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Betrachtungen
iiber die pflanzliche Stoffelimination®

Von A. Frey-Wyssling

(Institut fiir Allgemeine Botanik
der Eidgendssischen Technischen Hochschule, Ziirich)

Manuskript eingegangen am 22.September 1970

«Fir vollkommene Lebewesen sind zwei Bestandteile unerlisslich: einerseits Organe fiir die Auf-
nahme der Nahrung und andererseits solche fiir die Ausscheidung des Uberflusses. Die Pflanzen ver-
fiigen tiber keine Organe, um iiberschiissige Stoffe zu eliminieren..... ; dafiir geben sie Friichte und
Samen von sich.»

Aristoteles

HEPI ZQO2N MOPIQN 2,10

Die zitierte Stelle aus dem zweiten Buche des Aristotelischen Werkes «Uber die
Glieder der Tiere» zeigt, dass man sich schon im Altertum iiber die Stoffausschei-
dung Gedanken machte. Einerseits wird klar erkannt, dass der Stoffaufnahme stets
eine Stoffabgabe gegeniibersteht, denn sonst miisste sich ja der interne Kreislauf der
Stoffe endlos aufbldhen. Andererseits konnten bei den Pflanzen keine Ausscheidungs-
organe gefunden werden, so dass das Wegschaffen des Uberflusses (7epttrouc) dem
Abstossen von Friichten und Samen zugeschrieben wurde. Interessanterweise hat
sich die Meinung, die Pflanze entbehre im Gegensatz zum Tier der Stoffausschei-
dung, bis in die neueste Zeit erhalten. Jedenfalls gibt es kein Lehrbuch der Pflan-
zenphysiologie, das sich der pflanzlichen Stoﬂ'ehmmatlon in dhnlicher Vollstindig-
keit wie der Stoffaufnahme widmet!

Dieser unbefriedigende Zustand beruht auf verschiedenen Ursachen. Die wichtig-
ste ist wie eh und je das Fehlen allgemein vorkommender auffilliger Ausscheidungs-
organe. Wo solche auftreten (Driisenhaare, Harzgiinge, Milchrohren), haben sie
wegen ihrer eigenartigen spezifischen Verbreitung im Pflanzenreiche und wegen der
wirtschaftlichen Bedeutung ihrer Produkte mehr das Interesse der Anatomen und
der Technologen gefunden als jenes der Physiologen. Jedenfalls ist das Problem der
pflanzlichen Stoffelimination zurzeit noch kein Anliegen der «Allgemeinen Physio-
logie». Es ist indessen vorauszusehen, dass durch die Entdeckung von Ausschei-
dungsvorgingen durch ultrastrukturelle Zellorganellen (Exozytose, Aktivitit des Gol-
gi-Apparates), die bereits ein festes Erfahrungsgut der « Allgemeinen Zytologie» ge-
worden sind, die Pflanzenzelle nicht linger als Sonderfall der Ausscheidungsphysio-
logie betrachtet werden kann.

Eine zweite Ursache ist die Frage, ob die sekundiren Pflanzenstoffe Exkrete
seien. Wenn man diesen Begriff so weit fasst wie Paech (1950), der die niederen
Karbonsduren und die Fette zu jenen Stoffen rechnet, kann es sich selbstverstind-
lich keineswegs um Endprodukte des Stoffwechsels handeln, und der Zweifel ist
daher berechtigt, ob bei solcher Betrachtungsweise eine Unterscheidung zwischen

L1 Herrn Prof. Dr. K.Mothes zum 70. Geburtstag gewidmet.
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primdren und sekundidren Pflanzenstoffen iiberhaupt sinnvoll sei (Zenk, 1967).
Zenk weist ferner darauf hin, dass viele der bisher mit Hilfe der Isotopentechnik
untersuchten Sekundirstoffe wie die priméren Pflanzenstoffe einen Umtrieb (turn-
over) zeigen (z.B. Morphin oder Chlorogensiure).

Schliesslich konnten sich die Pflanzenphysiologen nie iiber die Begriffe der Exkre-
tion und der Sekretion einigen. Dieser Terminologiestreit dauert nun schon bald ein
Jahrhundert. Haberlandt (1884, 1918) erkannte, dass die iibliche FEinteilung,
wonach Exkrete funktionslose Endprodukte des Stoffwechsels sind, wdhrend den
Sekreten bestimmte physiologische Funktionen zukommen, fiir die Pflanzenphysio-
logie unzweckmadssig ist, weil die Zuteilung von Funktionen fiir die meisten pflanz-
lichen Ausscheidungsstoffe (z.B. Kautschuk, Nektar der extrafloralen Nektarien)
unmoglich ist oder nur aufgrund unbefriedigender teleologischer Uberlegungen er-
folgen kann. Er definierte daher nach ridumlichen Gesichtspunkten nur Stoffe, wel-
che die Pflanze verlassen, als Sekrete (z.B. Nektar, fliichtige Terpene), alle anderen,
die in der Pflanze abgelagert werden, dagegen als Exkrete.

Da nun viele dieser «Exkrete», wie Phenole, Anthozyane und andere Glukoside,
einen Umtrieb aufweisen, soll nach 35 Jahren die von mir vorgeschlagene physiolo-
gische Einteilung wieder in Erinnerung gerufen werden (Frey-Wyssling, 1935a,
b). Danach konnen Produkte des Stoffwechsels im Anschluss an die Stoffaufnahme
(Resorption), an die Stoffangleichung (Assimilation) und an die Stoffentfremdung
(Dissimilation) als Eliminationsprodukte anfallen. Man kann daher zwischen ausge-
schiedenen Resorbaten als Rekrete, ausgeschiedenen Assimilaten als Sekrete und
ausgeschiedenen Dissimilaten als Exkrete unterscheiden. Paech (1950) und
Schnepf (1969) greifen dagegen wieder auf die von Haberlandt angefochtene
Terminologie der Tierphysiologen zuriick. Danach sind Exkrete «Schlacken» des
Stoffwechsels, Sekrete dagegen Stoffe, die eine Funktion ausiiben und daher «um-
weltbezogen » sind. Der Zuckersaft der floralen Nektarien wire hienach ein Sekret,
Jjener der extrafloralen dagegen ein Exkret (Schnepf, 1969)! Eine solche Betrach-
tungsweise ist unlogisch, weil sie einerseits von stoffwechselchemischen, andererseits
aber von funktionellen Kriterien ausgeht. Ich kann mich daher nicht mit ihr be-
freunden. Wo gehéren in diesem System zum Beispiel die anorganischen Ausschei-
dungen der Pflanzen hin, die keine Zwischen- oder Endprodukte des Stoffwechsels
sind ?

