. Bei Versorgung mit Wasser oder
Ribose ist der Zuckervorrat des Nektariums nach zwanzig Stunden
erschopft; es werden ansehnliche Mengen der Pentose ausgeschieden.

Impatiens Holstii: Als Besonderheit enthilt der Nektar von Impa-
tiensarten Saccharose als einzigen Zucker (20). Die Ausnahme, daB kein
invertierendes Ferment zusammen mit dem Rohrzucker zur Abscheidung
gelangt, wie dies fiir alle anderen Nektarien zutrifft (44, 87), 14Bt sich,
wie Zimmermann (86) gezeigt hat, durch experimentelle Eingriffe
aufheben. Es zeigte sich, daB dies durch Kultur isolierter Blattstiele nicht
der Fall ist. Fiitterung mit Saccharose, Glucose und Fructose fiihrt zu
unentwegter, vom fiinften Tag an allerdings stark nachlassender Rohr-
zuckerabscheidung wihrend zehn Tagen. Pentosesekretion fand nur
wihrend zweier Tage statt; auch auf Wasser stellten die Nektarien nach
dieser Zeit ihre Titigkeit ein. Es ist zu vermuten, daB die Zuckerauf-
nahme der Blattstiele Substrat zu einer Saccharosesynthese in den Leit-
biindeln und Einfiihrung des Rohrzuckers in die Siebréhren liefert, Vor-
génge, die an der Zuckerriibe eingehend studiert worden sind (51).

2. Intermediirformen der Zucker im Nektarium

Die Sekretionsgewebe intensiv titiger Honigdriisen, z. B. von Eu-
phorbia pulcherrima, miissen Orte groBer Zuckerverschiebungen sein.
Uber die Bewegung von Zuckern in Parenchymen ist wenig Gesichertes
bekannt; vor allem fehlen Anhaltspunkte iiber die Natur der verfrachte-
ten Zucker. Nektarien bieten nun als extreme Transportgewebe . fiir
Zucker die Moglichkeit einer. Untersuchung extrafaszikuliir bewegter
Zuckerverbindungen. ; :

Cyathien von Euphorbia pulcherrima wurden abgeschnitten, wenn
die Driisen in voller Sekretion standen, die Honigtaschen isoliert und in -
siedendes 80-%o-Athanol geworfen. Auf diese Weise wurden 300 Nektarien
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abgetotet, hernach im «Blendor» zerschlagen, und der Brei wurde drei-
mal 15 Minuten lang mit 80-%o-Athanol extrahiert. EiweiBausfiallung im
Extrakt erfolgte durch Zugabe von Bleiacetat, Farbstoffe wurden an
wenig Aktivkohle adsorbiert. Durch Einleiten von H,S wurden hierauf
die iiberschiissigen Bleiionen entfernt; schlieflich wurde der Ixtrakt
durch ein Celitfilter genutscht und i. V. bei 50° G zur Trockene gebracht.
In wenig Wasser aufgenommen, gelangte der Riickstand zur Chromato-
graphie.

Das Ubersichtschromatogramm zeigte, da8 ein GroBteil der Zucker
im Nektarium in freier Form vorliegt, vornehmlich als Saccharose, etwas
weniger als Glucose und Fructose, ferner in untergeordneter Quantitit
als Xylose und als unbekannte Substanz mit etwas groBerem Rr-Wert
als letztere, In der Gegend des Startpunktes reagierten eine Reihe unbe-
kannter Stoffe mit Anilin-Oxalsidure, zum Teil auch mit Resorcin. In
Figur 5 A ist der mit n-Butanol-Eisessig-Wasser aufgetrennte Extrakt
dargestellt. :

Es lag auf der Hand, daB die stark hydrophilen Korper in der Néhe
des Startpunkts phosphorylierte Zucker darstellen. Thre Identifikation
im Extrakt erwies sich der kleinen Konzentration wegen als unmdoglich.
'Es muBte ein Anreicherungsverfahren gesucht werden, welches in der

Absorption der Phosphationen an Anionenaustauscher-Harz gefunden
~ wurde. ‘

An einer kleinen Sdule (5X1,5cm) von Dowex-X-8-Harz in der
Formiatform wurde der Extrakt seiner Anionen entledigt, die freien
Zucker hierauf mit n/1000 Ammoniak ausgewaschen. Alle Zuckerphos-
phate konnten in einer Fraktion (P-Fraktion) durch 2 n Ameisenséure
desorbiert werden. Nach Befreiung von der fliichtigen Saure i. V. bei
60° . gelangten sie zur papierchromatographischen Identifikation.
Figur 5 A zeigt, daB neben den Phosphatzuckern eine Form von Ascorbin-
sdure in der P-Fraktion angereichert vorlag.

In Propanol-Ammoniak-Wasser wandern zwei Zucker der P-Frak-
“tion in den Bereich der Monosenphosphate. Sie konnten anhand ihrer
Reaktionen und ihres Rp-Wertes (relative Laufstrecke bezogen auf die-
jenige von Orthophosphat) als Glucose-6-Phosphat und ein Fructose-
phosphat, Fructose-1- oder -6-Phosphat identifiziert werden (Figur 5 B).
Auf Chromatogrammen, die mit Benzidin behandelt wurden, trat
ein kriftiger Fleck mit einem Rp-Wert von 0,36 auf, der schwicher
auch mit Resorcin reagierte. Anhand seiner Laufstrecke beurteilt, konnte
das hydrophilste Phosphat der Testzucker, Hexosediphosphat (Rp=0,57),
nicht in Betracht kommen. Eine Saurehydrolyse muBte Klarheit iiber die
Zuckerkomponente dieses Korpers schaffen. -

Lings einer ganzen Startlinie wurde auf ein Chromatogramm
P-Fraktion aufgetragen, in Propanol-Ammoniak-Wasser aufgetrennt und
die Lage des unbekannten Flecks durch Entwicklung der Randstreifen
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Figur 5
Euphorbia pulcherrima. Extrakt aus sezernierenden Nektarien.
Papierchromatogramme:

A Laufmittel n-Butanol-Essigsiiure-Wasser, 60 h. Entwickelt mit Anilin-
Oxalsiure.

B Laufmittel Propanol-Ammoniak-Wasser, 40 h. Die Streifen v. L. n. r.
mit Anilin-Oxalsiure, Resorcin-Salzsiure und Benzidin-Trichloressig-
siure entwickelt.

