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~ Der heutige Stand des Saftsteigungsproblems

von

Dr. A. UrspruNG
Professor an der Universitiit Freiburg (Schweiz)

Die tagliche Erfahrung lehrt uns, dass die Blatter der Pflan-
zen welken und zuletzt verdorren, wenn den Wurzeln nicht
geniigend Wasser zugefiihrt wird. Die Abgabe des Wassers
geschieht durch Verdunstung, Transpiration, und zwar in ganz
bedeutenden Quantititen ; hat man doch berechnet, dass eine
einzige Birke an einem heissen Sommertag mehrere hundert
Liter transpiriert, und dass ein Hektar Buchenwald téiglich im
Durchschnitt 30,000 Liter Wasser verdunstet. Die griine Laub-
krone gleicht also einem méchtigen Gradierwerk, das ununter-
_ brochen bedeutende Wasserquantititen abgibt; diese miissen
natirlich durch Vermittlung des Wurzel aus dem Boden ersetzt
werden, wenn der Baum nicht vertrocknen soll.

Die geringen Wassermengen, die jedes einzelne Wurzelhar-
chen aus dem Boden saugt, wandern durch die Rinde in das
Innere der Wurzel und gelangen dann in die Leitbiindel, um
sich hier zu vereinigen. Von den letzten und dinnsten Wurzel-
fasern eilen sie in immer dickere und #ltere Glieder und flies-
sen der Hauptwurzel zu um weiter im Stamme hinauf zu wan-
dern bis in die Krone des Baumes, wo das Wasser sich dann
wieder verteilt in die Aeste, die Zweige und die letzten Triebe
bis hinaus in die Blitter. Hier dringt es vom Hauptnerv in die
Seitennerven, verliert sich in immer feinere Aederchen, bis es
endlich durch die tausend und abertausend Spaltofinungen wie-
der ins Freie tritt. Nun steigt es in unsichtbarer Form zum
Himmel hinauf, verdichtet sich zur Wolke und gelangt als
befruchtender Regen wieder zur Erde zuriick, wo es abermals
von den Wurzeln aufgenommen wird um seinen Kreislauf von
Neuem zu beginnen. Es ist ein grossartiges Schauspiel, das sich
unvermerkt in unsern Biumen vollzieht, eine Wasserkunst
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gewaltiger und zierlicher zugleich als je Menschenhinde sie
errichtet. Denken wir uns die pflanzliche Hiille enfernt, dann
steht ein michtiger Springbrunnen vor uns, der iiber 100 m
Hohe erreichen kann, der in kraftigem Mittelstrahle gen Him-
mel strebt, um oben in immer feinere und ditnnere Wasserfiden
sich aufzuldsen, die zu einer majestitischen Kuppel geordnet
sind, welche einen Sprithregen von unendlicher Feinheit zu den
Wolken sendet; und wie die Wassersiule in schwindelnder
Hohe in kunstvollster Weise sich auflost, so hat sie sich tief im
Erdenschosse aus unsichtbaren Anfingen aufgebaut. — Man
wird es begreiflich finden, dass schon frithe die Planzenphy-
siologen dem Studium des Saftsteigens sich hingaben und die
Krifte zu ermitteln suchten, mit denen die Natur spielend
leicht gewaltige Wassermassen in die Spitzen der hochsten
Béume hebt.

Es ist hier nicht der Ort, auf die geschichtliche Entwicklung
einzugehen. Es sei nur erwiahnt, dass schon die Begriinder der
Pflanzenanatomie mit dem Saftsteigen sich beschiftigten und
dass dann ganz besonders der erste Pflanzenphysiologe, der
geniale englische Pfarrer Hales diesem Studium sich hingab
und durch sinnreiche Experimente eine Basis legte auf der die
weitere Forschung aufbauen konnte.

- Bei der Erforschung der Wasserbewegung handelt es sich
darum :

1. Die Zellen ausfindig zu machen, dle an der Wasserleitung
beteiligt sind ; und

2. Die Krifte zu ermitteln, die das Wasser 100 m und dar-
iber emporheben bis in die Spltzen der hochsten Baume.

1. Die an der Leitung beteiligten Zellen.

. Zur Losung dieser Frage fithrten schon Malpighi und Hales
Ringelungsversuche aus. Sie entfernten an einem Ast ein ring-
formiges Rindenstiick oder bohrten an einem andern Ast auf
eine gleich lange Strecke das Holz aus. Es zeigte sich, dass
nach der Holzringelung die Blitter welkten, nach der Rinden-
ringelung aber turgeszent blieben. Derartige Versuche wurden
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spiter vielfach wiederholt. Die Rindenringelungen erfolgten in
der Weise, dass man ein zylindrisches Rindenstiick wegope-
rierte. Auf die Linge dieses Stiickes wurde kein grosses Gewicht
gelegt; sie betrug bald 1 em, bald 1 dm und stieg bis zu 1 m
und wohl auch noch dariiber, ist aber hiufig nicht angegeben.
Das Resultat war, dass bei fast allen untersuchten Pflanzen der
Wassertransport durch die jeweilige Rindenringelung nicht
gestort wurde. Man pflegt hieraus den Schluss zu ziehen, dass
die Rinde am Saftsteigen nicht beteiligt sei. Es lasst sich aber
unschwer einsehen, dass dieser Schluss nicht ganz berechtigt
ist. Als Versuchspflanzen kamen z. T. hohe Biaume zur Anwen-
dung, so dass die Linge der Ringelungszone im Vergleich zur
Linge des Organs sehr gering war. Die Ringelung erfolgte ferner
meist in der Nihe des Bodens, also an der Stelle, wo der Stamm
die grosste Dicke hat und wo daher durch die Ringelung die
Querschnittsfiiiche die relativ geringste Reduktion erfihrt. Die
Experimente zeigen nur, dass die Entfernung der betreffenden
Rindenzone fiir die Wasserzufuhr nicht in Betracht kommt,
nicht aber, dass die Rinde als solche fiir das Saftsteigen ohne
Bedeutung ist. Durch die Entfernung kleinerer Rinden- und
Holzpartien kdnnte man ja zuletzt iiberhaupt alles nur wiinsch-
bare «beweisen». Ks lassen sich von der Wurzelspitze bis hin-
auf zur Stammspitze in allen Geweben kleine Stiicke wegope-
rieren, ohne dass eine Schidigung eintritt, und so liesse sich
denn « beweisen», dass fiir den Baum sowohl die Wurzeln, wie
auch der Stamm, die Aeste und die Blitter vollstindig tiber-
fliissig und entbehrlich sind. '

