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Physiologische Ungleichheit bei morphologischer Gleichheit.
Von Friedl Weber (Graz).

(Aus dem pflanzenphysiologischen Institut der Universitit Graz.)

(Mit 1 Textabbildung.)

Die VerliaBlichkeit und Exaktheit physiologischer Untersuchungen
hingt in weitgehendem Mafe ab von der Gleichartigkeit und Vergleich-
barkeit der Reaktionsweise des Versuchsmaterials. Man ist daher stets
bemitht, geno- sowie phanotypisch moglichst gleichwertiges Material zu
verwenden. Insbesondere bei zellphysiologischen Untersuchungen wird es
aber immer mehr klar, wie wenig morphologische Homogenitit als
Kriterium fiir physiologische Identitit verlaBlich ist. Ulehla und
Mordvek (1923) haben daher anldflich ibhrer Studien an Basidiobolus
ranarum auf die dringliche Notwendigkeit hingewiesen, jeweilig ein
,standard testing“ zur Feststellung der physiologischen Identitit des
Versuchsmaterials vorzunehmen. Es erscheint mir wichtig, dal Einzel-
erfahrungen iber Fille von physiologischer Konstitutions- und Zustands-
ungleichheit bei morphologischer Gleichheit bekannt gegeben werden
weil dies zur Vermeidung von Irrtimern beitragen kann, die sich er-
geben wirden, wenn gleichaussehendes Zellmaterial ohne weitere Priifung
als physiologiseh gleichwertig hingenommen wird.

Eine systematische Darstellung der Methoden, mit denen es ver-
sucht werden konnte, eine physiologische Identititspriifung vorzunehmen,
liegt nocb nicht vor; es werden sich auch kaum viele allgemein giltige
Regeln aufstellen lassen. Man wird mit allen moglichen Mitteln versuchen
miissen, physiologische Heterogenititen aufzudecken. So konnte, um nur
einige Beispiele namhaft zu machen, Burk (1923) durch Ermittlung
des spezifischen Gewichtes eine Unterscheidung zwischen in ihren
GroBendimensionen identischen, physiologisch in ihrer Widerstands-
fahigkeit aber heterogenen Hefezellen erméglichen. Permeabilititsprifungen
durch Krehan (1914) und durch Fitting (1915) haben erkennen
lassen, dal die Epidermiszellen von Rhoeo discolor bei morphologisch
gleichem Aussehen sich im Winter in einem ganz anderen physiologischen
Zustand befinden als im Sommer. Ieh habe bereits an anderer Stelle
(Weber, 1925) kurz darauf hingewiesen, dafl sich durch Bestimmung
der Plasmaviskositit Zustandsunterschiede zwischen lebenden Zellen
aufweisen lassen, die sich sonst in keinerlei Weise verraten. Besonders
leicht gestattet die Beobachtung der Plasmolyseform die Unterscheidung
differenter Zellzustinde. So plasmolysieren die Zellen von Spirogyra
varians in Rohrzucker im rein vegetativen Zustand konvex, dagegen
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eckig im Zeitpunkt und Zustand, bevor sie zur Kopulation sich vor-
bereiten, wenn dies auch morphologiseh noch nicht zu erkennen ist
(Weber, 1925). Maige (1925) betrachtet die Unterschiede, die sich bei
Kultur in Zuckerlésung in der ,excitabilité amylogéne“ verschiedener
Zellen und Gewebe zu erkennen geben, als Index der ,différences plus
ou moins profondes dans la physiologie propre de ces cellules.*

Eine stark ausgeprigte jahreszeitliche Verschiedenheit kam
mir durch Zentrifugierungsversuche bei Elodea canadensis zur Kenntnis.
Im Winter liefen sich die Chloroplasten der Blattzellen durch Zentri-
fugierung relativ leicht verlagern; es geniigt bei einer Tourenzahl
von 2600 in der Minute und einem Achsenabstand von 16 em eine
Zentrifugierungsdauer von ca. 10 Minuten, um eine vollstindige Ver-
lagerung in das zentrifugale Zellende zu erzielen. Bei Zentrifugierungs-
versuchen im Mai und Juni dagegen war selbst bei einer Zentrifugierung
von 15, ja von 20 Minuten die Chloroplastenverlagerung nur ganz un-
vollkommen. Dabei wurde das gleiche FElodea-Material, das im Grazer
Leitungswasser in Kultur stand und sich im Aussehen von dem im
Winter verwendeten nicht unterschied, verwendet. Wenn auch ein Beweis
fehlt, dal dieser (vielleicht auf geiinderten Viskosititsverhiltnissen be-
ruhende) Unterschied zwischen Winter- und Sommerzustand der
Elodea-Zellen fir ihren Lebenstrieb irgendwelche Bedeutung hat, s©
warnt der Befund doch jedenfalls davor, Zustand und Reaktionsweise
der Zellen einfach auf Grund cytologischer Gleichartigkeit fir identisch
zu nehmen.