C Laufmittel n-Butanol-Essigsiiure-Wasser, 60 h. Doppelentwicklung
mit Anilin-Oxalséure und Resorcin-Salzsiure.
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festgelegt. Das wiBirige Eluat der nichtentwickelten Partie wurde mit
dem gleichen Volumen 2 n-H,SO, versetzt und wihrend 30 Minuten in
verschlossenem GefdB auf Siedetemperatur gehalten. Hernach fanden
Neutralisation mit BaCQ,, Zentrifugation des Niederschlags und Konzen-
tration des Hydrolysats statt. Die Chromatographie in Butanol-Essig-
siure-Wasser ergab Glucose und Fructose zu ungefihr gleichen Teilen
nebst einer Spur Saccharose (Figur 5 C). Im Hydrolysat konnte ferner
mit der Molybdénblaureaktion (2) Phosphorsidure nachgewiesen werden.
Das Ergebnis zeigt, daB das unbekannte Zuckerderivat wohl mit einem
Saccharosephosphat identisch ist.

Die Frage nach der quantitativen Verteilung der Phosphatzucker im
Extrakt kann nur approximativ beantwortet werden. Es geht aus Flecken-
groBen und Farbintensitiiten hervor, da dem Saccharosephosphat die
hochste Konzentration zukommt, wihrend unter den Monosederivaten
der Glucoseester dominiert.

‘Phosphorylierte Saccharose ist gewohnlich in Parenchymen in so
kleiner Konzentration vorhanden, da8 ihre Entdeckung erst im Verlaufe
der Erforschung der CO,-Assimilation von Zuckerriibenblittern als
radioaktiver Korper gelang (13). Sie stellt eine Vorstufe in der Saccha-
rosesynthese dar (40). Der Umstand, daB die Isolierung an Nektarien
gelang, mag kaum mit der Saccharosesynthese zusammenhingen, da
ihnen in dieser Eigenschaft die Zuckerriibenblitter wohl nicht nach-
stehen; vielmehr wird Saccharosephosphat mit dem aktiven Zucker-
transport durch die Driise in Zusammenhang stehen. Die gefundenen
Monosenester stehen vermutlich in Beziehung zu Dissimilationsvorgéingen
und zur Saccharosebildung.

Die Verteilung zwischen freien und phosphorylierten Zuckern im
Extrakt darf nicht als Spiegel des wahren Zustandes in der Driise be-
trachtet werden. Die in Nektarien iiberaus aktiven Phosphatasen (84)
vermogen sehr wohl einen Teil der Ester wihrend der Priparation und
zu Beginn der Extraktion zu spalten.

3. Die Atmungsabhingigkeit der Nektarsekretion

Nach Ziegler (84) weisen kultivierte Driisen von Abutilon stria-
tum eine erhéhte Atmungsintensitiat gegeniiber dem umliegenden Kelch-
blattgewebe auf. Merkwiirdigerweise findet er die stirkste Steigerung
an Nektarien aus welken Bliiten. Nach unseren Erfahrungen findet durch
Driisen dieses Alters keine Ausscheidung mehr statt (vgl. Tabelle 3). Da
die Zuckeraufnahme aus dem Substrat einen Teilproze8 der Sekretion
darstellt, muB nach den Resultaten verschiedener Autoren (12, 41, 57, 58)
iiber die Zuckerabsorption anderer Gewebe ihre Atmungsabhingigkeit
auch fiir Nektarien zutreffen. Im wesentlichen besteht der Vorgang der
Zuckeraufnahme in einer Veresterung der Hexosen mit Phosphorsaure,
welche aus energiereichen Phosphaten stammt.
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Eine Moglichkeit zum Nachweis der Atmungsabhingigkeit der
Nektarsekretion bot die Anwendung von Stoffwechselinhibitoren, d. h.
Sekretionsmessungen auf Substraten, welche Atmungsgifte enthalten.
Bereits Radtcke (54) fiihrte primitive Narkoseversuche an Nektarien
_durch. Seither ist die Methode der Blockierung von Enzymsystemen sehr
verfeinert worden, und die Auswahl der Hemmstoffe ist in Anbetracht
ihrer Vielzahl entsprechend schwierig. Im wesentlichen stiitzte ich mich
dabei auf die Ubersicht von Jam e s (36). Die verwendeten Inhibitoren
sind die folgenden:

Natriumazid: {blockieren Terminaloxydasen, z. B. das Cytochrom-
Kaliumcyanid: oxydasesystem
Natriumarsenit:  interferiert mit Thiolgruppen und Dehydrogenasen

2,4-Dinitrophenol: hemmt Transphosphorylierungen und Bildung von
ATP. In kleinen Konzentrationen aktiviert es oft
die Sauerstoffaufnahme

Natriumfluorid: hemmt saure Phosphatase (24), ohne Glykolyse und
Atmung wesentlich zu storen (18).

In den ungepufferten Medien schlo8 sich die Verwendung von Ma-
lonsdure aus. Auch Cyanidhemmung lieB sich nur im Falle von Abutilon
erreichen, vermutlich durch Ansduerung des Substrats vom Nektarium
aus; dagegen war im neutralen Substrat bei Versuchen an Impatzens die
offenbar fliichtige Blausdure wirkungslos. :

Die kritischen, moglichst tiefen Konzentrationen der Stoffwechsel-
gifte wurden in Vorversuchen ermittelt und sind in die Legenden der
graphischen Darstellungen der Resultate eingetragen.

Abutilon striatum. Zur Bestimmung der Hemmwirkung jedes Inhi-
bitors sezernierten von den fiinf Driisen eines Perigonkreises drei auf
5-%-Glucose mit, zwei ohne Gift als Kontrollen. Die gemittelten Sekre-
tionsraten sdmtlicher Kontrollen ergaben eine Ausscheidungskurve fiir
inhibitorfreie Kultur. Die prozentualen Abweichungen der Werte ge-
hemmter Driisen von den entsprechenden Kontrollwerten wurden auf
die mittleren Kontrolldaten umgerechnet. In Figur 6 sind die Ergebnisse
dargestellt. Wie vergleichende Versuche zeigten, spielt die Priiparations-
weise der Nektarien fiir die Einfiihrung von Inhibitoren keine Rolle.