Man muss also die Rindenringelung nicht nur einen cm oder
einen dm weit ausfithren, sondern man muss die Rinde voll-
stindig entfernen, wenn man sich iiber ihre Beteiligung am
Saftsteigen ein Urteil bilden will. Aber auch dann ldsst sich
hochstens nachweisen, dass die Rinde zur Wasserleitung ent-
behrlich ist, nicht aber dass sie unter gewdhnlichen Umstéinden

am Saftsteigen tiberhaupt nicht teilnimmt.

- Derartige Versuche haben nun gezeigt, dass die Rinde bei
allen untersuchten Pflanzen vorhanden sein muss, um auf die
Dauer einen ausreichenden Wassertransport zu ermoglichen.
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Die Entfernung der Rinde wirkt allerdings nicht tiberall gleich
nachteilig und es ist wahrscheinlich, dass ihre Bedeutung fiir
das Saftsteigen vornehmlich in einer auf die peripheren Holz-
partien ausgelibten Schutzwirkung beruht. '
- Es kommt also, wie tibrigens schon aus den Experimenten
von Hales hervorgeht, dem Holzkorper ganz oder hauptsichlich
die Aufgabe zu, als Leitbahn fiir den aufsteigenden Wasser-
strom zu dienen. Denn dass das Mark in der Regel keine bedeu-
~ tende Rolle spielt, ist leicht einzusehen und durch ausbohren
dieses Gewebes auch experimentell zu beweisen.

Das Holz stellt in alten Stimmen oft einen sehr massigen
Zylinder dar und es ergibt sich daher die neue Frage, ob alle
Teile des Querschnittes gleich gut leiten, oder ob die Leitung
auf gewisse Partien ganz oder vornehmlich lokalisiert ist. Bei
Kernbdumen geniigt, wie lingst bekannt, ein missig tiefer,
ringformiger Sageschnitt um die hoher gelegenen Teile zum
- Abdorren zu bringen, wihrend bei Splintbdumen die gleiche
Operation nichts schadet. Man hat hieraus vielfach den Schluss
gezogen, dass bei Splintbiumen die éltern Jahresringe genii-
gend Wasser leiten konnen; doch ist dieser Schluss offenbar
verfehlt. Denn wenn das &ltere Holz 1 mm weit ausreichende
Wassermengen zu befordern vermag, so ist damit nicht gesagt,
dass es dies auch 10 oder 50 m weit tun kann.

Wenn auch die bisherigen Versuche noch manches zu wiin-

schen iibrig lassen, so ldsst sich aus den vorliegenden Daten
immerhin entnehmen, dass den jiingern Holzschichten bei man-
- chen Pflanzen die Hauptrolle zufillt.
Wenn man auf fast die ganze Linge des Astes einen Sektor
~von der Hilfte oder drei Vierteln des Querschnittes entfernt,
so bleiben die Blétter turgeszent. Es ist damit bewiesen, dass
ein kleiner Bruchteil des Astquerschnittes geniigt um eine aus-
reichende Wasserversorgung der Blitter zu ermoglichen, sobald
der iibrighleibende Astteil unversehrt gelassen wird.

Es bleibt ferner zu untersuchen ob in einem Jahresring Friih-
und Spitholz in verschiedener Weise leiten, und endlich istzu
ermitteln wie die einzelnen, das Holz aufbauenden Zellformen :
Gefédsse, Tracheiden, Libriform, Parenchym, an der Leitung



sich beteiligen. Zur Beantwortung derartiger Fragen liess schon
Magnol 1709 farbige Losungen in den Pflanzen aufsteigen und
diese Versuche wurden bis in die neuere Zeit vielfach wieder-
holt. Der Erfolg entsprach der aufgewendeten Miihe allerdings
nicht, da die Resultate dieser Farbstoffexperimente nur mit
Vorsicht verwertet werden diirfen. Zu welch verkehrten Schliis-
sen diese Methode fithren kann, zeigen die folgenden Parallel-
versuche : , ,

1. Man stelle eine abgeschnittene Pflanze in Farblosung : diese
steigt in den Gefissen und Tracheiden.

2. Man stelle ein bewurzeltes Exemplar der gleichen Pflanze
in dieselbe Farblosung: der Farbstoff wird, so lange die Wur-
zel lebend ist, nicht in nennenswerter Menge aufgenommen.

