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Vortrag, gehalten am 20. Mérz 1968.

Da die Ertragsbildung der Kulturpflanzen von
den ihnen zur Verfiligung stehenden Néhrstoffen
bzw. Niahrstoffmengen abhéngig ist und nur die-
jenigen wirksam werden kénnen, die in die Pflan-
zen hinein gelangen, hat sich die Agrikulturchemie,
besonders seit Liebig (1803—1873) fiir die Ndhr-
stoffaufnahme der Pflanzen interessiert. Man ver-
stand darunter zunéchst die im Verlauf der Vege-
tationsperiode bzw. der zur Ertragsbildung noéti-
gen Zeitspanne aus der Umwelt in die Pflanze auf-
genommenen Mengen anorganischer Nihrstoffe,
und zwar sowohl der unersetzlich notwendigen
Makroelemente (C, H, O, N, S, P, K, Ca, Mg, Fe) und
Mikroelemente (B, Cu, Mn, Zn, Mo, Co) sowie eini-
ger zwar nicht fiir Lebenserhaltung und ‘Wachstum
aller, wohl aber fiir die Herstellung der arttypi-
schen Zusammensetzung einzelner Pflanzenarten
notwendiger Elemente (wie Na, Cl, Si, J usw.). Alle
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librigen, mitunter in der Pflanze auffindbaren Ele-
mente konnen nicht als Nihrstoffe, sondern nur
als zufillig aufgenommene, accessorische Stoffe
bezeichnet werden. :

Wihrend des ersten Jahrhunderts der agri-
kulturchemischen Forschung bemiihte man sich
vorwiegend um die Zusammenhinge zwischen der
Darbietung verfligbarer Nihrstoffmengen und der
Menge des erzeugten Ertragsgutes, und die analy-
tischen Methoden, die zur Verfiigung standen, wa-
ren derart, dal man nur jeweils das Ergebnis {iber
lingere Zeitrdume hindurch erfolgter Nihrstoff-
aufnahmevorginge quantitativ erfassen konnte.
Eine nihere Kenntnis iiber die einzelnen physio-
logischen Vorginge der Nihrstoffaufnahme konnte
erst gewonnen werden, als es seit etwa 1940 mog-
lich war, mit Hilfe der Isotopentechnik und Mar-
kierung der Niahrstoffe deren Weg bei der Auf-
nahme in die Pflanze sowie weiter innerhalb der
Pflanze auch in kleinsten Mengen und sehr kurzen
Zeitabschnitten eindeutig und quantitativ messend
zu verfolgen. Seither hat sich auch das Interesse
der Agrikulturchemie der Physiologie der Nihr-
stoffaufnahme unmittelbar zugewandt, dessen Er-
gebnisse hier (im Folgenden) kurz zusammenge-
fafit und diskutiert werden sollen.

Die Pflanze kann Niahrstoffe in verschiedenen
Zustandsformen und auf verschiedenen Wegen auf-
nehmen, nidmlich gasférmige bzw. dampfférmige
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Néihrstoffe (0,, CO,, SO,, H,O, NH; etc.) aus der
Atmosphidre vorwiegend cuticuldr oder stomatér
durch das Blatt und sonstige Oberflichen ober-
irdischer Organe, oder auch durch die unterirdi-
schen Organe, und geldste Stoffe (Molekiile, Ionen)
aus dem wiBrigen Milieu (der Bodenldsung, den
Niederschldgen etc.) vorwiegend durch die Wurzeln,
aber auch durch die Oberflichen der oberirdischen
Organe (z. B. im Falle der Blattdiingung oder Be-
regnungsdiingung).

In beiden Fillen fiihrt der Weg der Aufnahme
der Stoffe vom AuBenmedium in die Zelle durch
folgende Strukturgebilde: Zellwandraum — Plas-
malemma — Protoplasma — (innerprotoplasmati-
sche Membranen) — Tonoplast — Zellsaft, wobei
freilich nicht jedes Néihrstoffmolekiil diesen Ge-
samtweg gehen muf, sondern auch nur Teilstlicke
davon gehen kann.

Nimmt man eine Pflanze aus ihrer Nihrlosung,
so nimmt man (nach schnellem Absplilen der Wur-
zeln) damit auch die von ihr aufgenommenen Nahr-
stoffe heraus und zwar jene, die sich in den In-
terzellularrdumen des Zellwandraumes befinden
(die eine Weite von 50—100 A aufweisen) und die
noch nicht in das Plasma eingedrungen sind, sowie
jene, die das Plasmalemma bereits durchschritten
haben und innerhalb vom Lemma vorliegen, also
das Ergebnis der eigentlichen, echten Aufnahme
darstellen.
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Nach Versuchen von Conway und Downey
(1950) mit Hefe, bei denen sich zeigte, da8 fiir eine
Hefemasse ein 26% des Volumens ausmachender,
den Interglobulérrdumen der dichtesten Kugel-
packung entsprechender Raum, ,Free space“, an-
genommen werden kann, der dem freien Zutritt
der Nihrlosung offensteht, bezeichnete Epstein
(1955) bei Gerstenwurzeln den mit 23 Vol%. gefun-
denen ,.frei zuginglichen Raum als ,,outer space“,
in dem sich auf Grund von Diffusionsvorgingen
im Austausch mit der Auflenlésung eine gewisse
Nahrstoffkonzentration vorfindet. Da infolge des
Vorhandenseins von elektrischen Ladungen an den
Oberflachen der Zellulosefibrillen des Zellwand-
raumes und ihrer Inkrustationen (Hemicellulosen,
Pektine etc.) eine Austauschkapazitit des Zell-
wandraumes -besteht, die fiir Kationen relativ
groB¥), fiir Anionen dagegen relativ klein ist, und
man es an diesen Oberflichen mit einer -Don-
nan-Verteilung der Ionen zu tun hat, schufen
Briggs und Robertson (1957) den Begriff
des ,,scheinbaren freien Raumes“ (,apparent free
space®, AFS) sowie den des ,Donnan freespace*
(DFS), der (nach experimentellen Befunden) sicher
den gesamten Zellwandraum, wahrscheinlich aber

*) Die Kationenaustauschkapazitit der Zellwidnde
betrigt nach DRAKE, VENGRIS u. COLBY (1951) bei
Dicotylen 9—30 maequiv./100g TS, bei Monocotylen
25—94 maequiv./100 g TS.
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auch einen Teil des Plasmaraumes umfaBt**). Tat-
sdchlich zeigt das Plasmalemma elektronenmikro-
skopisch sichtbare Einstiilpungen, die in Vesicular-
rdume des endoplasmatischen Reticulums iiberge-
hen, so da ein unmittelbarer Diffusionsaustausch
zwischen diesem und dem Auflenmedium (des Zell-
wandraumes) moglich ist. Allerdings stehen die
groBen - innerplasmatischen Oberfldchen dieser
Vesicularrdume im Gegensatz zu den kleinen Ver-
bindungsporen zum AufBlenmedium, so daB .die
AuBenldsung nicht in unverinderter Zusammen-
setzung von dort bis in das Innere des Plasmas
gelangen kann, sondern durch Stoffaustausch mit
den innerplasmatischen Oberflichen. viel schneller
ihre Zusammensetzung veridndert, als sie in der
Lage ist, sich mit der AuBenldésung erneut in ein
Diffusionsgleichgewicht zu setzen. Die Grenze zwi-
schen AFS und dem ,,Inner space“ (IS) des Proto-
plasmas und des Zellsaftes liegt dort im Vesiculum
des endoplasmatischen Reticulums, wo das Aufien-
medium seine spezifische Zusammensetzung ver-
liert und die Zusammensetzung des inneren Me-
diums annimmt. Der AFS kann somit nicht ein-