Die Resultate zeigen, daB Aufnahme und Sekretion von Zuckern
durch das Nektarium von Abutilon striatum aerobe Vorgiinge sind und
demnach von Atmungsgiften, wie Azid, Cyanid und Arsenit, beeintrich-
tigt werden. Ferner erhellt aus den Hemmungen durch Dinitrophenol
und Fluorid, daB Phosphorylierungen und Phosphataseaktivitiit in den
Ausscheidungablauf einbezogen sind. Wihrend die Atmungsinhibitoren
die Sekretion bald ginzlich unterdriicken (Figur 6 D—F), vermutlich
- durch Blockierung der Synthese energiereicher Phosphate, die zur meta-
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bolischen Zuckeraufnahme und Saccharosesynthese (45) unerlidBlich
sind, verursachen die Phosphataseinhibitoren nur eine Hemmung.

Impatiens Holstii. In analoger Weise erfolgte die Abklirung des
Effekts einer Auswahl von Giften auf den Zuckerstoffwechsel kultivierter
Blattstiele von Impatiens. Die Objekte sezernierten zuerst zur Bestim-
mung ihrer Ausscheidungsleistung wihrend 24 Stunden auf giftfreier
‘Glucoselésung, worauf sie dann auf inhibitorhaltige Substrate iibertragen
wurden. Die Sekrete wurden fortlaufend chromatographiert und die
Chromatogramme quantitativ ausgewertet. Die Chromatogramme wiesen
nie einen andern Zucker als Saccharose auf. In Figur 7 sind die gemes-
senen Sekretionsraten eingetragen.

Vorab sind die Hemmwirkungen an Blattstielen als Stérungen der
Zuckeraufnahme zu betrachten; mit fortgeschrittener Versuchsdauer
mogen die Gifte dann bis zum Sekretionsort vordringen. So farbte sich

~ Figur 6

Abutilon striatum: Wirkung verschiede-
ner Stoffwechselgifte auf die Nektar-
sekretion bei Kultur auf 5-%/o-Glucose.
A = Kontrolle, B = 2,4-Dinitrophenol,
10— Mol/l, C = Fluorid, 5.10—3 Mol/l,
D = Arsenit, 5.10—* Mol/l, E = Cyanid
10— Mol/l, F = Azid 10— Mol/l

100 yZucker/h

nach etwa 90 Stunden der Nektar durch das aufgenommene Dinitrophe-
nol gelb. Am Beispiel der Blattstielnektarien 148t sich somit sehr schén
demonstrieren, daB die Nektarsekretion nur bei ungestértem Zucker-
nachschub optimal funktioniert.

Andere Wirkungen von Inhibitoren. Im folgenden sollen zwei auf-
fallige Effekte der verwendeten Stoffwechselgifte auf die Nektarien von
Abutilon erwahnt werden. ' :

Die Konzentration des Nektars in Kulturen auf 5-%-Glucose liegt
stets wesentlich héher als die Substratkonzentration, anfangs auf 12 bis
14 %, gegen Versuchsende auf 6 bis 7 %. Diese Konzentrationsarbeit
scheint durch den EinfluB gewisser Zellgifte gestort zu werden. Trotz
starker Streuung der Resultate zeichneten sich folgende Tendenzen deut-
lich ab: Die beiden Inhibitoren des Phosphatumsatzes erwirkten Sen-
kung, Arsenit eine deutliche Erhohung der Nektarkonzentration. Cyanid
blieb ohne EinfluB. Die Resultate sind indessen zu unvollstindig, als daB
sie einen Beitrag in der Frage aktiver Wasserbewegung durch die Zellen
leisten konnten.
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Eine weitere Beobachtung betrifft das Verhiltnis von Glucose zu
Fructose (G/F) im Nektar. Dieser Quotient betrigt nie Eins und veriin-
dert sich wiihrend der Sekretionszeit stark. Er betrug bei Kultur auf Glu-
cose zuerst 2,4, sank dann auf 0,92 und schlieBlich auf 0,49. Oligosaccha-
ride, welche oft die eine oder andere Hexose angereichert enthalten (44,
86, 87), traten nie auf. Die untersuchten Inhibitoren beeinflussen zum
Teil den Quotienten G/F: Dinitrophenol und Azid verschieben den Wert
zugunsten der Glucose, wihrend ihn Arsenit sogar in der Gegend seines
Anfangswertes iiber 2 zu halten vermag. Nach unsern Erfahrungen mit
nektarfremden Zuckern, welche zum Teil unverindert sezerniert wer-
den, lieBe sich Ahnliches auch fiir nektareigene Hexosen vermuten, daf

¢ Sacch./h,
4
C A
3D B
2
1 e
40 130h
IFigur 7

Impatiens Hostii. Reaktion der Blattstielnektarien auf
Stoffwechselgifte. Kultur auf 5-%9-Glucose. A = Kon-
trolle, B = 2,4-Dinitrophenoi, 10—4 Mol/l, C = Arsenit,
10-—1 Mol/l, D = Azid, 10—3 Mol/1

namlich nicht nur Saccharose, sondern auch der angebotene Zucker aus-
geschieden wiirde. Indessen kann dies leicht widerlegt werden, indem
Fiitterung von Fructose eine ganz ihnliche Verinderung des Quotienten
wie Glucose erwirkt. Vermutlich steht diese Erscheinung in Zusammen-
hang mit Resorptionsvorgingen wihrend der Sekretion. Dabei werden
vielleicht die Hexosen des Nektars verschieden leicht von den Driisen-
zellen wieder aufgenommen (vgl. S. 262).

V. Versuche zur Auxinempfindlichkeit der Nektarsekretion

1. Der EinfluBl des Heteroauxins

Von allen nativen pflanzlichen Hormonen ist das Heteroauxin,
B-Indolylessigsdure (IES), wohl am besten untersucht, sehr vielseitig wirk-
sam und am weitesten verbreitet. Es war also durchaus nicht abwegig,
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wenn zur Untersuchung der Auxinempfindlichkeit kultivierter Nektarien
dieser Wuchsstoff gewihlt wurde. In allen Versuchen fand das Handels-
praparat von Merck Anwendung. :
Euphorbia pulcherrima. Je drei Nektarien wurden auf Glucose in
Wasser oder IES-Losungen fallender Konzentration (1 07° bis 10—7 Mol/l)
aufgelegt und die Sekrete periodisch wegpipettiert. Thr Zuckergehalt
wurde nach Inversion kolorimetrisch bestimmt. Die Werte in der gra-
phischen Darstellung des Ergebnisses (Figur 8 A) wurden ermittelt, in-
dem die prozentuale Verdnderung der Ausscheidungsintensitit zwischen
erster (19 h) und zweiter Messung (39 h) fiir jede Auxinkonzentration
ausgerechnet wurde. Die Differenz zur Intensititsinderung der Kontroll-
nektarien lieB dann, basierend auf der Stundenleistung auxinfrei kulti-
vierter Driisen, die stiindlich ausgeschiedenen Zuckermengen berechnen.
Dieser Rechnungsmodus dréiingte sich auf, weil die einzelnen Nektarien,
obwohl an Alter und Gestalt durchaus gleichwertig, sehr unterschiedliche
Werte erreichten. Immerhin kann auch aus den bloBen Mitielwerten der
ausgeschiedenen Zuckermengen die Auxinwirkung deutlich herausgele-

sen werden. Tabelle 2 zeigt dies fiir die IES-Konzentration von 10~
Mol/L

Tabelle 2

Euphorbia pulcherrima. Verinderung der Sekretionsleistung von Nektarien unter
Einwirkung von 10—7 Mol/l IES in 5-%/-Glucose. Mittel aus zwei Versuchsreihen