Auf dieselbe Weise, namlich durch Zentrifugierung, konnte im
Zellzustand mancher Pflanzen auch ein tageszeitlicher Unterschied
festgestellt werden. In den Mesophyllzellen der sukkulenten Blitter von
Sempervivum tectorum, montanum, hirtum und anderen Arten lassen
sich in den Nachmittagsstunden oder gegen Abend die Chloroplasten
leicht verlagern. Bei der im obigen charakterisierten Zentrifugierung
geniigt dazu eine Dauer von 30, ja oft von 20 Sekunden. Am Morgen
oder Vormittag ist zur gleichen Chloroplastenverlagerung eine Zentri-
fugierungsdauer von 60—90 Sekunden, ja noch linger erforderlich.
Bleiben die Blitter tagsiiber verdunkelt, so geniigt auch nachmittags
eine Zentrifugierungsdauer von 40 Sekunden nicht, um auch nur die
geringste Verlagerung zu bewirken. Hs mag sein, dafl ein Wechsel im
spezifischen Gewicht der Chloroplasten (bedingt durch den verschiedenen
Gehalt an autochthoner Stirke am Morgen und Abend) am Zustande-
kommen dieses auffallenden Unterschiedes beteiligt ist; es kann aber
wohl auch sein, dal der Viskosititszustand des Protoplasten, entsprechend
den Schwankungen des Siduregehaltes der sukkulenten Blatter, einem
tagesperiodischen Wechsel unterworfen ist. Auf jeden Fall laft sich
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durch den Unterschied in der Verlagerbarkeit der Chloroplasten eine
Differenz im Zellzustand am Morgen und Abend erkennen.

Weitere Beobachtungen an FElodea canadensis zeigen, dafl ver-
schiedene Partien ein und desselben Blattes, obwohl sie sich von den
benachbarten mikroskopisch nicht unterscheiden, innerlich doch stark
verschieden sein miissen:

Pearsall und Hanby (1925) fihren die Unterschiede in der
Blattform von Potamogeton perfoliatus auf den Ca-, bzw. K-Uberschull
des Standortswassers zuriick und konnten auch durch Kultur in Wasser
mit Ca im Uberschuf die breite Blattform experimentell hervorrufen,
in Wasser mit K im Uberschuf die schmale Blattform. Der Habitus
von FElodea canadensis verschiedener Standorte der Umgebung von
Graz schien mir dafir zu sprechen, daf analoge Verhiltnisse auch fir
diese Wasserpflanze, die in ihrer Blattform auffallend variiert, Geltung
haben. Ich wollte daher Kulturversuche (analog denen der genannten
Autoren mit Potamogetorn) mit Elodea durchfithren. Zunichst wurden
Exemplare in Grazer Leitungswasser gebracht, in dem auf 1 Liter
5 Gramm Kalisalpeter gelost war. Dabei ergab sich nun folgendes:

Nach 1—2 Wochen weisen die Blitter bestimmter Wirtel jedes
Sprosses scharf begrenzte Stellen auf, an denen alle Zellen abgestorben
sind, wibrend die ibrigen Blatteile (soweit sich erkennen lifit), voll-
kommen unbeschédigt bleiben; in jedem Blatt befinden sich zwei solche
tote Herde; sie liegen symmetrisch gegeniiber, einer am linken Rand
des Blattes und einer am rechten; vom Rand her erstreckt sich die
tote Partie in einer Ausdehnung von einem Vierte]l der Blatthreite,
also bis ungefihr die halbe Entfernung zur Mittelrippe. In bezug auf
die Lingsachse des Blattes liegen diese Stellen ungefihr in der Mitte
zwischen Spitze und Basis und nehmen '/,—'/, der Blattlinge ein (Fig. a).
Bei einzelnen Blittern tritt noeh an der Spitze des Blattes in der ganzen
Breite ein kleiner nekrotischer Herd auf.