Aus Versuch 1 zieht man oft den Schluss, dass nur Gefisse
und Tracheiden leiten. Aus Versuch 2 miisste man mit dersel-
ben Logik folgern, dass die Wurzel tiberhaupt keine bemer-
kenswerten Wassermengen aufnimmt.

Nehmen wir nun einmal an, wir héitten einen Farbstoft gefun-
den, der von der lebenden Wurzel leicht in grossen Mengen
durchgelassen wird. Aus der Fiarbung der Zellen diirfen wir
dann wohl schliessen, dass der Farbstoff sie passierte, aus der
Nichtfarbung diirfen wir aber nicht das Gegenteil folgern;
denn die vorliegenden Farbstoffversuche haben zur Gentige
gezeigt, dass Zellen ungefarbt bleiben konnen, obschon sie vom
Farbstoft passiert worden sind. Es gentigt also nicht, dass der
Farbstoff eine Zelle durchwandert, diese muss auch die Féhig-
keit besitzen ihn in ausreichender Menge zu speichern, so dass
er nachweisbar wird. Weiter ist zu bedenken, dass die Permea-
bilitatsverhaltnisse der Plasmahiute sehr verschieden sein kon-
nen, und wenn gewisse lebende Zellen einen Stoff passieren
lassen, so ist damit nicht gesagt, dass dies beim Holzparenchym
auch der Fall sein muss. Gewohnlich operierte man iibrigens
nicht mit ganzen PHanzen, sondern mit abgeschnittenen Aesten;
da aber in diesem Falle die Inhalts- und Druckverhiltnisse in
den Gefiassen ganz andere sein konnen als im intakten Zustand,
so vermogen Versuche mit abgeschnittenen Aesten erst recht
keine zuverldssigen Resultate zu ergeben. o )
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. Die Gefisse, welche die Gestalt langer Rohren haben, wiirden
nun offenbar fiir die Wasserleitung eine sehr bequeme Form
besitzen; man war aber lange Zeit in dem Irrtum befangen,
dass die Gefisse nicht Wasser sondern Luft enthalten, eine
Anschaung, welche zu der heute noch gebriuchlichen Bezeich-
nung Tracheen gefiithrt hat. Aber auch spiter, als der Wasser-
gehalt der Gefiisse sichergestellt war, fasste man sie lange Zeit
nicht als Leitungsrohren auf. Der Pflanzeunphysiologe Sachs
suchte in seiner Imbibitionstheorie die Hypothese zu begriinden,
dass das Wasser nicht in den Hohlrdumen der Gefisse empor-
steige, sondern in den Windern. So merkwiirdig und unwahr-
scheinlich diese Annahme auch erscheinen mag, die geschickte -
Darstellung und das Ansehen ihres Begriinders, wie auch das
Versagen der tibrigen Erklarungsversuche, gewihrten der Imbi-
bitionstheorie lange Zeit eine dominierende Stellung. Doch ihr
Todesurteil war gesprochen, als man durch Verstopfen der
Gefisslumina die Blitter zum Welken und Verdorren brachte.

Es wird also oftenbar das Lumen de1 Getasse in erster Linie
als Leitbabn dienen. ~ |

Wenn aber die Gefisse leiten, so miissen es auch die Tra-
cheiden tun, welche bei den Coniferen ihre Stelle iibernehmen.
Und wenn die Tracheiden als Leitbahnen fungieren, dann kann
man gewissen Libriformzellen ein &hnliches Verhalten nicht
absprechen, da anatomisch sehr viele Ueberginge vorkommen
and es sich ebenfalls um tote Elemente handelt. Die Unter-
schiede in der Funktion werden voraussichtlich quantitativer
Natur sein..

Was endlich das Parenchym betrifft, so muss es sicher auch
leitungsfihig sein; denn sonst konnte ja, da die Wurzel von
Parenchym umgeben ist, gar kein Wasser in dle Pflanze hinein
gelangen. .

- Viel schwieriger als dle Frage ob eine Zellform iiberhaupt
leitet oder nicht, ist die quantitative Seite des Problems, die
Entscheidung dariiber wie stark eine bestimmte Zelle bei einer
bestimmten Pflanze an der Wasserleitung beteiligt ist. Fiir eine
bestimmte Form von Parenchym, das Wassergewebe einiger .
Blitter, wies Westermaier nach, dass eine bis zur Turgescenz
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gehende Wasseraufnahme nur etwa 3 cm weit erfolgt, die Lei-
tungsfihigkeit also sehr gering ist. Ob das Holzparenchym die-
selbe Eigenschaft besitzt, kann nur durch spezielle Versuche
mit Sicherheit entschieden werden.

Soweit unsere derzeitigen mangelhaften Kenntnisse gehen,
diirften als Wasserleitungsbahnen in erster Linie die Hohlraume
der Gefisse und Tracheiden in Betracht kommen.

Von den Wegen, die das Wasser einschligt,. wenden wir uns
zu den Kriften, die es bewegen.

2. Die an der Wasserhebung beteiligten Kriifte.

Um die Grosse der zur Leitung erforderlichen Krifte richtig
beurteilen zu kdnnen, ist es notig: 1. die Menge des zu leiten-
den Wassers zu kennen; 2. die Geschwindighkeit mit der diese
Leitung zu erfolgen hat, und 3. die Widerstinde die einer Ver-
schiebung des Wassers entgegentreten.

Wiirde der Stamm nur zur lLeitung und nicht gleichzeitig
auch zur Speicherung des Wassers dienen, so miisste er stets
genau so viel Wasser leiten, als die Krone durch Verdunstung
verliert, der erwihnte Birkenstamm also im Maximum mehrere
- hundert Liter pro Tag. Das sind nun ganz bedeutende Mengen.