Sekreti ‘ Zucker/h auf Zucker/h

oy ook et ol Hommung
10 21 27 22,2
29 0,85 ‘ 5,5 84,5

Als Resultat stellen wir eine iiberraschende Hemmwirkung physiolo-
gisch kleiner IES-Konzentrationen fest. Mit steigendem Auxingehalt
erfihrt die Sekretion der Nektarien eine Schwiichung, die schlieBlich von
einer Aktivierung abgelost wird. Aus der Art der Driisenpriiparation geht
hervor, da8 angeschnittenes Sekretionsgewebe in direktem Kontakt mit
dem Hormon stand. Der beobachtete Effekt stellt somit eine Reaktion
der Driise dar, wohingegen nicht entschieden werden kann, ob Zucker-
aufnahme aus dem Substrat oder ihre Ausscheidung gestért werden. Sehr
launisch stellen iibrigens stets in ganzen Versuchsreihen die Nektarien
ihre Sekretion gemeinsam ein, manchmal schon nach 20, manchmal erst
nach 40 Stunden.

Impatiens Holstii. Unsere Versuchsanordnung zeigt, daB Hormon-
einwirkung auf dieses Nektarium nur moglich ist, wenn der Wuchsstoff
zur Driise hin wandern kann. Nach den Erfahrungen der Wuchsstoff-
forschung (65, 69) wickeln sich Auxinbewegungen der meisten unter-
suchten Objekte in einer bestimmten Richtung ab. Dieser moglichen
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Polaritit wurde Rechnung getragen, indem in zwei Versuchsreihen die
Blattstielfragmente entweder mit ihrer proximalen (Figur 1 B) oder
distalen Schnittflache (Figur 1 A) ins Substrat getaucht wurden.

Das Blattmaterial wurde hinsichtlich Alter und Anordnung der Drii-
sen am Blattstiel sehr sorgfillig ausgewéhlt. Zur Bestimmung der Aus-
scheidungsleistungen der Nektarien sezernierten zuerst alle Objekte auf
wiisseriger 5-%-Saccharose. Nach 24 Stunden wurden sie auf auxinhal-
tige Substrate iibertragen, nach weiteren 40 Stunden ihre Ausscheidungs-
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Figur 8
Konzentrationsabhéingigkeit des Heteroauxineinflus-
ses auf die Sekretion der Nektarien von A = Euphor-
bia pulcherrima und B = Abutilon striatum. Kultur
auf 5-%e-Glucose. Sekretionsgewebe bei Abutilon in

Kontakt mit dem Substrat '

raten unter Wuchsstoffeinfluf§ gemessen. Pro IES-Konzentration standen
vier Blattstiele in Kultur. Die stiindlich ausgeschiedenen Zuckermengen
wurden nach dem oben fiir Euphorbia beschriebenen Modus ausgerech-
net. In Figur 9 ist das Ergebnis graphisch dargestellt.

Ein Vergleich der beiden Kurven fiir die Applikation der IES von
der Spreitenseite (A) und von der proximalen Stielseite her (B) iiberzeugt
sofort von der Ungleichwertigkeit der beiden Richtungen. Dringt IES
von der distalen Seite her ein, vermag es in kleiner Konzentration von
10~ Mol/l die Zuckerausscheidung zu verringern; héhere Konzentra-
tionen sind weniger oder gegenteilig wirksam. Umgekehrt ruft die Auxin-
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applikation an der proximalen Schnittfliche eine aktivierte Sekretion bei
107 Mol/l hervor, steigende Konzentrationen hingegen stetig zuneh-
mende Hemmung. ' :

Dieser Tatbestand 148t sich unter den Annahmen deuten, daB eine
gerichtete Wanderung des Auxins von der Blattspreite zum Trieb statt-
findet und daB physiologische IES-Mengen die Sekretion hemmen, sofern
sie bis ins Driisengewebe vorzustoBen vermogen. Diese Hypothese for-
derte eine Wiederholung des Versuchs unter spezieller Beriicksichtigung

A

Figur 9
Impatiens Holstii. Wirkung von He-
teroauxin verschiedener Konzentra-
tion auf die Nektarsekretion in vitro.
A = distales, B = proximales Ende -2
der Blattstiele im Substrat (5-%-Sac-

charosej. Sekretionszeit 40 h

§Sacch./h

Ny Mo/LIES
10% 167 16° 16° 16* 10

der zeitlichen Entwicklung der Wuchsstoffwirkung. Infolge rdumlicher
Trennung der Orte von Zuckeraufnahme und -abscheidung versprach
dieses Objekt eine Antwort auf die bei Euphorbia pulcherrima aufge-
tauchte Frage nach der Natur der Auxineinwirkung.

_. Der Versuch wurde so modifiziert, daB die Blattstiellingen vor der
Ubertragung auf die Auxinsubstrate mit einer Schublehre genau gemes-
sen wurden. Eine zweite Lingenmessung erfolgte am Ende des Versuchs.
Es muBte nimlich mit der Moglichkeit einer auxininduzierten Streckung
der Blattstiele gerechnet werden; leicht hitte ein damit verbundener
~ Zuckerkonsum eine reduzierte Nektarsekretion vortduschen kénnen. Ein
Vergleich der Léngenéinderungen nach 116 Stunden zeigte jedoch geringe

255



Unterschiede bzw. Zuwachse der Kontrollen (5 %) und der mit Auxin
behandelten (6 %o distal, 3 %o proximal appliziert) Objekte. Die IES-
Konzentration betrug 10~7 Mol/l.