*#) Bei Nitella axillaris fanden DIAMOND
und SOLOMON (1959) 0,1% des Gesamtkaliums mit
23 sec Halbwertszeit sehr schnell austauschbar im ,free
space” des Zellwandraumes, 1,5% mit 5 Stunden Halb-
wertszeit schwerer austauschbar im Cytoplasmaraum
vorliegend, wahrend der Rest (98,3%) mit 40 Tagen
Halbwertszeit sehr stabil im Zellsaftraum vorlag.

4‘



deutig vom IS abgegrenzt werden und zeigt einen
kontinuierlichen Ubergang in diesen.

Das Hineinreichen der Auflenlésung in vesiculidre
Rédume des endoplasmatischen Reticulums ermog-
licht auch die unmittelbare Aufnahme und Resorp-
tion kleiner Volumina der AuBlenlésung durch den
oft beobachteten Vorgang der Pinocytose, bei dem
sich vesiculare Teilstiicke vom Kontakt mit dem
Auflenmedium abschlieBen und sich vom Plasma-
lemma abtrennen (vgl. Bennet, 1956). Auf die-
sem Wege scheinen jedoch nur unbedeutend kleine
Mengen an Nihrstoffen und anderen Stoffen un-
mittelbar in das Plasma gelangen zu konnen.

Dal das AuBlenmedium in unveridnderter Zu-
sammensetzung bis an das Plasmalemma vordrin-
gen kann, ist nur dann moglich, wenn sich das
AuBlenmedium bereits mit den Sorptionskapazititen
des AFS im Zellwandraum ins Gleichgewicht ge-
setzt hat, d. h. wenn alle Sorptionsstellen des AFS
so mit Ionen besetzt sind, daB weitere Austausch-
vorgange mit der AulBlenlésung zu keiner Brutto-
verinderung mehr fiilhren. Mengel (1962) be-
schiftigte sich eingehend mit der Austauschadsorp-
tion im AFS und mit dem EinfluB der Ionenbe-
setzung des AFS auf die Ionenaufnahme. Es zeigte
sich, daB die Ionenverteilung im AFS keinen Ein-
fluB auf die Hauptvorginge der Ionenaufnahme in
das Plasma besitzt. Ist einmal die Ionenbesetzung
des AFS im Gleichgewicht mit der AuBenlésung,
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so tritt die AuBenldsung in unverinderter Zusam-
mensetzung an das Plasmalemma heran. -

Das Plasmalemma bildet nun eine Barriere, an
die das von auBlen her kommende Molekiil oder
Ion auftrifft und die es zum Zwecke der Auf-
nahme in das Protoplasma durchschreiten soll. Es
handelt sich nicht um eine absolut dichte Membran,
sondern um eine nur 4 Molekiilschichten dicke, mit
Poren durchsetzte Grenzschicht des Protoplasmas,
deren Aufbau zwar grob als aus Lipoiden und
Proteinen bestehend geschildert werden kann, mit
einfachen Schemata iibereinandergelegter mono-
molekularer Schichten (z. B. im Sinne von Dav-
son u. Danielli, 1943) aber keineswegs hin-
reichend beschrieben werden kann. Daf3 die Ober-
flachenstrukturen des endoplasmatischen Reti-
culums, die sich ja vom Plasmalemma in strukturel-
ler Hinsicht nicht prinzipiell unterscheiden bzw.
trennen lassen, etwa zur Hilfte aus globuliren
Proteinen und zur anderen Hilfte aus Lipoiden
bestehen, bedeutet keineswegs, daB die Lipoide
kontinuierliche monomolekulare Schichten darstel-
len, und daB man, wie dies seit Overton (1895)
geschieht, die Permeabilitdt der Grenzschicht fiir
Molekiile von deren Lipoidloslichkeit so deuten
diirfte, daB sich lipoidlosliche Stoffe in dieser
Lipoidschicht tatsédchlich ,,l6sen“ miissen, um durch-
treten zu koénnen. Offenbar handelt es sich nicht
um homogene monomolekulare Schichten, sondern
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um Oberflichenstrukturen, die sich aus weitgehend
globuldr gestalteten Eiweil- bzw. Enzym-Komple-
xen (oft Multienzymkomplexen) mit angeglieder-
ten, genau geordneten und aus vielerlei einzelnen
Molekiiltypen lipoider Stoffe zusammengesetzen
Lipoid-Anteilen aufbauen, analog wie wir sie (in
sicherlich ungewdhnlich hoher Ausdifferenzierung
und Spezialisierung) als Quantasomata der Thyla-
koidmembranen der Chloroplasten kennenzulernen
im Begriff sind. Zwischen den einzelnen Globuli
(z. B. der Quantasomata) in der Flichenanordnung
der Membranen treten auch bei dichter Packung
Interglobulirrdume auf, die fiir entsprechend klei-
ne Ionen oder Molekiile durchtretbar sind und hier-
bei je nach der Natur der angrenzenden Globuli
(bei lipophiler Affinitit eher zwischen lipophilen
Globuli, bei hydrophiler aber eher zwischen hydro-
philen Globuli) mit einer ganz bestimmten ,,Perme-
abilitat* hindurchgelangen kénnen.

- Insofern ist also sicherlich auch das Plasmalemma
keine absolut dichte Membran, sondern als eine
fiir bestimmte Stoffe auf dem Diffusionswege mit
spezifischem Widerstand permeable Membran zu
betrachten. Danach kénnen Nahrstoffe (bzw. Mole-
kiile oder Ionen) solche Membranen in beiden Rich-
tungen durchqueren, werden dabei aber nicht frei
diffundieren, sondern in ihren Diffusionsbewegun'—
gen durch den ridumlichen und Affinititen bieten-
den Bau der Membran spezifisch eingeschrinkt, so