Die Geschwindigkeit liesse sich berechnen, wenn die Menge
des geleiteten Wassers und die Grosse der leitenden Quer-
schnittsfliche bekannt wéiren. Dies ist aber nicht der Fall und
so sind wir denn auf andere Methoden angewiesen. Am meisten
Zutrauen verdienen die Kxperimente mit intakten Pflanzen,
wie sie vornehmlich von Sachs ausgefiithrt worden sind. Es zeigte
sich, dass Losungen von salpetersaurem Lithium, welche von
der lebenden Wurzel aufgenommen werden ohne sie zu schidi-
gen, in den verwendeten Topfpflanzen aufstiegen mit einer
Geschwindigkeit von 0,19 bis 2,1 m in der Stunde. Generali-
sieren lassen sich diese Zahlen selbstverstindlich nicht und fiir
Béume mit dicken Stimmen wird die Geschwindigkeit in ver-
schiedenen Jahresringen wohl recht verschieden sein konnen,
~in den peripheren Teilen grosser, in den zentralen kleiner.
Wir werden unterscheiden miissen zwischen der maximalen
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Geschwindigkeit, wie sie die Sachs’sche Methode ergibt und der
Durchschnittsgeschwindigkeit, die Schiwendener fir einen Bu-
chenstamm zu 2 m pro Tag berechnete. ~
- Um sich ein Urteil zu bilden itber die Grosse der zum Was-
sertransport notigen Krifte, ist es dann weiter erforderlich den
Widerstand zu ermitteln, den das Wasser in den Leitungsbah-
nen erfihrt. Was ist nun aber hier unter dem Leitungswider-
stand zu verstehen ? Lisst er sich messen durch den Druck der
dauernd am einen Stammende bestehen kann ohne durch Fil-
tration ausgeglichen zu werden, oder ist er zu messen durch
‘den Ueberdruck, der das Wasser mit der Geschwindigkeit des
Saftsteigens durch den Stamm bewegt ?

Physiologisches Interesse hat offenbar vor allem die zwelte |
Methode, deren Resultate hier allein erwihnt sein mogen.
Jamnsefand, dass bei einem Druckunterschied von 1 Atm. Ginkgo
und Abees nicht hoher als '/, m, Pinus Strobus nicht hoher als
1 m werden diirfte, da bei dem vorhandenen Filtrationswider-
stand das Wasser nicht iiber eine grossere Strecke in geniigen-
der Menge gepresst werden konnte. Fwart rechnete aus, dass
fir 100 m hohe Biume ein Druck von ca. 100 Atm. notig ist
um die Kronenspitze mit Wasser zu versorgen. Dixon allerdings
hat bei Versuchen mit Zaxus baccata viel geringere Werte
erbalten, so dass von einer Uebereinstimmung in den Zahlen

~angaben verschiedener Forscher keine Rede sein kann. Um
brauchbare Angaben zu bekommen, miissen die Versuchsbe-
~ dingungen dem natiirlichen Zustand moglichst nahe kommen.
Nun kann der Luftgehalt des Holzes und damit auch sein
Filtrationswiderstand zu ver schiedenen Zeiten recht verschie-
den sein und es lassen sich daher Bestimmuhgen, die bei klei-
nem Luftgehalt erfolgten, nicht generalisieren. Selbstverstind-
lich muss sich aber jede Theorie des Saftsteigens auch mit
einem maximalen natiirlichen Filtrationswiderstand abfinden.
Nach diesen Vorbemerkungen konnen wir uns an das Haupt-
problem des Saftsteigens wagen, die Ermlttlung der Kriifte,
die das Wasser bewegen.

Die Gefisse sind kapillare Rohren; es ist daher klar, dass
die Kapillaritit fir das Saftsteigen von Bedeutung sein wird.
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Aber die Gefisse sind nicht eng genug um das Wasser durch
Kapillaritit bis in die Baumkronen zu heben. Bei einem Durch-
messer von 0,1 mm betrigt die Steighohe 30 cm, bei einem
Durchmesser von 0,01 mm erst 3 m. Yon einem Emporheben auf
50 und 100 m kann somit bei den vorhandenen Gefissweiten
keine Rede sein. Die genaue Untersuchung hat ferner gezeigt,
dass die Gefisse in der Regel nicht nur Wasser, sondern in
wechselnder Folge Wassersidulchen und Luftblasen enthalten,
sog. Jamin’sche Ketten. Jedes Wassersiulchen hat 2 Menisken,
der eine zieht nach oben, der andere meist gleich stark nach
unten; eine Aufwirtsbewegung kann also nicht erfolgen. Ist
anderseits ein Gefiss ganz mit Wasser gefilllt, so dass der
Meniskus fehlt, so fehlt damit auch die hebende Kraft. In diesen
Fillen reicht also die Kapillaritit schon rein qualitativ nicht
aus. Liegen aber die Verhiltnisse so, wie es fur Kriuter sich
denken lisst, dass die Kapillaritit qualitativ geniigt, dann
fragt es sich, ob sie auch quantitativ ausreicht. Denn es kommt
ja nicht nur darauf an, dass Wasser gehoben wird, es muss
auch geniigend Wasser gehoben werden, wenn die Pflanze nicht
verdorren soll. Einen Beitrag zur Losung dieser Frage lieferte
schon vor langem ein Versuch von Ndgeli und Schwendener mit
einem mit feuchter Stirke gefiillten Rohr. Die Kapillaritit war
nicht im Stande auch nur einige Fuss hoch geniigend Wasser
zu befordern.