Der Zuckertransport im Blattstiel ist apolar. In Kulturen von Kon-
trollnektarien beider Orientierungen betrugen die Abweichungen ihrer
Sekretionsraten nur etwa 3 %o. In der graphischen Darstellung des Ver-
suchsresultates wurden die Kontrollwerte deshalb in eine Kurve zusam-
mengefaBt (Figur 10 4). Die Kurven B und C zeigen den Sekretionsver-
lauf auxinbehandelter Nektarien. Tritt das Hormon von der Spreitenseite
ins Objekt ein, erfolgt zuerst eine massive Sekretionshemmung, die mit

Sacch./h

Figur 10
Impatiens Holstii. Wirkung
von 10—7 Mol/l1 Heteroauxin
auf die Sekretion in Funktion
der Zeit.
Substrat 5-%/e-Saccharose.
A = Kontrolle, B = distales
und C = proximales Ende
des Blattstiels im Substrat.
Der zeitliche Reaktionsverlauf
ist aus den Kurven D =B-A
und E = C-A ersichtlich.
-1 (Ordinate: % Beeinflussung)

o ¥

20 40 60 80 h

1 i 1 1

fortschreitender Versuchszeit allmihlich abklingt. Bei umgekehrter
Orientierung des Blattstiels erscheint die Ausscheidung zuerst leicht akti-
viert, spiter mehr und mehr gedimpft. Bei Versuchsabbruch hatten sich
die Aktivititen beider Gruppen stark angeglichen.

Ganz offensichtlich verlauft die Richtung der Hormonverschiebung
distal-proximal. Dies ldBt sich indirekt aus dem Ergebnis ableiten: Bei
beiden Orientierungen wirkt das Auxin auf die Zuckeraufnahme ein, und
zwar nicht hemmend, da sonst niemals eine aktivierte Sekretion zu beob-
achten wére. Ddmpfung der Ausscheidung ist deshalb nur méglich, wenn
das Nektarium unter AuxineinfluB gerit, womit die Zuckerpassage er-
schwert wird. Auf diese Weise 148t sich auch die aktivierte Driisentitig-
keit bei verhinderter Hormonwanderung verstehen.
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Die Polaritit des Blattstiels ist aber offenbar nicht absolut; vielmehr
kann nach und nach auch in distaler Richtung Auxin zur Driise vordrin-
gen und Hemmung verursachen, so daB es schlieBlich zur erwiahnten
Angleichung nach 116 Stunden kommt. Nach Thimann (69) basiert
rasche polare Wuchsstoffwanderung auf einem akliven LebensprozeB.
Die Bewegung in der Gegenrichtung ist dagegen passiver Natur und
erfolgt im Xylem mit dem Transpirationswasser oder als Diffusion bei
Anwendung unphysiologisch hoher Auxinkonzentrationen (vgl. Wirkung
von 10 *molarer IES). Obwohl unsere Blattstiele kein Transpirations-
wasser fiihren, ist eine geringe Wasserverschiebung im Xylem durchaus
denkbar, wenn wir uns erinnern, da8 die Wasserversorgung der Sieb-
rohren durch das Xylem besorgt wird (19). Wuchsstofftransport in bei-
den Richtungen, aber mit verschiedenen Geschwindigkeiten, fanden auch
Beal (7) und Jacobs (35). An Kulturen von Bohnentrieben beob-
achtete Beal ferner, in Ubereinstimmung mit unserem Befund an Blatt-
stielen, eine durch Auxin aktivierbare Zuckeraufnahme.

Die rdumliche Trennung der zuckeraufnehmenden und -abschei-
denden Gewebe an Blattstielen von Impatiens Holstii gestattete uns also
in der Tat, die Auxinwirkung auf beide Vorgiinge getrennt zu verfolgen:
Die Zuckerabsorption aus dem Medium wird durch physiologisch kleine
IES-Gaben schwach gesteigert, die Sekretion ziemlich stark gehemmt,

Abutilon striatum. Nachdem die merkwiirdige Hemmwirkung der
IES auf die Driisenaktivitiit sichergestellt schien, bereiteten Vorversuche
an Nektarien von Abutilon eine Enttiuschung. Die Wirkung #uBerte sich
hier besonders bei Anwendung mittlerer und hoher Konzentrationen stets
in einem mitunter kriftigen SekretionsiiberschuB gegeniiber den Kon-
trollnektarien. Diese Resultate wurden an Priiparaten beobachtet, deren
Sekretionsgewebe nicht in Kontakt mit dem Substrat lag. Dabei rollten
sich die Kelchblattfragmente unter Wuchsstoffeinfluf meist ein. Daraus
wurde geschlossen, daB das Auxin gar nicht zum Driisengewebe vor-
drang, sondern an der AuBenseite des Blattes Streckungswachstum indu-
zierte. Die Richtigkeit dieses Schlusses muBte sich an Driisen erweisen,
deren Sekretionsgewebe durch geeignete Priiparation direkt auf das Sub-
strat zu liegen kam. Da das Ausscheidungsgewebe auBer den Trichom-
haaren nur wenige Zellschichten umfaBt, erheischt seine BloBlegung
einige Sorgfalt. Gegeniiber dick geschnittenen Objekten sind Sekretions-
rate und -zeit elwas herabgesetzt; auch kommen gelegentlich Versager-
serien vor. '

Unter den veréinderten Versuchsbedingungen wird die Sekretion tat-
sachlich durch IES-Einwirkung gehemmt. Analog zu den Untersuchun-
gen an Euphorbia pulcherrima fand die Bestimmung der Konzentrations-
abhingigkeit statt, wobei fiir eine Konzentration IES drei der fiinf Driisen
einer Bliite auf dem Auxin, zwei auf Wasser kultiviert wurden. Die Nekta-
rien stammten stets aus Bliiten des friihen Stadiums 5. Das Ergebnis ist in
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Figur 8 B dargestellt. Stirkste Hemmwirkung verzeichnete die Auxin-
konzentration 10—° Mol/l; die Empfindlichkeit ist also gegeniiber Eu-
phorbia- und Impatiens-Nektarien geringer. In Figur 11 ist der Sekre-
tionsablauf fiir diese Konzentration demjenigen der Kontrolle gegen-
iibergestellt. Es ist bemerkenswert, da Nektarien von Abutilon nur
voriibergehend starke Hemmsymptome aufweisen. In kleinerem Ausmag
war dies auch bei Impatiens der Fall. Dies mag in der Auxinzerstérung
an den Schnittflichen, wie sie hiufig becbachtet wird (67), begriindet
sein. Kurve B in Figur 11 zeigt zum Vergleich die Reaktion dick geschnit-
tener Nektarien auf 10— Mol/l IES. Die gesteigerte Zuckerausscheidung
rithrt wahrscheinlich von einer aktivierten Aufnahme her. Interessanter-
weise kann man oft an alten Driisen aus Bliitenstadium 7 diese Erschei-