daB der Membran fiir jeden Stoff eine spezifische
»Permeabilititskonstante* zuzuordnen ist. Unter
Berticksichtigung dieser Einschrinkung ist jedoch
Diffusion in beiden Richtungen denkbar. Fiir spe-
zielle Fille ist sie auch nachgewiesen worden.
Einfache Diffusion erfolgt (im nicht organismi-
schen System) nach dem Gesetz von Fick, nach
dem die in der Zeit dt diffundierende Menge aus
der Konzentration d¢ (g/cm?) nach dem Konzen-
trationsgradienten dc/dx durch den Ausdruck
dm=—D . A (dc/dx) dt
gegeben ist (A = Querschnittsfldche in ecm?; D =
Diffusionskoeffizient [Fldche : Zeit] in em?, sec™;
t==sec). Sie kann nur von der Seite der hihe-
ren Konzentration zu jener der niedrigeren hin
erfolgen, sofern nur die in Losung befindlichen
Partikelchen in Rechnung gestellt werden. Eine
Ansammlung von Stoffen im Inneren einer Zelle
kann infolge einfacher Diffusion auch dann erfol-
gen, wenn im Zellinnern die eingedrungenen Mole-
kiile festgelegt bzw. unldslich gemacht werden (bei-
spielsweise Ausféllung als unléslicher Niederschlag
im Zellsaft). ’ :
Da im allgemeinen die Konzentration an 16sli-
chen Stoffen im Zellsaft jene des AuBenmediums
libersteigt, kommen Stofftransporte in der Zelle
auf Grund einfacher, einem Konzentrationsgefille
folgender Diffusion vorwiegend in der Richtung
- von Innen nach Aulen in Frage. Ein solcher Trans-
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port wird in der neueren Literatur als ,efflux‘
bezeichnet. Fiir verschiedene Ionen, aber auch fiir
Molekiile organischer Stoffe ist ein solcher Efflux
sowohl bei Einzelzellen, als auch bei Wurzelsyste-
men hoherer Pflanzen nachgewiesen worden
(Emmert, 1959, 1961; Marschner und
Michael, 1960; Michael und Marschner,
1958; Schefer, Ulrich und Kaufmann,
1961; Ulrich und Kaufmann, 1962; Men-
gel, 1964).

Auch die Tatsache, da aus intakten Blittern
durch Regen oder Bewisserung losliche Néhrstoffe
bzw. Ionen ausgewaschen werden kénnen, zeig’t,
daB Efflux tatsichlich moglich ist *). Untersuchun-
gen von Mengel (1964) an Gerstenwurzeln ha-
ben gezeigt, dafl die Konzentration an K in einer
vorher K-freien Auflenlésung durch Efflux mit der
Zeit in Form einer Sittigungskurve ansteigt. Wih-
rend aus K-freien AuBlenlésungen das durch Efflux

*) Bei Wurzelsystemen kann der Einwand nicht vol-
lig- entkriéftet werden, daB durch das Absterben von
Calyptra- und Wurzelhaarzellen Substanz an das
AuBlenmedium abgegeben wird. Diese Mengen reichen
jedoch zur Erkldrung der Efflux-Mengen im allge~
meinen nicht aus. Auch konnte MENGEL (1964) zeigen,
daB bei einer Verdoppelung des Volumens der AuBen-
losung die Konzentration des abgegebenen Kaliums
nicht auf die Hilfte absinkt, wie dies zu erwarten
wire, wenn es aus absterbenden Zellen stammen wiirde,
sondern daB die Konzentration bei Erhéhung des
Volumens nur wenig absinkt. '
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ankommende K sogleich wieder aufgenommen
wird, sammelt sich das markierte Efflux-K in
K-haltigen Aufienldsungen an, da der Aufnahme-
bedarf aus dem unmarkierten K der AuBlenlésung
gedeckt werden kann (vgl. Abb. 1).
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Abbildung 1

Die Konzentrationen an markiertem K in der AuBlen-
16sung bei einem Efflux in verschiedenen SalzlGsun-
gen (nach Mengel, 1964).

‘Die Grofle des Efflux ist in direkter Proportio-
nalitit abhingig vom K-Gehalt in den Wurzeln
(Mengel, 1964), d. h. es wird umsomehr K in der
Zeiteinheit durch Efflux abgegeben, je hoher die
K-Konzentration im Zellsaft liegt. Dies weist auf
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einen reinen Diffusionsvorgang hin. Die Diffusion
erfolgt jedoch durch die Membran des Plasma-
lemma und wird durch deren Permeabilitits-
. konstante (bzw. deren Permeabilititszustand), also
durch deren Molekularstruktur in ihrer Geschwin-
digkeit beeinflufit.

Diese Permeabilititskonstante bzw. Molekular-
struktur wird ihrerseits beeinfluit durch den Quel-
lungszustand bzw. Ionenbesatz der Membrankol-
loide (der EiweiB-Lipoid-Somata der Membran).
Viets (1944) stellte fest, daB bei Gerstenwurzeln
die Gegenwart' von Calzium-Ionen die Kationen-
aufnahme stark forderte. Auch Handley, Met-
wally und Overstreet (1965) zeigten, daB
Ca-Ionen die Zellgrenzschicht fiir Na im Hinblick
auf passive Transporte weniger permeabel machen
bzw. die passive Aufnahme hemmen. Eine Elimi-
nierung von Ca*™ durch Waschen mit EDTA er-
hoht dementsprechend die Permeabilitit (Brown
und Richards, 1965). In meinem Institut konnte
Mengel mit Helal (1966) nachweisen, daB
nicht die Anwesenheit von Ca-Ionen in der Aufien-
losung, sondern die Siattigung der Plasmagrenz-
schicht (des Plasmalemma) mit Ca die Ursache des
Viet s - Effektes darstellt. Auch eine vor dem Auf-
nahmeversuch durchgefiihrte Absidttigung mit Ca
brachte eine Erhéhung der K-Aufnahme mit sich,
und es stellte sich heraus, daB durch die vom Stoff-
wechsel nicht abhéngige Calciumwirkung bei der
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K- und PO,-Aufnahme die Effluxrate signifikant
erniedrigt wird. Man darf diesen Effekt wohl der
entquellenden Wirkung des Calciums auf die Ei-
weifl-Lipoid-Somata der Plasmagrenzschicht zu-
schreiben, die sich in einer Verminderung ihrer
Permeabilititskonstanten fiir K- und PO,-Ionen
auswirkt.

Diese bisher geschilderten Verhaltensweisen der
Plasmagrenzschichten geben keinerlei Erkldrung
dafiir, daf8 in der Hauptsache gegen ein bestehendes
Konzentrationsgefille, also unter Aufwendung von
Energie, Kationen und Anionen in das Zellinnere
aufgenommen werden, auch nicht dafiir, daB bei
dieser Aufnahme eine ausgesprochene Selektivitit
fiir die Aufnahme ganz bestimmter Ionen (Ele-
mente) beobachtbar ist. Da die zur Aufnahme ge-
gen ein Konzentrationsgefille nétige Energie wohl
durch den Stoffwechsel der Zelle geliefert werden
muB, ist zu erwarten, daf sich die Ionenaufnahme
weifgehend als von der Stoffwechselphysiologie der
Zelle abhingig erweist; d. h., dafl es eine aktive
Ionenaufnahme gibt, deren Gréfle durch die Gréfle
der Stoffwechselaktivitit des Zellplasmas bestimmt
wird,

Hierfiir sprechen folgende Beobachtungen und
Tatsachen. Nach Sutcliffe (1962) verldauft die
Ionenaufnahme von Karottengewebescheiben bei
2° C viel langsamer als z. B. bei 20° C, so daB8 im
erstgenannten Falle nach 6 Stunden nur etwa 1/3
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der Menge an K' aufgenommen war, welche bei
20°C aufgenommen wurde. Die maximale K'-
Aufnahme erfolgte bei einer Temperatur von etwa
40° C, wihrend sie bei hsherer Temperatur schnell
kleiner wurde.