Je enger eine Kapillare ist, um so hoher wird sie das Wasser
heben. Nun befinden sich zwischen den kleinsten, hypotheti-
schen Membranpartikelchen Interstitien von solcher Feinheit,
dass sie auch mit dem besten Mikroskope nicht gesehen werden
konnen. In diesen unendlich feinen Zwischenridumen wird also
das Wasser auch unendlich hoch steigen. Hierauf griindet sich
die sog. Imbibitionstheorie von Suachs; das Rétsel scheint gelost,
die hebende Kraft gefunden. Die Kritik zeigte jedoch bald, dass
die Losung nur eine scheinbare war. Wir wissen bereits, dass
nach Verstopfung der Lumina der Leitbahnen die Blitter wel-
ken, dass also die Wiande nicht, wie Sachs glaubte, geniigend
Wasser zu leiten vermogen. Man braucht tbrigens nur ein
feuchtes Brett mit seinem untern Ende in Wasser zu stellen,
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um aus dem Austrocknen des herausragenden Teiles alsbald zu
erkennen wie wenig leistungsfihig die Imbibition und Kapilla-
ritit ist. Dasselbe zeigt ein am Stamm sitzender Aststumpf, der
erst mit Wasser durchtrinkt war und dann vertrocknete.

Schon seit langer Zeit war eine Erscheinung bekannt, die
auf eine ganz andere Kraft zur Wasserhebung hinwies. Wer im
Frithjahr die Rebe anschneidet oder die Birke anbohrt, sieht
wissrigen Saft aus der Wunde fliessen ; Rebe und Birke bluten
und das Gleiche gilt fiir viele andere Pflanzen. Dieses Bluten
ist so auffillig, dass es zu einer niheren Untersuchung geradezu
herausfordert. Schon Hales stellte durch einfache Experimente
fest, dass der Blutungsdruck bei der Rebe mehr als eine Atmos-
phére betragen kann, und fiir andere Pflanzen wurden spéiter
noch viel hohere Werte ermittelt, bis zu 8 Atmosphéren. Sollte
dieser Blutungsdruck nicht im Stande sein das Wasser in die
Spitzen der Krauter und in die Kronen der Biume zu heben
und so das Problem des Saftsteigens zu losen? Wenn ja, dann
missten die Pflanzen offenbar im Hochsommer am stirksten
bluten, weil die Bliatter im Hochsommer am meisten Wasser
abgeben. Der Versuch zeigt aber, dass im Sommer aus einem
Bohrloch nicht nur kein Wasser ausfliesst, sondern sogar gierig
eingesogen wird. Das Verhalten ist also ein total anderes; die
Wurzel pumpt nicht nur kein Wasser nach oben, sie saugt
sogar noch Wasser ein. Der Blutungsdruck ist somit fur die
Wasserversorgung nicht von wesentlicher Bedeutung, denn er
fehlt dann, wenn er am notigsten wire.

Bereits suchte daher Hales die bewegende Kraft anderswo.
Er hatte am obern Ende eines Glasrohres einen beblitterten
Zweig luftdicht befestigt, das Rohr mit Wasser gefiilllt und mit
dem untern Ende in Quecksilber getaucht. Nach kurzer Zeit
. fing das Quecksilber an zu steigen. Hales betrachtete daher die
Blitter als Saugpumpen, die das Wasser aus den Wurzeln
durch den Stammm emporziehen. Schneidet man einen lebhaft
transpirierenden Zweig unter Quecksilber ab, so stiirzt es mit
grosser Gewalt in die Gefisse hinein. Es muss also in dem
Innern der Gefisse, wie in dem Rohr einer Saugpumpe, ein
luftverdinnter Raum vorhanden sein. Wie hoch kann nun in

4
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einem itber der Wurzel abgeschnittenen, mit der Schnittfliche
in Wasser gestellten Baume das Wasser emporgesaugt werden ?
Wiire der luftverdiinnte Raum in den Gefissen ein Vacuum,
so vermochte der Luftdruck das Wasser rund 10 m emporzu-
heben. Die Biume werden aber bedeutend hoher, zudem kann
bei einer intakten PHlanze der Luftdruck nicht auf die Gefisse
einwirken wie bei einem abgeschnittenen Ast, da ja die Leit-
bahnen itberall abgeschlossen sind. Man befand sich also wie-
der in einer Sackgasse.

Eine merkwiirdige Beobachtung von Askenasy brachte einen
Ausweg. Ein mit Wasser gefiilltes Glasrohr war oben mit einem
Gipsblock luftdicht verbunden und tauchte unten in Quecksil-
ber. Der Gipsblock verdunstet Wasser und wiirde dieses nicht
sofort von unten ersetzt, so miisste ein leerer Raum entstehen,
den aber der dussere Luftdruck durch Emportreiben des Queck-
silbers sofort zum Verschwinden bringen wiirde. Man begreift
daher, dass das Quecksilber in diesem Glasrobhr annihernd so
hoch steigen kann wie im Barometer. Aber es stieg hoher, bis
89 cm bei 75,3 cm Barometerstand.