Wihrend die Erscheinungen der Stoffelimination, der Resorption, der Assimila-
tion und der Dissimilation als Grundphinomene bei allen Lebewesen zur Allgemei-
nen Physiologie gehdren, ergeben sich bei den hoheren Pflanzen durch ihr physiolo-
gisches Sonderverhalten (Autotrophie, reichliche Bildung von «Sekundérstoffen »,
Wasserhaushalt) spezielle Verhiltnisse. Diese verunmoglichen es, die Pflanzenphy-
siologie — auch wenn man sich bemiiht, sie in einen generellen Rahmen zu stellen -
restlos in der Allgemeinen Physiologie aufgehen zu lassen, weil sonst so wichtige
Stoffgruppen wie die Pflanzenaschen, die Alkaloide und die Terpene «der Einfach-
heit halber» unberiicksichtigt bleiben. Entsprechend diesen besonderen Vorausset-
zungen scheinen mir auch eigene Fachausdriicke gerechtfertigt, besonders weil sie
sich, wie gezeigt werden soll, durchaus auch in der Allgemeinen Physiologie als
brauchbar erweisen.

Es ist zu betonen, dass sich die in der folgenden Ubersicht verwendete Termino-
logie auf bestimmte Stoffe des Metabolismus und nicht auf deren Gemische bezieht.
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So kann zum Beispiel Nektar neben grossen Mengen von Sekreten kleine Mengen
anderer Stoffe enthalten oder der Milchrdhreninhalt neben Dissimilaten auch Assi-
milate. Will man diese Séfte trotzdem als Sekret oder Exkret bezeichnen, muss sich
die Hauptmenge ihrer Inhaltsstoffe aus dem assimilatorischen oder dem dissimilato-
rischen Stoffwechsel herleiten.

Die Voraussetzung fiir die Anwendung der vorgeschlagenen Terminologie ist eine
einwandfreie Definition der Begriffe Assimilat und Dissimilat. Diese Begriffsbildung
ist schwierig, da die Abbaureaktionen der Dekarboxylierung und der Desaminie-
rung im Stoffwechsel nicht nur katabolisch, sondern auch anabolisch auftreten kon-
nen. Auch ist es unmdglich, die niederen Karbonséduren, die beim Stoffabbau anfal-
len, als Dissimilate zu erkliren, da sie gleichzeitig Assimilationsprodukte sein kon-
nen.

Die Assimilation des Kohlenstoffes, des Stickstoffes und des Schwefels (CO,,
NO;~, SO,7) besteht in einer Hydrogenierung dieser Elemente bis zu einem Opti-
mum (-CH,OH; -NH,; —SH); iiber diesen Hydrogenierungsgrad hinausgehende
Wasserstoffanlagerung fiihrt zu Dissimilaten (CH,, NH,, H,S). Ich habe daher ver-
sucht, die Dissimilate zu definieren als Verbindungen von ungeniigendem oder zu
weitgehendem Hydrogenierungsgrad (Frey-Wyssling, 1935a, 1945). Die Bioche-
mie hat indessen in neuerer Zeit zu Erkenntnissen gefiihrt, die geeigneter sind, be-
stimmte Stoffwechselprodukte als Dissimilate zu erkennen.

1. Exkrete (ausgeschiedene Dissimilate)

Im folgenden sollen die sekundiren Pflanzenstoffe, die zu Recht oder Unrecht als
Exkrete angesprochen worden sind, kurz charakterisiert werden.

a) Terpene

An der Terpensynthese ist wie bei der Fettsiuresynthese das System des Co-
Enzyms A beteiligt (Bonner et al.,, 1954; Karlson, 1961), indem Azetatgruppen
(CH,COOH, schematisch -——0) miteinander reagieren:

re] 0 o 0 -0 o----  Fettsduresynthese

Isoprensynthese

o
—
o
v

[ J——

Der Unterschied in den beiden Aufbauprozessen besteht indessen darin, dass bei
der Terpenbildung die Azetatreste nicht in Serie hintereinander geschaltet werden,
sondern dass drei Reste regelwidrig miteinander reagieren. Dies hat zur Folge, dass
anstelle einer Fettsdurckette Mevalonsiure entsteht, die nach Dekarboxylierung
iiber Isopentenyl-Pyrophosphorsdure zum Isoprenbaustein C;Hg der Terpene fiihrt
(Regel von Ruzicka, 1938). Die «falsche» Aneinanderlagerung der Azetatbau-
steine, die der normalen Anordnung unéhnlich ist, kann als Dissimilationsvorgang
bezeichnet werden, denn er fiithrt zu Verbindungen, die ausser bei den Tetraterpenen
(Karotinoide) und den terpenoiden Sterinen physiologisch keine Rolle spielen.
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b) Alkaloide

K.Mothes, dem ich diese Studie widme, zihlt die Alkaloide zu den Exkreten.
Da er als Altmeister der pflanzlichen Alkaloidphysiologie zu diesem Schlusse ge-
langt, ist seinen Ausfithrungen (1969) nichts Wesentliches beizufiigen. Lediglich zwei
kurze Erginzungen im Zusammenhang mit den hier vertretenen Anschauungen
seien gestattet. Sie betreffen einerseits die durch Zyklisierung von Aminosiuren ent-
standenen Alkaloide und andererseits die Purinalkaloide.