Wie erwihnt, zeigten nicht alle Blitter eines Sprosses diese lokalen
Absterbeerscheinungen, sondern nur die Blitter ganz bestimmter Wirtel.
Und zwar waren es an jedem Sprol nur 4—6 Wirtel in der Nihe
der Spitze, die Blitter der ilteren Wirtel basalwirts sowie der aller-
jungsten zeigten keinerlei nekrotische Herde, sondern waren durchaus
gesund.

Diese Versuche ergaben also eine merkwiirdige Verschiedenheit
in der Empfindlichkeit von seiten verschiedener Blatter
und verschiedener Teile ein und desselben Blattes, fiir die
anatomisch keinerlei Anhaltspunkte namhaft gemacht werden konnten.
Lokale Empfindlichkeits- oder Resistenzunterschiede gegeniiber schidi-
genden Agentien wurden am FElodea-Blatt bereits einmal aufgefunden.
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Seifriz (1923) berichtet tiber ,the variability in sensitivity of cells
both in the same leaf and in different leaves ..... The dead cells are
usually grouped in pateches, suggesting a common physological state
before death in these regions. The less resistent cells may be grouped
into two blocks situated in similar positions on each side of the leaf.“
Die Lage und Ausdehnung der von Seifriz als besonders empfindlich
erkannten Zellgruppen entspricht im wesentlichen den hier von mir
beschriebenen nekrotischen Flecken. Von besonderem Interesse bei dieser
Ubereinstimmung ist es, daB es sich in diesen beiden Killen um
eine besondere Empfindlichkeit einer bestimmten Gewebe-
zone gegeniiber ganz verschiedenen
Agentien handelt: In den Versuchen von
Seifriz starben diese Zellgruppen unter der
Wirkung von 109 Aethylalkohol, bei meinen
Versuchen in einer physiologisch nicht
aequilibrierten Nihrlosung unter der Wirkung
eines K-Salzes. Es liegt nahe, anzunehmen,
dall eine spezifisch erhohte Permeabilitat
dieser Zellgruppen die Ursache ihrer ge-
steigerten Empfindlichkeit ist. Hs konnten
dies Stellen sein, die besonders zum Stoff-
durchtritt priadestiniert sind, dhnlich wie dies
fiir die Zellgruppen von Wasserpflanzen ange-
nommen wurde, die Mayr als Hydropoten, dzet, 10 Taga In Tefimge
Riede als hydromorphe Organe bezeichnet wasser, -- 055 Kalisalpeter.
hat. Hier miiBten diese Zellen allerdings Die schwarz gehaltenen Flecke
sowohl fiir lipoid- als auch fiir wasserlosliche sind abgestorben.

Stoffe besonders permeabel sein, Weitere b) Blatt von Elodea cana-
Versuche mit anderen schidlichen Eingriffen ~@ensis, eine Woche in Kupfer-

auch physikalischer Art konnten die Ent- o0 B el
] - schwarz gehaltenen Streifen

scheidung bringen. _ sind in der Natur intensiv

So viel kann jedenfalls schon gesagt violetthraun verfirbt.

werden, daB nicht unter der Einwirkung

von allen giftigen Substanzen diese Blattflecken frither sterben als
die iibrigen Blattpartien. Legt man z. B. Elodea-Sprosse in Kupfer-
wasser (d. i. Wasser, das durch einige Kupferdrahtstiicke giftig ge-
macht wurde), so sterben (bis auf eine besonders resistente Stelle an
der Basis der Blattmittelrippe und einen schmalen Streifen zu beiden
Seiten davon) alle iibrigen Teile des Blattes im wesentlichen gleichzeitig
nach etwa zwei Tagen ab. Nach Eintritt dieses durch Kupfer bedingten
Todes verrdt sich im ibrigen die Eigenart eines schmalen Gewebe-
streifens durch eine schon makroskopisech hochst auffallende violett-

a b

a) Blatt von Elodea cana-
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braune Verfirbung; dieser Streifen erstreckt sich vom unteren Drittel
des Mittelnervs nach der Basis zu, teilt sich bald und fithrt symmetrisch
in zwei Bogen an den linken und rechten Blattrand, den diese Bogen
in der Nihe des Blattgrundes erreichen (Fig. b). Auch in diesem Falle
wird demnach postmortal die Eigenart einer Gewebezone sichtbar, von
der in vivo nichts zu bemerken war.