So wurde man auf einen Faktor aufmerksam, den man bis
dahin iibersehen hatte, die Kohdsion des Wassers. In einer
Wassersiule, die keine Luft enthilt und nicht in Bewegung ist,
braucht es einen Zug von mehreren Atmosphéiren um sie zu zer-
reissen. Diese hohe Kohiision des Wassers liegt einer Theorie
zu Grunde mit der Askenasy und Dixon die Wasserhebung erkla-
ren wollen. Hiernach bewirkt die Sonnenwirme die Verduns-
tung an der Aussenfliche der Blattzellen, die Imbibitionskraft
der Wand dieser Zellen saugt Wasser aus dem Innern auf und
vermehrt dadurch die osmotische Kraft. Diese iibt einen Zug
aus, der sich vermoge der Kohésion des Wassers bis zur Wur-
zel fortsetzt und so an die lebenden Zellen der Wurzel gelangt.
Hier setzt er sich wieder in osmotische Kraft um, die dann,
wenn die Wurzeln an Wasser grenzen, zur Aufnahme desselben
in die Pflanze fuhrt. Somit liegt die eigentliche Hebungskraft in
der Imbibition, denn wenn die Membran kein Wasser mehr an
sich reisst, dann findet auch, trotz der Kohision, keine Wasser-
bewegung mehr statt. Wir sahen jedoch schon dass die Imbibi-
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tionskrifte wohl wenig leistungsfihig sind und dass daher ein
quantitativer Erklirungsversuch auf diesem Wege wenig Aus-
sicht hat. , , :

- Die Kohisionswirkung, welche zwei aufeinanderfolgende
Querschnitte einer Wassersidule auf einander ausiitben, hort
auf, sobald diese Querschnitte von einander getrennt werden.
In den Jamin’schen Ketten, in welchen die auf einanderfolgen-
"den Wassersiulen beinahe vollstindig getrennt sind, kann
daher kein Kohisionszug angenommen werden. Die letzte
- Moglichkeit liegt hier in der Voraussetzung, die notwendigen
zusammenhidngenden Wassersiulen seien durch seitliche Ver-
bindungen durch die Gefiss- und Tracheidenwinde hindurch
hergestellt. Diese Voraussetzung ist aber nichts weniger als
selbstverstindlich und die Untersuchungen Schwendeners spre-
chen gegen ihre Richtigkeit.

Es sei in dieser Stelle bemerkt, dass wir auch heute noch
nicht wissen wie der Inhalt der Leitungsbahnen sich bewegt.
Verschiedene Ansichten stehen sich gegeniiber ohne dass es bis
jetzt gegliickt wire etwas Sicheres in Erfahrung zu bringen.

Aber selbst dann, wenn kontinuierliche Wasserfaden in genii-
gender Menge vorhanden sind, ist erst ein System geschaffen,
in dem eine Wirkung der Kohision denkbar ist; ob die Kohi-
sion auch wirklich in ausschlaggebender Weise eingreift, wollen
wir jetzt untersuchen. Die meisten Bestimmungen der Kohésion
wurden ausgefiithrt an ruhenden und mehr oder weniger luft-
freien Wassersiaulen. Die auf diesem Wege erhaltenen Grossen-
werte haben wohl physikalisches Interesse, sind fiir uns aber
nicht zu gebrauchen, da in den Leitungsbahnen das Wasser
weder luftfrei noch ruhend ist. Versuche mit bewegten Wasser-
siulen finden wir bei Askerasy und Bohm. Es wurden Glasroh-
~ren, an deren oberem KEnde ein Gipspfropf oder ein Zweig
befestigt war, mit luftfreiem Wasser gefiillt und in Quecksilber
getaucht. Der maximale Zug, dem hier das luftfreie Wasser
Stand hielt, betrug bei Askenasy 14 em Quecksilber, bei Biohm
16 cm Quecksilber und stieg bei Versuchen anderer Autoren
bis tiber 36 cm. Das sind, hohen Stimmen gegeniiber, ver-
schwindend kleine Betrige, ferner handelt es sich um luftfreies
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Wasser, das wir in natura nicht haben, endlich betrug die
Geschwindigkeit der Bewegung hochstens 4 cm. pro Stunde,
wihrend Sachs 200 e, Pfitzer und Strasburger sogar 600 cm
nachgewiesen zu haben glauben.

Weitere Versuche iiber die Kohidsion fliessenden Wassers
machte Steinbrinck mit seinem Ueberheber. Er fand, dass
Wasser in Fadenform von 2 mm Dicke bei fortschreitender
Greschwindigkeit von ca. 2 cm pro Sekunde unter Umstinden
einen Zug von vier Atmosphiren, bei kapillaren Dimensionen
auch von tber fiinf Atmosphiren aushalten kann. Bei stirkerer
Erschiitterung reisst jedoch das Wasser ; auch gelten die Resul-
tate nur fiir grosste Luftarmut.

Wenn nun auch diese Experimente manches zu wiinschen
iibrig lassen, so erscheinen sie doch zuverlissiger als die neues-
ten Versuche Dixons, weil sie eben noch am ehesten eine
Anwendung auf natirliche Verhéltnisse erlauben.

Also selbst dann, wenn wir kontinuierliche, luftfreie Wasser-
siulen voraussetzen und den Filtrationswiderstand vernach-
lassigen, reicht die Kohdsion nach der Mehrzahl der Bestim-
mungen lange nicht aus. Ziehen wir gar noch den Filtrations-
widerstand in Betracht, der wohl 50—100 Atm. betragen kann.
beriicksichtigen wir den Luftgehalt des Wassers und das Vor-
handensein Jamin’scher Ketten, so diirfte sich mit gentigender
Deutlichkeit ergeben, dass von einer Kohésions«theorie» nicht
gesprochen werden darf. Dass tibrigens in dem Wasser der Lei-
tungsbahnen die Kohision schwicher sein muss als die ihr ent-
gegenwirkender Krifte, geht schon aus der einfachen Tatsache
des Vorhandenseins von Luftblasen in den Leitbahnen hervor.