Hopkins (1956) zeigte an isolierten Gersten-
wurzeln, da die PO,-Aufnahme ohne Sauerstoff-
zufuhr ausblieb und in ihrer GroéBe mit steigenden
Sauerstoffdrucken in Form einer Sittigungskurve
(vor allem bis etwa 3% O, stark) anstieg. Al-
berda (1948) becbachtete bereits 1948 bei Mais-
pflanzen, daf die PO,-Aufnahme wihrend 2-tigi-
gen Belichtungsperioden wesentlich héhere Werte
zeigte als wihrend einer 4-tigigen Dunkelperiode,
und Scott und Hayward (1953) bestitigten
fiir die K*'-Aufnahme, daB die wiahrend einer
Dunkelperiode stark abgesunkene K-Aufnahme
durch Beleuchtung stark erhoht wird. Mengel
(1962) konnte die Lichtwirkung durch Glucosegaben
ersetzen. Wiahrend Alberda (1948) einen Zusam-
menhang zwischen Wachstum im Licht und Wachs-
tumsstillstand in Dunkelperioden mit der Ionen-
aufnahme vermutet und meint, daf durch das
Wachstum neue aufnehmende Stellen geschaffen
werden,und Linser und Farrahi-Aschti-
ani (1965) eine Erhchung der Phosphataufnahme
durch die Wurzeln bei Belichtung der Sprosse fan-
den, wiesen Wallace, Soufi und Hemai-
dan (1966) darauf hin, daB isolierte Tabakwurzeln
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in der Nacht mehr Kationen aufnehmen als bei
Tag. Die duBere Konzentration wirkt sich auf die
Anionenaufnahme nach Van den Honert
und Hooymans (1955) bei Maispflanzen nicht
etwa linear steigend aus, sondern ergibt bei NO,-
ebenfalls eine Sittigungskurve, die einem Maxi-
malwert zustrebt. Die innere Konzentration (z. B.
der K-Gehalt innerhalb der Pflanze), die durch
Efflux-Perioden (bzw. Auswaschung) kiinstlich her-
abgesetzt werden kann, war bei Versuchen von
Sutcliffe (1952) ohne EinfluB auf die darauf-
folgende Aufsdttigung der Zelle durch Ionenauf-
nahme bis zu gleichen Endkonzentrationen inner-
halb der Pflanze. Hieran 148t sich erkennen, da@
der in einem bestimmten Milieu erreichbare Sitti-
gungsgrad an bestimmten Ionen innerhalb der Zel-
le von Faktoren abhingig ist, die vom aktuellen
Ionengehalt weitgehend unabhingig. sind. Der os-
motische Druck der AuBlenlésung ist nach Versu-
chenvon Linser, Mayr und Chwala (1962)
ebenfalls vom Einflu auf die Ionenaufnahme der
Zellen, und Linser und Herwig (1963) sowie
Herwig (1963) konnten zeigen, dafl bei Mais-
pflanzen durch eine Erhéhung des osmotischen
Druckes der AufBlenlésung (von etwa 0,48 Atm. bis
auf 10 Atm.) ein starker Abfall der Anionenauf-
nahme (bis auf fast null) erfolgt. Im grenzplasmo-
lytischen Bereich erwies sich die Aufnahme von
2P auf die Héalfte bis auf ein Sechstel vermindert.
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Wihrend Zugaben von Glucose oder Fructose die.
Nihrstoffaufnahme forderten, blieb dieser Effekt
aus, wenn als Plasmolytica die im Stoffwechsel
nicht verwendbaren Materialien Mannit oder Lutrol
beniitzt wurden. Die Wasserstoffionenkonzentra-
tion der AuBenlésung iibt ebenfalls groB8en und
verschiedenartigen Einflufl auf die Anionen- und
Kationenaufnahme aus. Van den Honert
(1933) fand, dafl bei Mais-Pflanzen von 4,5 bis 7,5
steigende pH-Werte die PO,-Aufnahme auf mehr
als die Hilfte vermindern, wihrend Hurd und
Sutcliffe (1957) zeigten, daB gewaschene Ge-
webescheiben von Roten Riiben K-Ionen bei pH-
Werten iiber 7,0 in bis zu zwei- oder dreifachen
Mengen aufnehmen als im Bereich von pH 4 bis 5.
Weisen alle Beobachtungen schon darauf hin, da8
ein "aktiver Aufnahmemechanismus fiir die an-
organischen Niahrstoffe vorliegt, so wird dies noch
durch eine gewisse Selektivitdt flir bestimmte
Ionen gezeigt, daB offenbar eine Wechselwirkung
zwischen der Art des aufzunehmenden Ions und
der es aufnehmenden Stelle des Protoplasmas be-
steht. Rees (1949) stellte z. B. fest, daB Gewebe-
schnitte aus einer Losung von MnCl, (0,001
mol) die Mn*- Ionen wesentlich schneller auf-
nehmen als die Cl™-Ionen, so daB angenommen
werden kann, daf8 fiir Kationen ein anderer Auf-
nahmemechanismus wirksam ist als fiir Anionen
bzw. daBl die elektrische Ladung des Ions bei der
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Wechselwirkung mit dem  Aufnahmemechanismus
eine entscheidende Rolle spielt. Aber auch fiir die
Aufnahme gleichsinnig geladener Ionen bestehen
selektive Unterschiede. So konnten Bertrand
und Perietzeanu bereits 1927 zeigen, daf3 das
Verhidltnis K*'/Na* innerhalb der Zellen von
Meerespflanzen arttypisch und recht verschieden
hoch ist (Seewasser 0,04; Rhodymenia palmatae
78,00; Ulva lactuca 10,45; Laminaria saccharina
6,37; Zostera maritima 1,15; Fucus serratus 0,85).
Collander (1941) fand bei Anzucht von 21
Angiospermen in gleicher Nihrlésung eine dhnliche
Spezifitdt bzw. von Art zu Art spezifische Variabili-
tit der K/Na-Relation.

Um sich ein Modellbild vom aktiven, energie-
gekoppelten Ionenaufnahmemechanismus machen
zu konnen, entwickelte man die sogenannte ,,Car-
rier* oder ,Trdger“-Hypothese, die recht verschie-
denartige Formen angenommen hat.