Bei der Ringbildung, zum Beispiel Bildung zusitzlicher Ringe am Tyrosin- oder
am Tryptophangeriist (Mothes, 1969, S. 230-232), wird die Aminogruppe —NH,,
unter Beibehaltung der Karboxylgruppe ~-COOH oder nach erfolgter Dekarboxylie-
rung, in das Ringglied -NH- verwandelt. Bei den basischen Aminosduren Ornithin
und namentlich Lysin, das besonders hiufig als Baustein fiir die Alkaloidbildung
dient, tritt zusitzlich eine Desaminierung auf (Mothes, 1969, S. 227, 234/235).
Uber diese Dekarboxylierungs- und Desaminierungsprozesse habe ich mir schon
1938 Gedanken gemacht, denen indessen Paech (1950, S. 3) jeden heuristischen
Wert absprach. Die Isotopenforschung hat jedoch gezeigt, dass die vermuteten
Reaktionswege tatsichlich beschritten werden.

Dadurch, dass die Aminogruppen in den Alkaloiden in heterozyklische Ringglie-
der -NH- verwandelt werden, verlieren sie ihre Reaktionsfihigkeit fiir den physio-
logisch so ausserordentlich wichtigen Prozess der Transaminierung. Die von Amino-
sduren abgeleiteten Alkaloide scheiden daher als Stickstoffspender aus dem Protein-
stoffwechsel aus und diirfen deshalb mit Recht als Eliminationsprodukte bezeichnet
werden, und da sie den Trigern der reaktionsfihigen NH,-Gruppen unihnlich ge-
worden sind, handelt es sich um Dissimilationsprodukte oder Exkrete.

Die Alkaloide aus der Verwandtschaft des Purins (Theobromin, Kaffein usw.)
scheinen wie die Harnsidure nicht mit dem Eiweiss-, sondern mit dem Nukleinséure-
stoffwechsel in Beziehung zu stehen. Wihrend indessen bei der Harnsdure eine Dis-
similation der physiologisch aktiven Purinbausteine durch vollstindige Dehydroge-
nierung (Oxydation) zustande kommt (2,6,8-Trioxypurin), bleibt bei den Purinalka-
loiden die Dehydrogenierung der —-CH =Gruppen beim 2,6-Dioxypurin Xanthin ste-
hen; dafiir tritt eine Methylierung der -NH-Gruppen auf (Theobromin = 3,7-
Dimethylxanthin, Kaffein = 1,3,7-Trimethylxanthin). Die Methylierung hat zur
Folge, dass der Dipolcharakter des Molekiils zunimmt und damit eine grossere
Wasserloslichkeit erreicht wird. Diese Loslichkeit ist fiir die Eliminierung von Stoff-
wechselprodukten aus dem Grundplasma unerlédsslich, wie aus dem folgenden Ab-
schnitte hervorgeht. ;

¢) Glukoside

Die Aglukone der pflanzlichen Glukoside sind in Wasser schwer bis unl&slich
(Frey-Wyssling, 1942). Dies gilt vor allem fiir die Gerbstoffe und die Anthozya-
nidine. Durch die Glukosidierung werden diese Stoffe wasserloslich, in welchem Zu-
stande sie in die Vakuole der Pflanzenzelle ausgeschieden werden.

Die Glukoside sind keine Endprodukte, denn sie zeigen meistens einen deutlichen
Stoffwechsel, der namentlich bei Anthozyanen (Frey-Wyssling und Blank, 1943;
Zenk, 1967) und Gerbstoffen (Taylor und Zucker, 1966) untersucht worden ist.
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Die Meinung, dass die Glukoside Zuckerreserven bergen, kann indessen nicht auf-
rechterhalten werden, weil die investierten Zuckermengen, verglichen mit dem Zuk-
kergehalt von Stirke oder Glykogen, zu vernachlissigen sind. So enthilt zum Bei-
spiel ein Rotkohlkeimling von 30 mm Linge 800 ug reduzierende Zucker und nur
4 ug Glukosidzucker (Frey-Wyssling, 1949, S. 265). Dass die Glukoside in den
Vakuolen mit ihrem Hydrolasenarsenal nicht stabil bleiben und dass die Aglukone
nach der Hydrolyse wie alle anderen Vakuolenstoffe der Autolyse anheimfallen kén-
nen, ist nicht ungewdhnlich. Erstaunlich ist vielmehr, dass diese Stoffe stindig nach-
geliefert werden, so dass rhythmische Schwankungen auftreten (Zenk, 1967).
Offenbar sind sie nicht Endprodukte, sondern ausgeschiedene Zwischenprodukte des
katabolischen Stoffwechsels.

2. Sekrete

Da es in der Pflanzenphysiologie meist unmdéglich ist, den Eliminationsprodukten
des Stoffwechsels eine bestimmte Funktion zuzuweisen, habe ich die Sekrete als aus-
geschiedene Assimilate definiert. Im Gegensatz zu den Reservestoffen (Stirke, Aleu-
ron, Ol) handelt es sich um Assimilate, die nur in unbedeutenden Mengen oder
tiberhaupt nicht mehr in den Stoffwechsel zuriickgefiihrt werden.

Die Hauptmasse dieser Sekrete bilden die pflanzlichen Zellwinde (Frey-Wyss-
ling, 1935b). Durch besondere Organellen (z.B. Golgi-Apparat) werden die Wand-
stoffe aus dem Protoplasten hinausgeschleust. Neben den auf diese Weise ausge-
schiedenen Hemizellulosen, Pektinstoffen und Schleimen spielt die Zellulose, die
ausserhalb des Plasmalemmas zu kristallinen Elementarfibrillen polymerisiert, eine
entscheidende Rolle. Es muss besonders vermerkt werden, dass die héhere Pflanze,
trotzdem sie Uber Zellulase verfiigt, von der sie bei der Zellfusion von Gefissglie-
dern zu Gefédssen oder von Milchsaftzellen zu gegliederten Milchrohren Gebrauch
macht, einmal gebildete Zellwandstoffe in der Regel nicht mehr in den Stoffwechsel
zuriickfiihrt. Im Gegensatz zum Innenskelett der Tiere ist deshalb beim Aussenske-
lett der Pflanzenzelle der «turnover» unbedeutend.