A Figur 11
D : Abutilon striatum. Sekretions-
ablauf auf 5-%-Glucose kultivier-
ter Nektarien unter Einfluf von
B = 10—° Mol/l Heteroauxin,
Sekretionsgewebe nicht in Kon-
takt, C wie B, aber Sekretions-
gewebe in Kontakt mit dem
Substrat, D = 5.10— Mol/l
Ascorbat; A = Kontrolle

T
(@]
0o m©O

3 Zucker/h

o
o

20 40 h

1 1

nung nicht mehr feststellen. Meist zeigen sie starke Hemmung, obwohl
ihr Sekretionsgewebe vom Wuchsstoff nicht bestrichen wird.

2. Zur Rolle der Ascorbinsiure in der Nektarsekretion

Im Extrakt von Euphorbia-Nektarien wurde ein nicht genauer un-
tersuchtes Ascorbinsdurederivat gefunden. Es ist bekannt, da8 viele Ge-
webe mit sehr aktivem Stoffwechsel, insbesondere sezernierende Zellen
von Droserablittern, reich an Ascorbinsidure (AS) sind '(79). Die Riesen-
nektarien von Abutilon striatum ermdéglichten eine quantitative Untersu-
chung des AS-Gehaltes von Honigdriisen wihrend der Sekretion. '

Nektarien aller Bliitenstadien wurden isoliert und zum Teil zur
Ascorbinsauretitration, zum Teil zur Ermittlung ihrer Ausscheidungs-
intensitét in vitro verwendet. Pro Stadium wurden drei Bliiten verarbeitet.
Die oxydierte Form der AS fand keine Beriicksichtigung. In Tabelle 3
sind die ermittelten Daten registriert.
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Der AS-Gehalt der Driisen spiegelt ganz offensichtlich die Intensitit
ihres Stoffwechsels wieder. Er ist am hochsten wihrend des raschen
Wachstums der Kelchblitter (Stadien 2 und 3), sinkt kurz vor dem
Sekretionsbeginn ab, um die einsetzende Driisentétigkeit durch erneutes
Ansteigen anzuzeigen. SchlieBlich sinkt er mit den fallenden Sekretions-
raten alterer Nektarien ebenfalls ab. Die angegebenen Zuckerausschei-
dungen beziehen sich auf die ersten drei Stunden der Kultur. Driisen der
Stadien 2 und 3 gelangen nach 4- bis 5stiindiger Untétigkeit auf Zucker-
l6sungen ebenfalls zur Sekretion. Offenbar ist diese erst moglich, wenn
ein ganz bestimmter physiologischer Zustand erreicht worden ist.

Tabelle 3
Abutilon strialum. Ascorbinsiiuregehalt und Sekretionstiitigkeit kultivierter Nektarien
in Abhéngigkeit vom Bliitenalter. Substrat 5-%-Glucose

Bliiten- mg AS pro g v Zucker Bliten- mg AS pro g v Znéker
stadium Frischgewicht proh stadium Frischgewicht proh
G ¢ e 0 5 0,165 143
2 0,220 0 6 0,178 157
52h 0,126 32
3 G20 ¢ 1241 0,073 By
4 0,110 38 8 0,027 0

Die Bildung der AS stellt im pflanzlichen Stoffwechsel eine Neben-
reaktion der direkten Glucoseoxydation dar (48, 63). Ihre Bedeutung
scheint komplexer Natur zu sein. Gesichert ist ihre Rolle als Reduktions-
mittel fiir die weit verbreitete Ascorbinsiureoxydase (8, 17, 42). Dabei

50

Figur 12
Impatiens Holstii. Kultur von Blattstielnektarien auf 5-%-
Saccharose (A) mit Zusatz von 5.10—7 MoVl/1 (B), 5.10—5 Mol/1
(C) oder 5.10—2 Mol/l Ascorbat (D) :
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hat sich herausgestellt, da IIXS hemmend in dieses Terminaloxydase-
system eingreift (72) und dazu auch die AS-Synthese beeinfluBt (3, 72).
Tonzig et al. (73) sind nach eingehenden Untersuchungen zur Auffas-
sung gelangt, daBl sich aus AS, ihrer oxydierten Form und IES ein
System von Antagonisten ergibt, unter dessen Kontrolle verschiedene
Redoxsysteme (72, 73) und Teile des Wasserhaushalts (71) und vermut-
lich auch des Streckungswachstums (53) stehen. Es drangte sich ange-
sichts dieser Tatsachen die Frage auf, ob die wiihrend der Sekretion
gefundenen Verdnderungen im AS-Gehalt Ursache oder Wirkung des
Ausscheidungsstoffwechsels darstellen. Als Grundlage einer Beantwor-
tung wurde an Abutilon und Impatiens die Reaktion der Nektarien auf
zusitzliche AS-Gaben gepriift. In Figur 11 D ist das Ergebnis fiir die
Wirkung von 5.107* Mol/l K-Ascorbat (vgl. S.244) auf Nektarien von
Abutilon, in Figur 12 fiir verschiedene Ascorbatgaben an Blattstielnekta-
rien von Impatiens dargestellt. In beiden Fillen bewirkte die AS nach
voriibergehender Hemmung (der Zuckeraufnahme?) eine deutliche Stei-
gerung der Nektarsekretion. Hohe Konzentrationen wirken offenbar auf
die Blattstiele von Impatiens toxisch. Uber den Transport der AS zu den
Nektarien konnen dhnliche Uberlegungen wie uber die apolare Auxin-
bewegung angestellt werden.

Diese vorliufigen Ergebnisse zeigen, daB der Ascorbinsiuregehalt
titiger Driisen nicht lediglich als Folgeerscheinung ihres Stoffwechsels
aufzufassen ist. Vermutlich besitzt die Siure sekretionssteuernde Funk-
tion, moglicherweise im Verein mit einem Auxin. In eingehenderen Stu-
dien wire auch die Dehydroascorbinsiiure zu beriicksichtigen.