Ungeklart bleibt auch die Tatsache, warum die Blitter nur be-
stimmter Wirtel die Kali-Schidigung aufweisen. Es scheinen Beziehungen
zum Alter der Blitter zu bestehen. Die ausgewachsenen Blitter werden
nicht geschidigt, auch die ganz jungen nicht, sondern nur diejenigen,
die sich gerade vor der Ubertragung in das Kali-Wasser aus der Knospen-
lage durch epinastisches Wachstum zu entfalten beginnen.

Man mufl wohl annehmen, dal in diesem Entwicklungsstadium
der Blitter in diesen Zellen ganz bestimmte Vorginge sich abspielen,
die bei Kali-Uberschuf im Aufenmedium zu letalen Schidigungen
fuhren; die jiingeren Blitter und Blattanlagen, die sich schon lingere
Zeit im Kali-Wasser befinden, bevor sie in dieses Stadium treten, ver-
mogen sich — konnte man dann annehmen — soweit daran anzupassen,
dap sie auch die spitere Entwicklung ohne Schaden durchmachen
konnen. Plasmolyseform-Versuche lassen erkennen, daf bereits in den
allerersten Tagen des Aufenthaltes im Kali-Wasser (bisweilen schon
nach vier Stunden) Anderungen der protoplasmatischen Grenzschichten
in allen Blattzellen sich einstellen. Wahrend in den Zellen der im Grazer
Leitungswasser kultivierten Elodea die Plasmolyse in 309 Rohrzucker
konkav beginnt, der Protoplast in zahlreichen Plasmafiden und breiten
Plasmabindern mit der Membran in Verbindung bleibt und sich nur
sehr schwer und langsam von ihr loszulosen vermag, beginnt die Plasmo-
lyse in den Kaliwasser-Elodea-Zellen (am zweiten Tag des Aufenthaltes
in diesem abnormen Medium) typisch konvex und der Protoplast rundet
sich ohne merkliche Fadenbildung rasch und leicht ab. Hs scheint also
durch das Kalisalz eine Verflissigung der Protoplasmagrenzschichten
eingetreten zu sein. Im Rahmen obiger Vorstellung miiite man also
annehmen, dal diese Verflissigung, bzw. die damit verbundene sonstige
Anderung des Plasmazustandes, mit dem Leben der empfindlichen Zellen
in der gekennzeichneten kritischen Entwicklungsphase nicht vertrig-
lieh ist.

Es sei noch erwannt, dal bereits nach vier Tagen Aufenthalt im
Kali-Wasser die Zellen der empﬁndlichen Stellen so weit geschidigt
sind, daf bei Plasmolyse in Rohrzucker die Chloroplastenanhiufung um
den Kern, die Systrophe, nicht eintritt, wéhrend in den iibrigen Blatt-
partien typische Systrophe in allen Zellen sich in kurzer Zeit einstellt.
Das Unterbleiben der Systrophe scheint aber ganz allgemein ein Zeichen
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von Schwichung oder Lihmung des Protoplasmas zu sein, wenigstens
konnten Hofler und Weber (1925) das Unterbleiben von Systrophe
im Narkosezustand feststellen. Nach sechs Tagen sieht man bisweilen
in allen Zellen dieser Flecke lebhafteste Protoplasmastrémung, was, wie
bekannt, nicht selten eine primortale Erscheinung ist. In den Zellen
der iibrigen Blattpartien ist keine Plasmastrémung zu bemerken.

Die Tatsache, dal physiologische Unterschiede zwischen
normalerweise identisch erscheinenden Individuen (seien es Zellen oder
vielzellige Einheiten) unter unginstigen Bedingungen be-
sonders leicht manifest werden, ist schon linger bekannt. Padl
(1914) hat darauf hingewiesen, daf die individuelle Variabilitit um so
stirker zutage ftritt, je weiter sich die Lebensbedingungen vom Optimum
entfernen. Fir morphologisch-cytologische Verinderungen hat Hart-
mann (1918) die Giltigkeit dieser Regel an Spirogyren realisiert ge-
funden. Die Bedeutung dieser vielleicht allgemein geltenden Gesetz-
mibigkeit fir physiologische Untersuchungen wurde besonders von
Paal bervorgehoben.

Auf Grund dieser Gesetzmifigkeit wird man erwarten diirfen,
physiologische Ungleichheiten am ehesten unter ungiinstigen Bedingungen
aufdecken zu konnen. Darin scheint mir ein methodischer Hinweis zu
liegen fiir eine strenge physiologische Identititspriifung.

Graz, am 8. Juni 1925.
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