Als weitere Sekrete sind die Zucker im Nektar zu erwidhnen. Da Nektarien bereits
bei bliitenlosen Pflanzen auftreten (z.B. Pteridium aquilinum), miissen die weitver-
breiteten extrafloralen Nektarien der Phanerogamen phylogenetisch dlter sein
als die Bliitennektarien, und die Nektarzucker haben daher erst sekundir ihre bio-
logische Bedeutung fiir die Entomophilie erhalten.

Der Nektar enthélt neben seinen Zuckern zahlreiche andere Verbindungen in
kleinen Mengen (Liithge, 1961), die wie zum Beispiel die Apfelsiure sowohl Pro-
dukte des anabolischen als auch des katabolischen Stoffwechsels sein konnen
(Ziegler, 1965). Hiezu ist zu bemerken, dass die niederen Karbonsiuren keine
Endprodukte, sondern typische Zwischenprodukte des Stoffwechsels sind, von de-
nen bei der Sekretion der Zucker kleine Mengen in das Stoffgemisch Nektar gelan-
gen konnen. Es verhilt sich hier dhnlich wie bei der Exkretion des Harnstoffes und
der Harnsdure: durch die Nieren, wobei die verschiedensten Stoffe, wie Hormone,
Oxalsdure und Kochsalz, mit zur Ausscheidung gelangen. Wenn man solche Stoff-
gemische iiberhaupt als Sekrete oder Exkrete bezeichnen will, wird man auf die
Stoffe abstellen miissen, die in grésster Menge ausgeschieden werden.
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3. Rekrete (ausgeschiedené Resorbate)

Das durch die Nieren ausgeschiedene Kochsalz fithrt zum Begriffe der Rekretion.
Alle lebenden Zellen nehmen stiindig Salze auf, um intrazellulédr das fiir die Lebens-
prozesse unumginglich notwendige Ionenmilieu zu schaffen. Der ununterbrochenen
Resorption der Salze steht deren stindige Ausscheidung gegeniiber. Bei den Pflan-
zen erreicht dieser Prozess einen enormen Umfang, indem der Aschengehalt von
Blidttern und Rinden in besonderen Fillen auf iiber 909, ansteigen kann, wéihrend
die Protoplasten fiir die Abwicklung ihrer Lebensvorginge einen Aschenspiegel von
nur 1-2% der Trockensubstanz bendtigen.

Die imposante Anhdufung von Mineralstoffen ist bedingt durch den Mangel an
Ausscheidungsorganen, die aufgenommene Salze an die Umgebung zuriickgeben,
denn nur einige wenige Halophyten haben Salzdriisen entwickelt. Deshalb werden
diese Stoffe nach Verdunstung ihres Vehikels, das heisst des Transpirationswassers,
in den Zellwinden angehiuft. Die dadurch bedingte Mineralisierung der Blitter ist
mit ein Grund fiir die Erscheinung des Blattfalls, der ja auch bei den sogenannten
immergriinen Blittern nach zwei bis drei Jahren stattfindet. Da die 16slichen Salze
der einwertigen Ionen K * und Na * durch Beregnung zum Teil ausgewaschen wer-
den (kutikulare Rekretion), konzentriert sich die Mineralisation auf Kalk- und Kie-
selinkrustationen. : :

An der Rekretion dieser beiden Aschenbestandteile beteiligen sich in gewissen
Fillen auch besondere Zellen, indem sie Zellwandauswiichse in ithrem Innern mit
Kalziumkarbonat (Zystolithen) oder Kieselsidure (Kieselkegelzellen) inkrustieren.

Auffallend ist die Wegschaffung von Kalziumionen in Form von Oxalatkristallen.
Das Kalziumoxalat ist eines der unloslichsten Salze, und es ist interessant, wie die
beiden Ionen hiufig in ganz bestimmten Zellen (z.B. Idioblasten) zur Reaktion zu-
sammengefiihrt werden, wo allein die Fillung zugelassen wird. Diese physiologische
Kontrolle der Kristallisation bedingt die eigenartige morphologische Mannigfaltig-
keit des Rekretes Kalziumoxalat (Kristallsand, Einzelkristalle, Drusen, Styloide,
Raphiden). Da die Oxalséiure als niedere Karbonsiure verschiedentlich metabolisier-
bar ist, scheint ihre «Entgiftung» durch Bindung an Kalzium kein notwendiger
Vorgang, so dass die Ausscheidung von Kalziumoxalat in erster Linie als Rekretion
gewertet werden muss. Der Einwand, es handle sich nicht um Endprodukte des
Stoffwechsels, weil die Kristalle bei Kalziummangel wie Reservestoffe korrodiert
werden, ist nicht stichhaltig, da dieser Mangel ja nur im Experiment auftritt; denn
die Pflanzen, die Kalziumoxalat ausscheiden, wachsen in der Natur auf Boden, die
ihnen geniigende Mengen Kalziumionen zur Verfiigung stellen.

4. Wanderung der Eliminationsprodukte

Die Assimilate und somit auch die Sekrete wandern fiir den Ferntransport in ge-
16ster Form im Phloem. Gegeniiber diesem Verhalten zeigen nun die bisher unter-
suchten Exkrete interessante Abweichungen. Ich kann zwar nur zwei Beispiele zur
Diskussion stellen, die indessen weitere Untersuchungen auf diesem Gebiete anregen
mogen.