VI. Diskussion
1. Zur Bedeutung der Auxinempfindlichkeit der Nektarsekretion

Wir haben uns die Frage zu stellen, inwiefern die Auxinempfindlich-
keit der Nektarsekretion in vitro zur Driisentitigkeit in vivo in Bezie-
hung stehe. Dazu miissen vorerst die Kenntnisse iiber den Wuchsstoff-
haushalt der driisentragenden Organe herangezogen werden.

Nach S6ding (64) gelingt es, aus den Blattstielen wachsender
Blatter Wuchsstoff abzufangen. Dagegen geben ausgewachsene Objekte
nur noch Spuren ab. Dieser Auxinstrom aus dem wachsenden Gewebe
erklirt sich aus ihrem Bedarf an Aufbaustoffen, deren Mobilisation durch
den abgesonderten Wuchsstoff im basalen Gebiete induziert wird (6, 46).
Blattstielnektarien von Impatiens und Passiflora sind hiufig an wach-
senden Blittern schon voll ausgebildet, ohne indessen zu sezernieren. Die
alte Erklirung dieser Beobachtung lautete auf fehlenden Zuckeriiber-
schuB im Phloem, da das sich entwickelnde Blatt iiber den gesamten
Bildungssaft verfiigen miisse. Wir diirfen, gestiitzt auf die vorliegenden
Resultate, hinzufiigen, daf der Auxinstrom von der Spreite her wahr-
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scheinlich die Driisentéitigkeit hemme und erst durch sein Versiegen zur
Zeit der Blattmaturitit volle Sekretion erlaube. Die Beobachtung;, daB
Stecklinge von Impatiens oft durch die Hydathoden junger Blitichen
Zucker ausscheiden, wihrend die Nektarien trocken blelben, gibt einen
Hinweis in dieser Richtung.

Der Auxinstoffwechsel von Bliiten und Bliitenteilen ist sehr kom-
pliziert. Es ist wahrscheinlich, daB die Wachstumssteuerung von Laub-
und Bliitenblittern analog vor sich geht, was sich in einem basipetalen
Wuchsstoffstrom in Stielen wachsender Bliiten duflert (64). Die Vor-
giinge in der reifen Bliite, Befruchtung der Eizelle, Embryo- und Samen-
entwicklung, unterstehen ebenfalls hormonalen Gesetzen. So kann be-
kanntlich der durch bestiubende Pollenkorner ausgeloste Wuchsstoff-
reiz auf die Eizelle durch Applikation synthetischer Auxine nachgeahmt
und zur Erzeugung kiinstlicher Parthenokarpie verwendet werden (29,
43, 56). Ferner ist eine Diffusion von Wuchsstoffen aus befruchteten
Eizellen und aus Endospermien auf den Kohlehydratstoffwechsel der
Bliite wirksam (70). Moglicherweise steht ein erneutes Wachstum des
Bliitenstiels nach der Befruchtung in Zusammenhang mit diesen Vor-
gingen (64).

Die beginnende Sekretion der Bliitennektarien nach dem Wachs-
tumsabschluB der Bliitenblitter ist mit dem Ende einer Wuchsstoffein-
wirkung zu erkliren. Es hat sich ja bei Abutilon gezeigt, daB Nektarien
wachsender Bliiten bereits sekretionsfihig sind, durch irgendeinen Fak-
tor aber in der Zuckerausscheidung gehindert werden. Nach den Er-
kenntnissen iiber den Auxinstoffwechsel reifer Bliiten erscheint es frag-
wiirdig, ob die Ausscheidungsdauer lediglich durch Kohlehydratiiber-
schiisse bedingt ist. Es ist zu bedenken, daf eine erneute Hemmung, die
sich aus der Diffusion von Auxinen in die Driisen in Zusammenhang mit
Bestiubung und Befruchtung ergibt, fiir die Bediirfnisse der Bliite bedeu-
tungsvoll sein kann, da groBe Mengen von Kohlehydraten beim Wachs-
tum der Friichte verbraucht werden. Klare Vorstellungen der Zusam-
menhénge lassen sich indessen erst nach eingehender Untersuchung der
Verhiiltnisse an den Bliiten selbst gewinnen.

Es muf daran erinnert werden, da8 alle Auxinwirkungen auf Nek-
tarien mit einem synthetischen Hormon erzielt wurden. Heteroauxin ist
wohl in den Pflanzen weit verbreitet; jedoch steuert es nicht alle Reak-
tionen, die es im Experiment verursacht, selbst, sondern steht in Wech-
selwirkung zu andern noch unbekannten Hormonen. Fiir die Beurtellung
des Werts unserer Experlmente muf die Einschrinkung gemacht wer-
den, daB die Nektarien an ihrem natiirlichen Standort eventuell unter
dem EinfluB anderer Wirkstoffe stehen.

Sollte sich die Auxmbeemflussung der Nektarsekretion auch an der
Pflanze nachweisen lassen, wiirde die alte Bezeichnung als Saftventil
die Funktionen der Nektarien sehr zutreffend zum Ausdruck bringen;
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versteht man doch in der Technik unter einem Ventil eine gesteuerte
Vorrichtung.

2. Zur Mechanik der Nektarsekretion

Das einzige Kohlehydrat im Siebrohrensaft ist nach Wanner (77)
und andern Autoren (37, 85) Saccharose. Durch die Phloeminnervation
wird dieser Zucker somit den Nektarien zugefiihrt. Dabei ist allerdings
die Einschrinkung hinzuzufiigen, daB Saccharose den Wanderzucker
vakuolisierter Siebrohren darstellt. Da die Nektarien hingegen durch
Protophloemelemente (23) versorgt werden, kann auch eine andere
Transportform der Zucker, zum Beispiel ein Phosphatester, in Frage
kommen. Nach Ziegler (84) steht die hohe Phosphataseaktivitit der
Phloemenden und Sekretionszellen im Driisenbezirk von Abutilon mit
dem Saccharoseiibertritt aus dem Phloem ins Nektarium in Zusammen-
hang. Der Autor stiitzt sich dabei auf die Vorstellungen iiber analoge
Vorginge in den Leitbiindeln, wonach die Rohrzuckerentnahme aus den
Siebréhren unter Rohrzuckerinversion und Phosphorylierung der Hexo-
sen geschieht (78). Ziegler vermutet metabolische Bewegung der
Monosenphosphate durch das Driisengewebe und schreibt der im Nektar
scheinbar universell verbreiteten Transhexosidase (44, 87) die Neubil-
dung von Saccharose vor der Ausscheidung zu.