Aber die Kohision, und wiire sie auch noch so gross, vermag
des Wasser nicht zu bewegen ; sie ist nur eine haltende Kraft.
Die bewegenden Krifte glauben die Verfechter der Kohiisions-
hypothese in der Imbibitionskraft der Blattzellwinde und in der
osmotischen Saugung der Mesophyllzellen gefunden zu haben.

Dass die Imbibition ausreichen kann ist vorldufig eine Behaup-
tung, da keinerlei Beweise erbracht worden sind. Dagegen
sprechen die frither erwéiihnten Tatsachen gegen eine grosse
Leistungsfihigkeit der Imbibition und die gleich zu behandeln-
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strecke die Blitter welken und verdorren, obschon die Wurzeln
geniigend Wasser aufnehmen konnen und obschon die Imbibi-
tionskraft der Mesophyllzellen in keiner Weise verindert wird.

Durch die Zwischenschaltung der osmotischen Saugung der
Mesophyllzellen ergibt sich eine neue Schwierigkeit, die so
lange bestehen bleibt, als nicht nachgewiesen ist, dass diese
Saugung grosser ist, als der Zug der — hypothetischen — durch
Kohision zusammenhingenden Wassersiule vermehrt um die
Filtrationswiderstinde von der Wurzel bis zum Blatt. Der
osmotische Druck der Blattzellen wird verschieden angegeben.
Eine Zunahme des osmotischen Druckes mit der Insertionshohe
der Blatter fand Dixon nicht, dagegen hilt er ihn in allen Fil-
len gross genug um die angehingten hypothetischen Wasser-
fiden zu tragen. Bei dem ausserordentlich hohen Filtrations-
widerstand ist das aber sehr fraglich; man hat ja wohl in den
Mesophyllzellen einen Turgor von 30 Atm. und selbst dariiber
festgestellt, aber doch nicht Drucke vom doppelten und dreifa-
chen Werte.

Durch Berechnung der Leistungsfihigkeit der bekannten
physikalischen Krifte ist Schwendener schon ldngst zum Schluss
gekommen, dass auf diese Weise das Saftsteigen in hoheren
Biaumen nicht erklirt werden kann und dass daher eine Betei-
ligung lebender Zellen unerlisslich erscheint. So klar und pré-
zis die kritischen Studien Schwendeners auch sind, es wird sich
gegen dieselbsn doch immer einwenden lassen, dass Schwende-
ner nur die uns bekannten physikalischen Krifte in Rechnung
ziehen konnte; moglicherweise spielen aber im Baume physika-
lische Krifte eine Hauptrolle, die wir noch gar nicht kennen.
Es muss daher erwiinscht sein, die Entscheidung der Frage
nach der Beteiligung lebender Zellen noch auf einem andern
Wege zu versuchen. Strasburger stellte zu diesem Zwecke zahl-
reiche Experimente an. Einmal totete er bei langstengeligen
Pflanzen die Stengel mit heissem Wasser, schnitt sie unten ab
und stellte sie in eine Farblosung. Es zeigte sich, dass der
Farbstoff bisin die Blitter stieg und daraus zog Strasburger den
Schluss, dass die physikalischen Krifte doch ausreichen miis-
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sen. Nun bringt aber das Abschneiden des Stengels wesentliche
Verinderungen mit sich; es kann der Luftdruck das Wasser in
den Gefissen emportreiben, es konnen kontinuierliche Wasser-
siulen sich bilden; es sind daher schon aus diesen Griinden
derartige Versuche nicht recht geeignet einen Schluss zu ziehen
auf das Verhalten der intakten Pflanze. Ferner ist mit dem
Nachweis von Farbstoff in den Blittern nur gezeigt, dass das
Wasser steigt. Damit die physikalischen Krifte ausreichen,
miissen sie nicht nur bewirken, dass das Wasser in die Baum-
spitzen steigt, sondern auch dass es in geniigender Menge steigt.
Die Versuche sind also erst dann beweiskriftig, wenn man, 1.
den abgetdteten Stengel nicht abschneidet, sondern an der
Waurzel belisst, und wenn, 2. durch das Turgeszentbleiben der
Blatter der Nachweis erbracht ist, dass tatsichlich geniigend
Wasser transportiert wird. Strasburger machte solche Experi-
mente mit Wistaria- und Bryonia-Pflanzen, deren Wurzeln und
Blatter vollstindig im normalen Zustand belassen wurden,
wahrend der Ast bezw. Stengel auf eine lange Strecke eine
Abtotung durch Abbrithen erfuhr. Die Blitter welkten nach
relativ kurzer Zeit. Diskutiert wurden diese Versuche nicht und
doch sind es die einzigen, welche auch die quantitative Seite
des Problems beriithren und daher fiir die Entscheidung der
Frage nach der Beteiligung lebender Zellen beim Saftsteigen
hervorragende Bedeutung besitzen.