Wanner und Mitarbeiter haben mit Hilfe der Isotopentechnik gezeigt, dass in
die Vakuolen aufgenommenes Kaffein im Gegensatz zu Trigonellin (1961) und
Allantoin (1966) nicht mehr wegtransportiert wird. Es kann zwar wie alle Inhalts-

459



stoffe der Vakuolen zu Allantoin oder gar CO, abgebaut werden, aber seine Mobili-
tat scheint es zu verlieren. Dies ist erstaunlich, denn Kaffein ist wasserléslich, was ja
auch die Voraussetzung fiir die Ausscheidung der markierten Molekiile in die
Vakuolen ist. Wihrend C;s- (Saccharose-), Cys- (Raffinose-) und C,,- (Stachyose-)
Verbindungen ohne weiteres transportiert werden, bleibt ‘das viel kleinere Kaffein-
molekill mit nur 9 Ringgliedern nach seiner Aufnahme inert liegen, bis es vom
«turnover » erfasst wird.

Besonders interessant ist der Ferntransport des Nikotins, das in der Wurzel der
Tabakpflanze entsteht. Die Wanderung erfolgt nicht im Stoffleitungsgewebe, son-
dern — wie mit Hilfe des mit Bromzyan fluorochromierten Alkaloides gezeigt wer-
den kann - im Transpirationsstrom des Xylems (Schmid, 1948). Als Folge dieses
Mechanismus enthalten die alten (unteren) Tabakblitter, die linger transpirierten
als die jiingeren (oberen), mehr Nikotin pro Gewichts- und Flicheneinheit. Bis zur
Ernte der Tabakblitter nimmt ihr Nikotingehalt, entsprechend der Transpirations-
rate, langsam zu. Erst bei iiberalterten Blittern kann ein Nikotinschwund festge-
stellt werden.

Der passive Ferntransport des Nikotins im Xylem gilt wohl in gleicher Weise fiir
alle Solanazeenalkaloide, deren Hauptbildungsstitte nachgewiesenermassen die
Wurzelspitzen sind.

5. Ausscheidungsorgane

Waihrend fiir die Physiologen durch den nachweisbaren Umtrieb simtlicher Zell-
inhaltsstoffe die Frage, was zu den Ausscheidungsstoffen zu zihlen sei, anscheinend
hinfillig geworden ist (Zenk, 1967), sieht sich der Histologe vor die Tatsache ge-
stellt, dass bei den hoheren Pflanzen sehr verschiedene Ausscheidungsgewebe auftre-
ten. Haberlandt (1884/1918) unterschied mit Recht zwischen Speichergeweben mit
Reservestoffen, die in globo wieder in den Stoffwechsel zuriickgefiihrt werden, und
Ausscheidungsgeweben (Sekretionsorgane und Exkretbehilter), welche Stoffe erfas-
sen, die eliminiert werden. Es geht daher nicht an, dass man das Ausscheidungspro-
blem als unwesentlich beiseite schiebt, denn die Phylogenie zeigt, dass fiir gewisse
Stoffwechselprodukte Ablagerungsrdume besonderer Art geschaffen werden muss-
ten, womit dem Biologen ein interessantes Problem zur Lésung aufgegeben ist. Des-
halb moge eine kurze Charakterisierung einiger Ausscheidungssysteme gegeben wer-
den.

a) Emissarien

Die Driisen (Ziegler, 1965) fiir die Ausscheidung von Zuckern (Nektarien),
Wasser (aktive Hydathoden) und Salzen (Salzdriisen) weisen insofern einen gemein-
samen Bau auf, als sie eine dhnliche ortliche Beseitigung des undurchlissigen Kutin-
panzers der Landpflanzen verwirklichen. Auch ist es manchmal schwer, zwischen
Hydathoden und Nektarien oder Hydathoden und Salzdriisen zu unterscheiden, da
deren Guttationswasser messbare Mengen von Zuckern oder von Salzen enthiilt.
Aus diesen Griinden hat Pfeffer (1897) vorgeschlagen, die drei Driisentypen als
Emissarien zusammenzufassen. Dadurch ist auch der Terminologiestreit iiber die
Bezeichnung der auf diese Weise ausgeschiedenen Stoffe hinfillig, die zusammenfas-
send als Eliminationsprodukte bezeichnet werden konnen, womit man wohl den Aus-
fithrungen von Ziegler (1965) am besten entgegenkommt.
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Auf einige Besonderheiten der verschiedenen Emissarien muss indessen hingewie-
sen werden. Vielfach zeigen sie Beziehungen zu den Leitbiindeln, wobei jedoch die
Nektarien vornehmlich von Phloemstringen (Frey-Wyssling, 1955), die Hyda-
thoden dagegen vom Xylem aus versorgt werden. Eigenartige Spezialgewebe besit-
zen viele Hydathoden in Form ihrer Epitheme, die der Riickresorption wichtiger
Nahrstoffe dienen, so dass das Guttationswasser sehr mineralstoffarm oder dann
einseitig mit Kalziumsalzen angereichert austritt. Eine dhnliche Funktion kommt
dem sogenannten Nektargewebe der Honigdriisen zu, indem der Phloemsaft, der
von ihm iibernommen und dann als Nektar ausgeschieden wird, eine weitgehende
Inversion des Rohrzuckers und eine auffallende Verinderung in der Zusammenset-
zung der Nebenbestandteile erfihrt (Liittge, 1961). Schliesslich scheinen sich die
Salzdriisen von den iibrigen Emissarien zu unterscheiden, denn uns ist bei ihnen der
Phosphatasenachweis mit dem Gomori-Test, der in den Ausscheidungsgeweben der
Hydathoden und Nektarien sehr eindriicklich ausféillt (Hdusermann und Frey-

Wyssling, 1963), bisher nicht eindeutig gelungen. Falls sich diese vorldufige Beob-
~achtung bestitigen sollte, darf vielleicht auf eine fehlende Riickresorptionstitigkeit
der Salzdriisen der Plumbaginazeen geschlossen werden.

b) Driisenhaare

Neben den Emissarien sind Kopfchen- oder Driisenhaare befdhigt, Eliminations-
stoffe nach aussen abzugeben. Auch hier zeigt sich, dass die verschiedensten Stoffe
auf diese Weise zur Ausscheidung gelangen: vor allem fliichtige Terpene (4therische
Ole), dann aber ebenso Guttationswasser, Schleime und bei den Insektivoren Ver-
dauungsenzyme. Wihrend iiber die Produktionsstitte der Terpene (Plastiden, endo-
plasmatisches Retikulum, Grundplasma) keine einheitliche oder abschliessende Mei-
nung herrscht (Schnepf, 1969), werden die ausgeschiedenen Schleime eindeutig
vom Golgi-Apparat erzeugt und von dort aus durch Exozytose aus der Zelle her-
ausgeschafft (Schnepf, 1968, 1969).