Es fehlen indessen jegliche Anhaltspunkte fiir eine solche Annahme,
denn es wurde in Nektarien von Euphorbia pulcherrima hauptsiichlich
Saccharosephosphat gefunden, wihrend die Hexosephosphate zuriick-
treten. Méglicherweise wird die Saccharose als ganzes Molekiil beim
Eintritt ins Sekretionsgewebe phosphoryliert (oder bereits als Ester zu-
gefiihrt). Ihre Wanderung durch die Driise und die Ausscheidung unter
Abspaltung der Phosphorsiure ist, wie die Hemmversuche zeigten, mit
Atmung und Phosphatstoffwechsel gekoppelt. Ein Teil der aufgenom-
menen Saccharose wird natiirlich im internen Stoffwechsel der Sekre-
tionszellen verbraucht. :

Zimmermann (87) hat aus dem zeitlichen Verlauf des Saccha-
rosezerfalls im Nektar die Einwirkungsdauer der Invertase in der Driise
auf vier Tage extrapoliert. So lange wird nun aber der Zucker niemals im
Nektarium bleiben, weshalb richtiger geschlossen werden mu8, daf die
Hydrolyse im Driisengewebe wesentlich rascher verlaufen muB als im
Sekret. Die Invertase ist in den Zellen anderer Objekte an der Oberfliche
des Cytoplasmas lokalisiert (41, 57, 58) und kann Saccharose extrazellu-
lar spalten. Ubertragen auf Nektarien heiBt dies, da8 die ausgeschiedene
Saccharose offenbar ein bestimmtes Wegstiick extrazellulir zuriicklegt
und dabei rasch durch solche Invertasen gespalten wird. Die von Z i m -
mermann im Nektar nachgewiesene Invertase kann vielleicht auf
durch den Nektarstrom weggerissene Enzymmakromolekiile zuriickge-
fithrt werden. Extrazellulir in der Driise vorliegender Nekiar trigt zu
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einem besseren Verstindnis von Resorptionsvorgingen wihrend oder
nach der Sekretion bei.

Interessant ist die Reaktion der Bienen auf die Nektarbeschaffen-
“heit. Thr Geschmacksorgan ist auf die Invertierung der Saccharose ein-
gespielt; aus einer Auswahl von Losungen der einzelnen Nektarzucker
und deren natiirlichem Gemisch vermdgen sie letzteres wahrzunehmen
und zu bevorzugen (82). :

Huber (34) vergleicht die Geleitzellen von Siebrohren, denen er
die treibende Kraft der Massenbewegung von Saccharose in den Sieb-
réhren beimift, mit den Sekretionszellen von Nektarien. In der Tat be-
sitzen sie nebst cytologischen Ahnlichkeiten gemeinsam eine hohe Phos-
phataseaktivitit (78) und die Fihigkeit zur Saccharosesynthese (51).
Setzen wir voraus, daB sich die Ahnlichkeit auch iiber Zuckersekretion
und Zuckerresorption erstrecke, ergibt sich eine interessante Konzeption
des Phloemtransports: Nicht irgendwelche Saugspannungspotentiale (5)
l6sen danach einen Saftstrom in den Siebrohren aus, sondern die Sekre-
tions- resp. Resorptionsaktivitit der Geleitzellen am Produktions- resp.
Verbrauchsort des Zuckers. Diese Anschauung tréigt nicht allen berech-
tigten Einwiinden gegen den Konvektionsstrom in den Siebréhren Rech-
nung, erklirt hingegen Atmungs- (38) und Temperaturabhingigkeit (10,
68) sowie die Saccharosebewegung gegen einen Gradienten (37). Die
VorstellungSchumachers (60), daf sich die aktive Zuckerbewegung
im Siebréhrenplasma abspiele, 148t sich anhand der metabolisch beding-
ten Transportgeschwindigkeiten durch die Nektarien diskutieren; sie
betrigt dort ungefihr 10— bis 10— cm/h, liegt also um Zehnerpotenzen
unter den Transportgeschwindigkeiten in Siebréhren. Verschiebung
phosphorylierter Zucker im Plasma speziell von jungen Siebréhren ist
aber sicher moglich.

VII. Zusammenfassung

1. Das Nektarium von Euphorbia pulcherrima vermag in vitro nebst
Glucose und Fructose auch Galactose, Lactose und moglicherweise
Sorbose zur Saccharosesynthese zu verwenden. Vom Stoffwechsel
nicht erfaBt wurden Mannose, Maltose, Cellobiose, Raffinose, Man-
nit und Galacturonsiure. Nektarien von Abutilon striatum synthe-
tisieren Saccharose aus Glucose und Fructose, nicht aber aus
Ribose. Blattstielnektarien von Impatiens Holstii scheiden in Kultur
sowohl auf Saccharose als auch auf Glucose und Fructose stets nur
Saccharose aus.

. 2. Aus Nektarien von Euphorbia pulcherrima konnten phosphory-
lierte Saccharose, Glucose-6-Phosphat und ein Fructosemonophos-
phat nachgewiesen werden. An freien Zuckern wurden Saccharose,
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Glucose, Fructose sowie Xylose und ein Ascorbinsiurederivat ge-
funden. '

3. Zuckeraufnahme und -ausscheidung durch Nektarien von Abutilon

striatum ist hemmbar durch die Stoffwechselgifte Azid, Cyanid,
2,4-Dinitrophenol, Fluorid und Arsenit, jene der Blattstielnektarien
von Impatiens Holstii durch Azid, Arsenit und 2,4-Dinitrophenol.

4. Physiologische Konzentrationen von f-Indolylessigsiiure hemmen

die Nektarsekretion bei Euphorbia stark, schwiicher bei Abutilon,
und nur wenn das Sekretionsgewebe mit dem Auxin in Kontakt
steht.

5. Blatistiele von Impatiens zeigen einen polaren Auxintransport von

der Spreite gegen den Trieb. Die Hormonwirkung auf die Nektar-
sekretion in vitro konnte an diesem Objekt in Ausscheidungshem-
mung und Aktivierung der Zuckeraufnahme zerlegt werden.

6. Das SekretionsmaB der Nektarien von Abutilon in vitro und ihr

SISO

by

Ascorbinsduregehalt entwickeln sich im Verlauf der Bliitezeit
gleichsinnig. Zusatz von Ascorbat physiologischer Konzentration
zu Kulturen der Driisen von Abutilon und Impatiens steigert die
Sekretionsrate.
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