Spiter sind dann derartige Abtotungsversuche von andern
Seiten in grosserem Masstabe ausgefithrt worden an Biumen,
Strauchern und Kriutern. Der Erfolg war stets derselbe: die
Blatter tiber der abgetoteten Strecke welkten und verdorrten,
langsamer, wenn die tote Zone kiirzer war, rascher, wenn sie
eine grossere Linge besass. Damit ist nun jedenfalls gezeigt,
dass die Unversehrtheit der lebenden Zellen des Stengels fiir
das Saftsteigen in irgend einer Weise notig ist und zwar auch
bei niederen Krautpflanzen, nicht nur bei hochstiimmigen Biiu-
men. Das Problem ist also jedenfalls verwickelter als man frii-
her glaubte. |

Worin besteht nun die Bedeutung der lebenden Zellen? Die-
ser wichtigen Frage wollen wir uns jetzt zuwenden. Es ist denk-
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bar, dass das Welken auf eine Verstopfung, Luftfiillung oder
Membranveridnderung der Gefisse sich zuriickfithren lisst und
dass somit die lebenden Stengelzellen dazu dienen die Leitbah-
nen leitfihig zu erhalten. Es ist denkbar, dass durch das Abbrii-
hen des Stengels die Wurzeln oder Blitter direkt Schaden
leiden. Es ist aber ferner auch moglich, dass die lebenden
Stengelzellen einen Teil der zur Hebung notigen Kraft liefern.

Sind Gefissverstopfungen die Ursache des Welkens, dann
muss man die meisten leitenden Gefisse und Tracheiden zur
Zeit des Welkens verstopft finden. Weniger zahlreiche Versto-
pfungen sind bedeutungslos, denn es wurde experimentell bewie-
sen, dass drei Viertel des Ast- oder Stammquerschnittes auf
mehrere Dezimeter entfernt werden konnen ohne Welken her-
beizufithren. Die mikroskopische Untersuchung ergab, dass zu
Beginn des Welkens nennenswerte Verstopfungen gewohnlich
fehlten und dass diese somit den ungeniigenden Wassertrans-
port'nicht verschuldet haben konnten. Da ferner die Verstopfun-
gen nur an der Grenze der toten Strecke vorkommen, so steht
die Stirke der Verstopfung in keinem Zusammenhang zur
Lange der abgetdteten Zone; das Welken aber zeigt gerade
das entgegengesetzte Verhalten, es erfolgt um so rascher, je
langer die tote Strecke ist.

Den obigen Schlussfolgerungen wurde entgegengehalten, es
seien Verstopfungen denkbar, welche der mikroskopischen
Beobachtung entgehen. Suchen wir daher nach einer anderen
Methode. So viel ist jedenfalls sicher, dass eine Verstopfung
erst dann praktische Bedeutung hat, wenn sie den Wasser-
durchtritt hemmt. Es muss also durch richtig ausgefiithrte
Bestimmungen des Filtrationswiderstandes diese Schwierigkeit,
zu umgehen sein. Die vorliegenden Versuche haben nun gezeigt,
dass der Filtrationswiderstand in lebenden und toten Aesten -
sich anndhernd gleich verhilt, und dadurch wird sehr wahr-
scheinlich gemacht, dass das Welken der Blitter durch sekun-
ddre Verdnderungen in den Gefissen nicht bedingt ist.

Es fragt sich zweitens ob nicht durch das Abtoten des Sten-
gels auch die Wurzeln und Blétter geschidigt worden sind. Aus
dem Frischbleiben der unterhalb der toten Zone gelegenen



— 5 —

Teile folgt, dass die Wurzel intakt blieb. Dagegen wird von
Dizxon und Overton behauptet es sei das Absterben und Welken
der Blatter hauptsichlich auf plasmolysierende und giftige Sub-
stanzen zuriickzufithren, die von den toten Partien herstam-
‘men sollen. Die Wiederholung dieser Versuche bestitigte jedoch
diese Angaben nicht. Die vermutete Giftwirkung war in keinem
Falle nachzuweisen und die Behauptung, dass Wasser iiber
tote Stengelstrecken in ausreichender Menge geleitet werden
konne, liess sich auf eine mangelhafte Versuchsmethode zuriick-
fiihren.

Nach meinem Dafiirhalten ist somit bei dem heutigen Stande
unserer Kenntnisse die Annahme am wahrscheinlichsten, dass
die lebenden Stengelzellen einen Teil der zur Wasserhebung
notigen Kraft liefern, und zwar nicht nur bei Biumen und
hohen Striuchern, sondern auch bei Krautpflanzen. Ein absolut
stringenter Beweis fiir die Beteiligung lebender Zellen an der
Hebungskraft ist allerdings nicht erbracht.

Ueber die Art und Weise wie die lebenden Zellen an der
Hebungskraft mitwirken diirften, sind verschiedene Moglich-
keiten denkbar. Alle bisherigen Erkliarungsversuche, die auf
die Mitwirkung lebender Zellen sich griinden, haben versagt
und die Zeit fiir eine Theorie, die wesentlich bessere Aussichten
hat, scheint noch in der Ferne zu liegen.

Das Resultat zu dem wir gekommen sind, ist keineswegs
angenehm, denn dadurch wird auch der so wichtige Vorgang
des Saftsteigens zum Teil ein vitales Problem. Wo aber die
Vitalitit beginnt, da hort zur Zeit eine ausreichende Erklarung
auf. Wir missen zugestehen, dass nach zweihundertjihriger
Arbeit der Mechanismus des Saftsteigens immer noch dunkel
und ritselhaft ist. Aber eines haben wir trotzdem erreicht; ist
auch bei dem stindigen Aufwértsschreiten der Himmel gleich
fern geblieben, so hat doch der Horizont sich wesentlich erwei-
tert. Wir sehen deutlicher die Liicken, die noch auszufiillen
sind, und die Wege, die uns unserem Ziele naher bringen kon-
nen.
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