Sicher sind bei der Driisentétigkeit der Kopfchenhaare verschiedene ultrastruktu-
relle Zellorganellen beteiligt. Vom Golgi-System ist bekannt, dass es Kohlehydrate,
das heisst also Assimilate sezerniert: Mucin der Mucoproteingranula in Pankreas-
zellen, Oligomere der Hemizellulosen und Pektinstoffe bei der Zellwandbildung,
Schleime. Wenn man die Terpene als Exkrete auffasst, kann also der Ausschei-
dungsmodus durch Haare sowohl Dissimilate als auch Assimilate erfassen.

¢) Intrazellulare und interzellulare Anhdufung

Kisser (1926, 1958) hat darauf hingewiesen, dass bei der Labiate Plectranthus
nach der Abstossung der Driisenhaare die Funktion der Terpenausscheidung von
den Zellen des Periderms iibernommen wird. Diese Olzellen sind dadurch charakte-
risiert, dass die Eliminationsprodukte in einen Beutel «verpackt» werden. Héufig
verkorken anschliessend die Winde solcher Zellen, so dass hier iiber die Natur ihrer
Ausscheidungsstoffe kein Zweifel besteht.

Die Kapazitit derartiger zellulirer Olbeutel ist indessen gering, und so treten
denn bei grosserer Produktion von Eliminationsstoffen extrazellulire Olginge, schi-
zogene und lysigene Exkretbehilter, Harzkanile, Schleimgédnge usw. auf. Wiederum
werden sowohl fiir Exkrete als auch fiir iiberschiissig produzierte Assimilate
(Schleime) innere extrazellulire Hohlrdume geschaffen, in welchen die Eliminations-
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stoffe, die nicht nach aussen abgeschoben werden konnen, innerhalb der Pflanze an-
gehduft werden. Es ist selbstverstindlich, dass solche Produkte, wie nach aussen ab-
gegebene organische Stoffe, im Laufe der Zeit Verdnderungen durch Eintrocknen
(Verdunstung 4therischer Ole), Oxydation und Enzymeinwirkungen ausgesetzt sind.
Die Anschauung, dass nur in quantitativ unverinderlichen Mengen erhalten blei-
bende Ausscheidungsstoffe als Exkrete zu bezeichnen seien, ist daher unhaltbar.

d) Milchrohren

Das gleiche gilt fiir den Inhalt der Milchsaftzellen und der Milchrohren. Spence
und McCallum (1935) haben festgestellt, dass der Kautschukgehalt der Rubber-
pflanze Parthenium argentatum periodischen Saisonschwankungen unterworfen ist.
Zum Beispiel fanden sie im Mai 55 g, im Oktober 65 g und im Februar 60 g Kau-
tschuk je Pflanze. Sie schlossen daraus, dass der Kautschuk wie Stirke einen Reser-
vestoff vorstelle. Hierzu ist zu bemerken, dass die Schwankungen unbedeutend sind
verglichen mit jenen des Stirkegehaltes, da ja die Stirke im Zusammenhang mit
dem Austrieb total aus dem Holzparenchym verschwinden kann. Ferner wurde zur
Bestimmung des Kautschuks dessen Unloslichkeit in Azeton beniitzt: Auf eine Vor-
extraktion mit Azeton folgt die Auflosung des Kautschuks in Benzol. Da nun Oxy-
kautschuk als sogenanntes «Harz» azetonldslich ist, spiegeln die gefundenen
Schwankungen die stindige Oxydation des Polyprens wider, die mit wechselnder In-
tensitdt neben dessen Synthese einhergeht.

Dieses Beispiel zeigt, dass neben dem durch Hydrolasen bewirkten Umtrieb in
den Zellen auch andere Stoffumwandlungen auftreten konnen, die nicht zu Aus-
gangsstoffen fiir den Anabolismus fithren. Es muss deswegen festgestellt werden,
dass kein Stoff, der in der Pflanze und vor allem im Innern von Zellen verbleibt, vor
Umwandlungen gefeit ist. In diesem Sinne gibt es keine «Endprodukte» des Stoff-
wechsels, wie man solche im Momente des Verlassens des Organismus analytisch er-
fassen kann, denn wie diese in der Aussenwelt durch Atmospherilien und Mikroben
katabolisiert werden, geschieht solches mit allen intrazellularen Stoffen aufgrund des
Redoxpotentials und des Enzymarsenals der entsprechenden Zellen.

e) Vakuolen

Damit komme ich zum schwierigsten der Ausscheidungsprobleme, nidmlich zur
Frage, ob gewisse Inhaltsstoffe der pflanzlichen Zentralvakuolen als Eliminations-
produkte betrachtet werden diirfen. Solange man nur die Gerbstoffvakuolen, deren
Inhalt trotz Schwankungen nie gerbstofffrei wird, und die Aleuronvakuolen, deren
Eiweissreserven quantitativ mobilisiert werden, kannte, schien die Funktion der
Zentralvakuole neben ihrer Aufgabe der Osmoregulation und der Ermoglichung
einer raschen Zellstreckung in der Speicherung von Assimilaten als Reservestoffen
(Aleuron, Zucker) und der Anhdufung von Dissimilaten, also von Exkreten, zu be-
stehen.

Die Entdeckung der pflanzlichen Lysosomen durch Matile (1968) hat die Situa-
tion indessen grundlegend verdndert. Er zeigt mit seinen Mitarbeitern (1969), wie
die isolierbaren, vom endoplasmatischen Retikulum abgeschniirten Provakuolen
und deren Abkommlinge bis hinauf zu den voll ausgebildeten Vakuolen der Hefe-
zellen eine Vielzahl von hydrolytischen Enzymen enthalten. Somit ist die zytomor-
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phologische Grundlage fiir das Verstindnis des stindigen Auf- und Abbaues aller
Zellbestandteile gefunden.