Schon Lundegdrdh und Burstrém
(1933) konnten nachweisen, dal mit der Anionen-
aufnahme eine Inanspruchnahme der Atmungs-
leistung der Pflanze einhergeht und ein Teil der
Gesamtatmung als sogenannte ,, Anionenatmung
in Proportionalitit zur Anionenaufnahme steht.
Diese ,,salt respiration“ bzw. die mit ihr verbun-
dene O,-Aufnahme kann durch Cyanide gehemmt
werden (vergl. Robertson und Turner,
1945).
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Hoagland und Steward (1939) fanden
zwar eine aber keine quantitative Relation zwischen
Atmungsintensitit und Ionenaufnahme. Oster-
hout (1936) nahm an, daB in der Plasmagrenz-
schicht Sduren vom Stoffwechsel zur Verfiigung
gestellt werden, die Kationen binden und in einen
neutralen bzw. undissoziierten Komplex {iberfiih-
ren konnen, der durch Diffusion oder Strémungs-
vorgiange innerhalb des Plasmas weitertranspor-
tiert wird und sein Kation am Tonoplasten in den
neuen Zellsaft entldBt. Dagegen wandten Ho a g-
land und Broyer (1942) ein, daB auch.aus
einem AuBenmedium, das noch stidrker sauer ist
als der Zellsaft, Ionen aktiv in den Zellsaft trans-
portiert werden. Dem gegeniiber stellte Lund e-
gadrdh (1939) die Hypothese auf, daB die Cyto-
chrome der Atmungskette eine Rolle als ,,Carrier*
spielen insoferne, als im Zuge des Valenzwechsels
des Eisens im Cytochrommolekiil ein Hin- und
Herschwingen des Molekiils zwischen dem zwei-
fach und einem dreifach positiv geladenen Zustand
eintritt. Im dreifach positiv geladenen Zustand bin-
det das Molekiil (elektrostatisch) 3 monovalente
Anionen, im zweifach positiv geladenen aber nur
2 Anionen. Da durch den von Molekiil zu Nachbar-
molekiil gehenden Elektronenstrom auch der Zu-
stand der dreifach positiven Ladung von Molekiil
zum Nachbarmolekiil usw. wandert, kénnen auf
diese Weise (nach Lundegardh) auch Anionen



transportiert werden, die dann elektrostatisch Ka-
tionen nach sich ziehen. Da nach dieser Vorstellung
der Aufnahme eines O,-Molekiils, dessen 4 Elek-
tronen entsprechend nur 4 Anionenaequivalente
durch Anionenatmung aufgenommen werden diirf-
ten, nach Sutcliffe und Hackett (1957) aber
auch mehr Anionen transportiert werden koénnen,
erheben sich Einwinde gegen diese Hypothese.
Auch wies Russel (1954) darauf hin, daB im
Stoffwechsel erzeugte , Aufnahmekapazitit* aus
vorhergegangener Atmungsleistung gespeichert
werden kann. Bei Normaltemperatur erzeugte
»Carrier koénnen spéter, wie Laties (1959)
zeigte, auch bei 0°C Aufnahme bewirken und
dabei verbraucht werden. Jacobson und
Overstreetﬁ947) sowie Jacobson, Over-
street, King, and Handley (1950) erwei-
terten die ,,Carrier“~-hypothese insofern, als sie an-
nahmen, dal im Stoffwechsel verschiedene saure
und basische Carriermolekiile synthetisiert, nach
Bindung mit aufzunehmenden Ionen transportiert
und schlieBllich im Stoffwechsel wieder verarbeitet,
abgebaut bzw. gespalten wiirden, so da3 die Ionen
am Tonoplasten wieder freigesetzt wiirden. Bereits
Ulrich (1941) hatte darauf hingewiesen, daB im
Zellsaft ein Kationeniiberschuf3 gegeniiber den an-
organischen Anionen besteht, der durch organische
Anionen kompensiert ist, und Machlis (1944)
sowie Ordin und Jacobson (1955) zeigten,
5
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daB eine Hemmung der Sdurebildung im Tricarbon-
sdurecyclus durch Inhibitoren ohne voéllige Sistie-
rung der Atmung doch zu einer Verhinderung der
Ionenaufnahme bei Gerstenwurzeln fiihren kann.

Steward und Street (1947) sahen mogliche
Beziehungen zwischen Proteinsynthese und der ak-
tiven Ionenaufnahme, indem sie meinten, daf
Protein-Vorldufer aufgrund ihrer amphoteren Ei-
genschaften sowohl Kationen als auch Anionen bin-
den und ,,Carrier*~-Funktionen ausiiben koénnten.
Diese Vorstellung 148t sich kaum mit den neuen
Kenntnissen tliber die mRNS-gesteuerte Protein-
synthese an Ribosomen vereinbaren. Der durch
Chloramphenicol erzielbaren Hemmung der Pro-
teinsynthese geht auch eine Hemmung der Ionen-
aufnahme parallel. Ionenaufnahme ist aber nicht
nur mit der Synthese von Proteinen verbunden,
sondern lduft auch wihrend Proteinabbauvogin-
gen weiter (Ulrich, 1941; Humphries, 1951).
Goldacre und Lorch (1950) diskutierten die
Moglichkeit, dal3 Ionen durch Poren mit Hilfe kon-
traktiler Proteinfiden mechanisch aus dem Auflen-
medium in das Innere des Plasmas transportiert
werden koénnten, eine Vorstellung, die im Hin-
blick auf Glitschbewegungen des Plasmas in Spe-
zialfdllen Interesse verdienen mag.

Eine allgemeinere Vorstellung als die von
Lundegardh (1939) gegebene, entwickelte
Conway (1953, 1955) unter dem Xennwort
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,Redox-Pumpe*, indem er annahm, dafl im Stoff-
wechsel Kationen an reduzierte Stoffwechselinter-
medidrprodukte gebunden und zu einem elektro-
neutralen Komplex verarbeitet werden, der durch °
spitere Oxydation das Kation wieder freisetzt. Die-
se Hypothese erklirt wohl einen Transport in
Richtung vom reduzierenden zum oxydierenden
Ort im Stoffwechselsystem, d. h. eher einen Trans-
port von Innen nach AuBlen als umgekehrt.

Bennet-Clarc (1956) betrachtete Lezithin
und analoge Phosphatide als amphotere Carrier,
indem er annahm, daB diese am Stickstoff der
quarterniren Base ein Anion und am Phosphatrest
ein Kation binden konnten; diese Ionen wiirden
durch Spaltung des Lezithins durch Lecithinase
wieder freigesetzt. Mitchell (1957) nahm die
Existenz eines eigenen Enzymsystems ,Translo-
case’ an, das PO,-Ionen binden und wieder ab-
spalten kann, und Loughman und Russel
(1957) betrachteten die Phosphorylierung der nu-
cleotidartigen Coenzyme (z. B. von ADP zu ATP)
und die durch Phosphatase spiter erfolgende Frei-
setzung von anorganischem Phosphat als die bei
der Phosphataufnahme wirksame Ionenpumpe, bei
der die Energiekoppelung offen zutage liegt.