Eine Frage ist indessen bisher unberiicksichtigt geblieben. Wenn die Zelle oder
der Organismus, vor allem wihrend des Wachstums, aber auch wihrend des Erhal-
tungsstoffwechsels, stindig Stoffe resorbiert, miisste sich der Umtrieb in Funktion
der Zeit derart aufblihen, dass er durch die vorhandenen Organellen oder Organe
nicht mehr bewiltigt werden konnte. Der Umtrieb muss daher entsprechend der
Stoffzufuhr stindig entlastet werden, wobei offenbar nicht alle Zellsubstanzen zu
Kohlenséure und Wasser metabolisiert werden. Die mannigfaltigen Pflanzenstoffe,
die dabei entstehen, sind alle potentiell dem zelluldren Umtriebe ausgesetzt. Aber es
fragt sich, mit welcher Intensitit dieser Umsatz erfolgt und ob er quantitativ ver-
lauft.

Wenn ein Tabakblatt «reift», wandert die Stirke quantitativ aus, und der
Eiweissgehalt sinkt auf ein Minimum (sonst wiirde die Verglimmung der getrockne-
ten Blétter einen iibelriecchenden Rauch erzeugen), wihrend betriichtliche Mengen
des Xanthophylls in den Plastiden sowie des Rutins und der Chlorogensiure in den
Vakuolen zuriickbleiben. Es ist daher sinnvoll, von plastischen und aplastischen
Pflanzenstoffen zu sprechen, von denen beide zur Entlastung des Stoffwechsels vor-
tbergehend (Reservestoffe) oder dauernd (Eliminationsprodukte) ausgeschieden
werden konnen, wobei es zwischen den beiden Extremen offenbar allerlei Uber-
gangsformen gibt.

6. Zur Phylogenie der pflanzlichen Stoffelimination

Wie alle Erscheinungen in der Biologie sind die pflanzlichen Stoffbildungen etwas
Gewordenes. Ferner zeigt sich, dass den phylogenetischen Entwicklungsschritten
immer neue Stoffsynthesen vorausgegangen sind. Erst als die Photosynthese perfekt
war, konnten sich die autotrophen Algenstimme entwickeln. Diese Wasserpflanzen
produzierten dann die verschiedensten Kohlehydrate als Zellwandstrukturstoffe
(Frei und Preston, 1964, 1968), von denen sich fiir das Landleben der Autotro-
phen die Zellulose als die geeignetste Geriistsubstanz erwiesen hat. Und erst als
Lignin «erhiltlich» war und die zugfesten Zellulosewinde durch Holzstoffinkrusta-
tion geniigend druckfest geworden waren, konnten ein rationelles Wasserleitungssy-
stem und die hohe Baumgestalt der zum Lichte strebenden Pflanzenwelt entwickelt
werden.

So sind sicher auch die Terpene und Alkaloide durch Abwandlung verschiedener
Synthesemdglichkeiten entstanden: die erhaltenen Produkte haben jedoch nicht die
lebenswichtige Position im Stoffwechsel erlangt wie die Nukleinsduren, Proteine und
Kohlehydrate.

Durch den der Phylogenie eigenen Konservativismus wird an einmal gewonnenen
- «Errungenschaften» festgehalten, und die Synthesemoglichkeiten werden in der
Pflanze qualitativ und quantitativ in allen mdéglichen Richtungen verfolgt. Dass auf
diese Weise neben stoffwechselchemisch uninteressanten auch lebenswichtige Stoffe
entstehen konnten, diirfte einleuchten, so zum Beispiel unter den Terpenen die
Karotinoide und die terpenoiden Sterine. Verglichen mit den Mengen von Harzen,
die eine Konifere erzeugt, oder von Kautschuk, die aus einem Hevea-Baum heraus-
gezapft werden konnen, spielen sie jedoch quantitativ eine bescheidene Rolle.
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Didaktisch scheint es mir daher gegeben, dass man in der Pflanzenphysiologie die
Terpene unter den Eliminaten behandelt und die Gelegenheit beniitzt, zu zeigen,
dass es in der Biologie keine Regel ohne Ausnahme gibt.

Jedenfalls ist es notwendig, die Stoffausscheidung in erster Linie von der chemi-
schen und nicht von der funktionellen Seite her anzugehen, da die Stoffe erst ent-
standen sein mussten, bevor sie eine Aufgabe iibernehmen konnten. Bei vielen Assi-
milaten (Baustoffe, Reservestoffe, Enzyme, Hormone, Vitamine) ist die Funktion
klar erkennbar, bei zahlreichen anderen Stoffen miindet die Deutung jedoch in eine
unwissenschaftliche Teleologie. Auch ist es wohl vollig unméglich, zu entscheiden,
welche Produkte des Stoffwechsels «umweltbezogen» sind und welche nicht, da ja
jedes Ding seine Umwelt besitzt.

Zusammenfassung

Wihrend des Wachstums und auch wihrend des sogenannten Erhaltungsstoff-
wechsels resorbiert die Zelle ununterbrochen Stoffe, von denen der Grossteil assimi-
liert und dann dem «turnover» zugefiihrt wird. Da dieser Umtrieb indessen nicht
beliebig aufgebliht werden kann, miissen auch stindig Stoffe aus der Zelle elimi-
niert werden. Sofern es sich dabei nicht um die Respirationsprodukte Wasser und
Kohlensidure handelt, ergeben sich fiir diese Elimination analoge Probleme wie fiir
die Resorption (z. B. aktive Ausscheidung unter Energicaufwand). Da die hoheren
Pflanzen nur etwa einen Drittel des assimilierten Kohlenstoffes wieder veratmen, ist
die Stoffmenge, welche den Symplasten dauernd verlassen muss, sehr betrichtlich.