Alle die hier genannten Stoffwechselmechanis-
men haben eine gewisse Wahrscheinlichkeit der
Beteiligung an Ionentransporten fiir sich. Es ist
jedoch unwahrscheinlich, daB nur einzelne, in sol-

5%
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chen Hypothesen genannte Moéglichkeiten des Stoff-
wechselsystems ,,Carrier“-Funktionen ausiiben
sollten, andere dagegen nicht. Man kann ja iiberall
dort im Stoffwechsel ,,Carrier‘-Funktionen vermu-
ten, wo Ionen elektrostatisch bzw. heteropolar ge-
bunden oder auch in homoeopolare Bindungen
uberfiihrt und daraus wieder freigesetzt werden,
aber auch dort, wo sie chelatartig gebunden oder
im Sinne von EinschluBverbindungen voriiberge-
hend isoliert und inaktiviert werden. So kdnnte
man die Vorstellung Conways von einer Re-
dox-Pumpe z. B. erweitern auf die Coenzyme der
Dehydrasen, etwa auf NADP, welches zwischen
einem reduzierten und einem oxydierten Zustand
schwingt und demgema8 jeweils Ionen binden oder
freisetzen kann. Man fragt sich geradezu, weshalb
es nicht noch mehr Hypothesen gibt, z. B. eine,
welche sich auf den C alvin-Zyklus der Dunkel-
reaktion der Photosynthese berufen konnte, bei der
aus 1,5-Ribulosediphosphat und CO, zwei Mole-
kiile 3-Phosphoglycerinsdure entstehen, deren ne-
gative Ladungen ,,Carrier“-Funktion fiir Kationen
tibernehmen kénnten, da sie nach Reduktion durch
NADPH zum Aldehyd die Ionen doch wieder ab-
spalten miissen. Es gibt schlieBSlich kaum einen
Stoffwechselvorgang, bei dem an den Molekiilen
bedeutendere Anderungen des Energiegehaltes
auftreten, also mit Elektronentransporten verbun-
den ist, der nicht mit dem Entstehen oder Ver-



schwinden elektrischer Ladungen verkniipft ist,
also ,,Carrier“~-Funktion im Sinne der geschilderten
Hypothesen tibernehmen kdnnte. Man darf daher
wohl annehmen, wie dies schon bei Middleton
und Russel (1958), Russel (1962) und von
Homés anlaBllich einer Diskussion in Palermo
(1960) angedeutet worden ist, daB der Gesamt-
stoffwechsel der Zelle mit den vielen Reaktions-
arten, an welcher Ionen in das Reaktionsgeschehen
einbezogen werden, die energiegekoppelte Pumpe
darstellt, deren Titigkeit die aktive Ionenaufnah-
me darstellt.

Da die im Stoffwechsel tidtigen, ihn tragenden
Strukturen talandische sind, d. h. in jeweils min-
destens 2 verschiedenen, auf verschiedenen Energie-
niveaus liegenden Zustandsformen existenzfihig
sind und zwischen diesen hin- und herschwingen
(wobei wahrscheinlich eine Frequenz der Schwin-
gung von der GréBenordnung etwa 10000/Minute
angesetzt werden darf), entstehen dabei immer
wieder Bindungsstellen fiir Ionen, die beim Zu-
riickschwingen wieder verschwinden und das ge-
bundene Ion freigeben. Die entstehenden Bindungs-
stellen zeigen rdumlich, ladungsmiBig und im Hin-
blick auf Resonanz- und andere zwischenmolekula-
re Krifte bestimmte Affinititen zu bestimmten
Ionenarten oder Molekiilen oder Hinderungen ge-
gen andersartige, so daB eine bestimmte Spezifitit
jeder einzelnen Stelle fiir ein oder graduell ver-



schieden fiir mehrere Ionen oder Molekiile besteht.
Wihrend des Ubergangs von der einen in die an-
dere Zustandsform hat das freigesetzte Molekiil
Zeit, auf dem Diffusionswege oder durch einen ihm
erteilten Impuls seinen Platz zu wechseln und kann
damit in den Wirkungsbereich des Nachbarmole-
kiils gelangen und von ihm gebunden und weiter-
hin wieder freigesetzt werden, bis es einmal aus
dem Wirkungsbereich des Protoplasmas gerdt und
im Zellsaft als diffundierendes Partikelchen ver-

bleibt.

ZELLSAFT
TONOPLAST
PROTOPLASMA

PLASMALEMMA

+——— AUSSENMEDIUM

Abb. 2: Schema des osmotischen Systems einer
Pflanzenzelle. Das Protoplasma bindet und entbindet
Ionen, synthetisiert osmotisch wirksame Stoffe und
baut solche auch wieder ab. Plasmalemma und Tono-
plast beeinflussen die Influx- und Effluxgeschwindig-
keiten gegeniiber Medium und Zellsaft.
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Es wird uns daher nahegelegt, das Protoplasma
nicht (wie dies friiher oft geschah) als eine Membran
zu betrachten, die den Zellsaft vom AuBlenmedium
trennt, sondern als das lebende System, das dau-
ernd Jonen bindet und entbindet. Der Weg des Ions
geht daher zunichst in das Protoplasma, das es
sehr schnell speichert (Briggs, 1932;
Brooks, 1940), wihrend es erst secundir, und
zwar sehr langsam (Hoagland und Broyer,
1942) in den Zellsaft gelangt. Damit gewinnen wir
ein Modellbild der Ionenaufnahme und des osmoti-
schen Zustandes der Zelle, das sich etwa wie folgt
schildern 148t (vgl. Schema der Abbildung 2).

Das Protoplasma besitzt ein endliches Volumen
und ist als Plasmaschlauch um das ebenfalls end-
liche Volumen des Zellsaftes gelegt, den es von al-
len Seiten her einschlieBt. Es ist durch den Tono-
plasten, eine Membran von fiir jeden Stoff beson-
dere bestimmbarer Permeabilitit gegen den Zell-
saft abgegrenzt, steht aber, unter Beriicksichtigung
der Tonoplastenpermeabilititen (Ppy, Pre, ...P1x;
1 bis x sind verschiedene Stoffe) mit dem Zellsaft
in Stoffaustausch. Da im lebenden System jeweils
nur etwa die Hilfte der in ihm umgesetzten Ionen
gebunden, die andere Hilfte aber eben frei diffu-
sibel ist, konnen Ionen vom Plasma in den Zellsaft
abdiffundieren. Umgekehrt koénnen eben neuge-
schaffene Bindungsstellen des Plasmas Ionen aus
dem Zellsaft einfangen. Wenn im lebenden System
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durch das Stoffwechselgeschehen eine ganz be-
stimmte Konzentration frei beweglicher Ionen
(oder Molekiile) aufrechterhalten ist, so setzt sich
der vom Plasma umschlossene Zellsaft mit seinem
endlichen Volumen mit dem Plasma ins Gleich-
gewicht. Seine Ionenkonzentration ist dann im
Gleichgewicht mit jener, die vom lebenden System
auf Grund seiner Stoffwechseltitigkeit im Proto-
plasma hergestellt, bzw. aufrechterhalten wird. Auf
der anderen Seite aber grenzt das Protoplasma mit
seiner Grenzschicht, dem Lemma, das ebenfalls
eine bestimmte Permeabilitdt (Pr,, Pps...Puix;1
bis x sind verschiedene Stoffe) besitzt, an das
AuBenmedium, das, im Falle des einzelligen Lebe-
wesens, ein praktisch unendliches Volumen besitzt.
Auch das Lemma ist (unter Beriicksichtigung der
Permeabilitdtskonstanten) fiir Ionen in beiden Rich-
tungen durchlissig, so daB dauernd vom Plasma
freigegebene Ionen in die- AuBenlésung diffundie-
ren bzw abgegeben werden. Das Auflenmedium
kann sich aber mit der Ionenkonzentration des
Plasmas nicht ins Gleichgewicht setzen, infolge der
praktischen Unendlichkeit seines Volumens ver-
schwinden in ihm die vom Plasma nach auflen ab-
gegebenen Ionen. Die freien Bindungsstellen des
Plasmas aber sidttigen sich wieder mit Ionen ab,
die das AuBBenmedium herbeibringt.

Fiir ein solches Zellmodell wurde, auf meine An-
regung hin, von Eder (GieBlen) ein mathemati-
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sches Modell entwickelt *), das zeigt, daBl sich der
Zellsaft unter den gegebenen Voraussetzungen hin-
sichtlich Konzentration an Ionen und Molekiilen,
fiir welche der Tonoplast permeabel ist, dauernd
im Gleichgewicht befindet, so da der osmotische
Druck des Zellsaftes gleichsam einen Indikator fiir
die Stoffwechselaktivitit des Protoplasmas dar-
stellt. Eine Hemmung oder Stillegung des Stoff-
wechsels fithrt auch in diesem physikalischen Mo-
dell zum Absinken bzw. zum Verlust des osmo-
tischen Innendrucks der Zelle vom Zellsaft her.
Dies steht mit den experimentellen Befunden in
Ubereinstimmung.

Danach hat man mit foigendem groben Modell
fir die Nahrstoffaufnahme zu rechnen:

Unter Beriicksichtigung der spezifischen Per-
meabilitdten von Plasmalemma, Protoplasma und
Tonoplast konnen Ionen und kleinere Molekiile,
sofern sie nicht elektrostatisch oder auf andere Wei-
se festgehalten sind, vom AuBenmedium bis in den
Zellsaft diffundieren. Dies bedarf keiner Energie-
zufuhr bzw. Energiekoppelung und ist deshalb als
»passiver Influx“ zu bezeichnen. Umgekehrt kon-
nen Ionen und kleinere Molekiile aus dem Zellsaft
(sofern sie dort nicht in unléslicher Form ausgefallt
sind) bis in das AuBlenmedium diffundieren: sie er-
geben den ,passiven Efflux* Andererseits
schafft der Stoffwechsel des lebenden Systems im

*) Bisher unverotffentlicht.



Protoplasma stets neue Bindungsstellen fiir Ionen
und kleine Molekiile, die am Plasmalemma von sol-
chen aus dem Aufienmedium eventuell bzw. z. T. im
Austausch gegen von Stoffwechsel bereitgestellte
H*-Ionen oder OH -Ionen besetzt werden. Ihre
Bereitstellung erfordert Energie, es handelt sich
deshalb um ,aktiven Influx* (vom AuBenmedium
durch das Lemma in das Protoplasma). Im sténdi-
gen Schwingen zwischen verschiedenen Zustands-
formen stellt das Plasma eine ganz bestimmte, vom
Stoffwechsel des lebenden Systems abhingige Kon-
zentration an frei diffusiblen Ionen bzw. Mole-
kiilen zur Verfiigung, mit der sich der Zellsaft
stindig ins Gleichgewicht setzt. Auch dies ist ak-
tiver Influx (vom Plasma durch den Tonoplasten
in den Zellsaft). Dem Auflenmedium aber gibt das
Plasma die aus dem Stoffwechsel seines lebenden
Systems aktiv freigesetzten Ionen bzw. Molekiile
nach MaBgabe der betreffenden Lemma-Permeabi-
litdt ab, und zwar als ,,aktiven Efflux“ (Die
bereits frither erwidhnte Pinocytose miifite diesen
vier Fluxen als fiinfte Komponente noch hinzuge-
fligt werden, wenn mann sie nicht dem aktiven
Influx zuzdhlen mdochte.)

Die tatsdchlich meBbare Ionen- oder Stoffauf-
nahme ist somit ein Summenergebnis aus
Influx gktiv + Influx passiv + Pinocytose — Efflux
aktiv — Efflux passiv )
und kann im Falle eines positiven Gesamtwertes
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als ,,Aufnahme®, im Falle eines negativen Gesamt-
wertes als ,, Abgabe“ bezeichnet werden. Quanti-
tativ vorherrschend finden wir den Influx aktiv
und den Efflux pagsiy wihrend die iibrigen Gréfen
in erster Niherung vernachldssigenswert klein
sind. Fiir die Kombination von Influx a und Efflux
p haben Mengel und Schneider (1965) auch
ein mathematisches Modell geliefert. Die von uns
meist gemessene ,Nihrstoffaufnahme‘ setzt sich
also (praktisch) zusammen aus:

Sorption des Zellwandraumes (AFS)

Influx aktiv

Efflux passiv ’
und alle Arbeiten, die sich mit der Aufkldrung
der Mechanismen der Stoffaufnahme bei Pflanzen
befassen, sollten in Hinkunft auf die Trennung und
das gesonderte Studium jeder einzelnen dieser
Komponenten nicht verzichten.

In Extremfillen kann auch der passive Influx
beachtlich groff werden, nidmlich dann, wenn es
sich, wie z. B. bei Spurenelementen um sehr kleine
Mengen an aufnehmenden Stellen des Stoffwech-
sels des lebenden Systems, aber um vielfach gro-
Bere, gebotene AufBlenkonzentrationen an dem be-
treffenden Spurenelement handelt. Dann wird man
neben (oder anstelle) eines verschwindend kleinen
aktiven Influx einen dem Konzentrationsgradien-
ten folgenden passiven Influx messen kénnen. An-
dererseits kann auch ein aktiver Efflux meBbar
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werden, wenn die dissimilatorischen Vorgidnge im
lebenden System die assimilatorischen mengen-
miBig libertreffen. Bekanntlich gelangen die auf-
genommenen Nihrstoffe aus dem Wurzelgewebe in
die XylemgefdBe und werden dort in die ober-
irdischen Pflanzenteile transportiert, wobei der so-
genannte Wurzeldruck eine gewisse Rolle
spielt. Schneidet man die oberirdischen Organe ab,
so erhidlt man einen Austritt von Xylemsaft durch
die Schnittwunde und dann anschlieBend eine lin-
gerdauernde Xylemsaftproduktion von rhytmisch
wechselnder GréSe.