Rekretion. Bei der Salzaufnahme werden neben Anionen, die im Dienste der Assi-
milation stehen, Kationen resorbiert, welche als Antagonisten in der Zelle jenes
«ausgeglichene » Milieu schaffen, das fiir den Ablauf der Stoffwechselvorgéinge un-
erlisslich ist (K-, Mg-, Ca-Ionen). Bei der Aufnahme dieser Ionen machen sich die
beiden Prinzipien der Ionenkonkurrenz und des Exklusionsunvermodgens geltend.
Dem stindigen Zustrom notwendiger und tiberschiissiger Ionen steht ein kontinuier-
liches Abstossen von Salzen gegeniiber, in gleicher Weise, wie die Nieren ununter-
brochen Kochsalz aus dem Blute entfernen. Diese Salzentlastung der Protoplasten,
der ein anorganischer Umtrieb zugrunde liegt, um einen physiologisch optimalen
Salzspiegel herzustellen, ist die Rekretion.

Sekretion. Der Uberschuss an Assimilaten wird bei den hoheren Pflanzen in
Form von Reservestoffen oder in Zellwénden niedergelegt und auf diese Weise dem
Umtrieb entzogen. Hiefiir sind besondere Organellen tétig: Plastiden (Stérke), Lyso-
somenvakuolen (Aleuron), endoplasmatisches Retikulum (Lipide), Golgi-Apparat
(Zellwinde). Wihrend die Reservestoffe, wenigstens sofern sie in Samen auftreten,
quantitativ wieder in den Stoffwechsel zuriickgefiihrt werden, ist dies bei den Zell-
winden in der Regel nicht der Fall, trotzdem die Protoplasten iiber die notwendi-
gen Enzyme zur Verdauung von Hemizellulosen und Zellulose verfiigen. Die Haupt-
mengen der Zellwandstoffe sind daher als Eliminationsprodukte endgiltig aus dem
Stoffwechsel entfernt. Die Zellwandbildung kann deshalb vom stoffwechselchemi-
schen Standpunkte aus als Sekretion bezeichnet werden, ohne dass die vielféltigen
Funktionen, welche der Zellhiille zukommen, zur Kennzeichnung dieses Vorgangs
herangezogen werden miissen. ‘
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Exkretion. Die hohere Pflanze vermag wegen ihres umfassenden Transpirations-
schutzes nur unbedeutende Stoffmengen zur Entlastung des Metabolismus nach aus-
sen zu eliminieren, weswegen die sogenannten sekundédren Pflanzenstoffe intrazellu-
lar (Milchrohren, Vakuolen) oder interzelluldr angehiuft werden. Ob es sich dabei
um «Endprodukte» des Stoffwechsels handelt, kann nicht entschieden werden, da
sie intrazellulir vom Umtrieb erfasst und interzellulir anderweitig umgewandelt
werden koOnnen. Sie verhalten sich gleich wie nach aussen abgegebene Eliminate, die
nach Verlassen des Organismus ebenfalls Umwandlungsprozessen ausgesetzt sind.
Es kann sich also nach der Entdeckung des allgemeinen Umtriebes in den Zellen
nicht mehr darum handeln, nach Endprodukten der Dissimilation zu suchen, son-
dern die Stoffwechselvorginge miissen daraufhin gepriift werden, inwieweit sie sich
von dem Geschehen bei der Entstehung der plastischen Stoffe unterscheiden. Wie
gezeigt worden ist, bestehen fiir die Terpene und Alkaloide solche charakteristische
Unterschiede der chemischen Genese, die zu aplastischen, nur teilweise physiolo-
gisch verwertbaren Stoffen fithren. Ohne sich am Aufbau der Plasmabestandteile zu
beteiligen, konnten sie im Laufe der Phylogenie bestimmte Funktionen iibernehmen.
Aber die Menge solcher als Pigmente oder Wirkstoffe physiologisch aktiver Stoffe
ist im Vergleich zu den fiir die Entlastung des Stoffwechsels notwendigen Quantiti-
ten an Eliminaten so bescheiden, dass sie von diesem Gesichtspunkte aus eine un-
tergeordnete Rolle spielen. Die grossen Mengen von ausgeschiedenen Alkaloiden
und Terpenen (z. B. liber 109% Nikotin der Trockensubstanz in den Blittern von
Nicotiana rustica oder iiber 609 Kautschuk im Milchsaft ungezapfter Hevea-
Bédume) koénnen daher kaum anders denn als Exkrete gewertet werden.

Zwischenprodukte des Stoffwechsels. Alle vom Umtrieb erfassbaren Stoffe konnen
zu Zwischenprodukten des Metabolismus erklidrt werden. Es besteht indessen ein
grosser Unterschied zu den niederen Karbonsduren, wie zum Beispiel den Vertre-
tern des Zitronensdurezyklus, die sowohl im anabolischen Stoffwechsel als Assimi-
late (z. B. Brenztraubensdure bei der Alaninsynthese) als auch im katabolischen
Stoffabbau als Dissimilate (z. B. Brenztraubensidure bei der anaeroben Géirung) auf-
treten. Hier handelt es sich indessen um typische Ausgangsverbindungen fiir den
Aufbau der plastischen Verbindungen, was fiir die Umbauprodukte der Alkaloide,
Terpene und Phenole, auch wenn sie zum Teil veratmet werden konnen, nicht gene-
rell zutrifft.

Aus all diesen Griinden scheint mir die Einteilung der pflanzlichen Ausschei-
dungsstoffe in Rekrete, Sekrete und Exkrete, bis eine bessere, logischere und iiber-
sichtlichere Terminologie vorgeschlagen wird, immer noch niitzlich. Namentlich in
didaktischer Hinsicht ist dieses System wertvoll, weil es erlaubt, die Elimination von
Mineralstoffen, Terpenen und Alkaloiden nicht nur so nebenbei als Sekundir-
erscheinung zu behandeln, sondern sie in den Rahmen der allgemeinen Physiologie zu
stellen.
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