Der osmotische Druck innerhalb der Zelle wird
nach dem hier ausgefiihrten Modell durch die Stoff-
wechseltitigkeit des lebenden Systems aufrecht-
erhalten und gibt somit sozusagen dessen Spiegel-
bild als meBbare Zahl. Nach dem Schema der os-
motischen Zustandsgriofien der Pflanzenzelle (vgl.
Hoéfler, 1920) ist die Saugkraft, d. h. die Fahig-
keit der Zelle aus dem AuBenmedium weiterhin
Wasser aufzunehmen, proportional der Differenz
des osmotischen Druckes des Zellsaftes und jenem
des AuBenmediums minus der GroBe des Wand-
druckes. Denken wir uns eine Zelle in voller Tur-
geszenz (mit der Saugkraft gleich Null) plétzlich
aufgeschnitten, so wird plétzlich die volle Differenz
des osmotischen Drucks des Zellsaftes minus dem
osmotischen Druck der AuBenlésung als Saugkraft
wirksam, und demgemiB wird der Zellsaft Wasser



aufnehmen und sein Volumen vermehren miissen:
d. h. die aufgeschnittene Zelle muf3 Zellsaft produ-
zieren bzw. unter Druck auspressen, so dalB sie
uberlduft. Das Schema in Abbildung 3 stellt diese
Verhiltnise dar. Ubertrigt man diesen Mechanis-
mus von der Einzelzelle auf ein GefdBbiindelsystem,
dessen Inhalt nicht nur durch seine eigene Zell-
wand einem Wanddruck ausgesetzt ist, sondern
zudem von einem turgeszenten Gewebe umgeben
ist, das einem dem Wanddruck analogen zusétz-
lichen (positiven oder negativen) Druck ausiibt
bzw. auszuiiben vermag, so liegen dort beim Ab-
schneiden der oberirdischen Organe vollig analoge
Verhiltnisse vor: wenn das GeféBlbiindel mit einer
AuBenléosung im Xontakt steht, die niedrigeren
osmotischen Druck aufweist als der GefdBinhalt
(Xylemsaft), so mu8 nach dem Aufschneiden des
Gefiflbiindels Wasser aufgenommen werden und
der Xylemsaft in seinem Volumen vermehrt wer-
den, so dal3 er unter den Erscheinungen des Wur-
zeldruck-Versuches ausflieft. Dabei darf man an-
nehmen, dafl an jenen Stellen in der Wurzel, an
denen keine Behinderung durch den hydrophob
inkrustierten Casp ary schen Streifen der Endo-
dermis besteht, ein FluB des AuBenmediums in-
nerhalb des Zellwandraumes im Sinne des Poi-
seulschen Gesetzes (vgl. Dimond, 1966) von-
statten geht, wie er auch fiir die Bewegung des
Xylemsaftes innerhalb der XylemgefdBle vor sich



zu gehen scheint. Zur Priifung dieser Hypothese
miissen (anstelle der unmittelbar gemessenen os-
motischen Drucke der ausgeflossenen Xylemsiifte)
die osmotischen Drucke des Xylemsaftes vor dem
Abschneiden mit der Saugkraft unmittelbar nach
dem Abschneiden in Korrelation gesetzt und der
Zusammenhang mit der gebildeten iiberschiissigen
(abnehmbaren) Xylemsaftmenge untersucht wer-
den. Zu diesem Zweck mufl man die Volumina der
XylemgefiBe im abgeschnittenen Stumpf messen
und mit ins Kalkiil ziehen. Die Produktion an
Xylemsaft strebt jedoch nicht dem Nullpunkt zu,
sondern zeigt einen tageszeitabhingigen Rhytmus
mit einem Maximum zwischen 8 und 18 Uhr
(GroBenbacher, 1939; Linser und Her-
w ig, bisher unverdffentlicht). Bei Umkehrung der
Tag-Nacht-Bedingungen fillt das Maximum der
Exsudatproduktion jeweils in die Belichtungs--.
perioden (GroBenbacher, 1939), was zeigt,
dafl auch hier nicht rein physikalische Verhaltnisse
herrschen, sondern offensichtlich physiologische
bzw. Stoffwechselvorginge eingeschaltet und be-
teiligt sind. Es darf angenommen werden, da3 die
an das Xylem angrenzenden Gewebezellen aus
ihrem Stoffwechsel osmotisch wirksame Substanz
in das Xylem abgeben (und dies ist wohl wihrend
des Tages in besonderem MaBe der Fall), so daf
eine Erhohung des osmotischen Druckes im Xylem-
saft eine neuerliche Xylemsaftproduktion veran-
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laBt. Unsere diesbeziiglichen Untersuchungen sind
noch nicht abgeschlossen.
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Abb. 3: Modell des Verhaltens einer aufgeschnittenen
Zelle oder eines GefifBes bei dem der Wanddruck durch
den Druck benachbarter Gewebe ersetzt ist.

Fall 1
turgeszenter Zustand
kein Saugdruck:
es tritt in der Zeiteinheit
ebensoviel Wasser ein als
ausgepref3t wird.

Fall 2
geoffneter Zustand:
Saugdruck = 0,-O,
da O, > O, tritt Wasser ein;
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durch den Wanddruck wird V, < V;
Blutungssaft tritt aus;
infolge des Wassereintritts
wird C; < C,; O, sinkt ab.

Die Wand hat eine bestimmte Wasserdurchlidssigkeit:
Wasseraustritt je Flidcheneinheit (g/cm2) bei einem
bestimmten Druck (atm:) An der offenen (Schnitt-)
Stelle besteht kein Austrittswiderstand.

Im Hinblick auf die Vorstellungen iiber die
Nihrstoffaufnahme und den osmotischen Zustand
der Zelle sowie des Xylemgefifes, die auf der Ein-
beziehung der aufgenommenen Ionen in den Stoff-
wechsel beruhen, war es von uns von besonderem
Interesse zu priifen, in welcher Form die aufge-
nommenen Ionen im Xylemsaft vorliegen bzw.
transportiert werden. Héfner (1967) konnte in
meinem Institut an normal ernidhrten Sonnen-
blumen mit elektrophoretischer Methodik wund
Isotopen zeigen, daB Zn und Co im Xylemsaft
nicht als Ionen vorliegen, sondern in Form von
Komplexverbindungen nicht proteinartiger Natur,
wobei Aminosiduren die Bindungspartner von Zn
(GLU, GLY, ASP, SER, LYS, ALA, LEU, ILE, VAL)
und Co (GLU, ASP, LYS, SER, GLY, ALA sowie
LEU, ILE, THR, VAL) darstellen, die im Eiwei der
Pflanzen vorkommen. In Veronalpuffer pH 8,6 ge-
lang es dabei H6fner, zwei negativ geladene
(anionisch wandernde) Zink-Komplexe und neben
einem anionisch wandernden zwei positiv geladene
(kationisch wandernde) Cobalt-Komplexe nachzu-



weisen. Es ist moglich, daB3 diese Komplexe bereits
im Protoplasma bzw. im Stoffwechselgeschehen ge-
bildet und durch Exkretion (Efflux) vom Gewebe
in die XylemgefidBe gelangen. Allerdings konnte
Hoéfner (1967 mit anorganischem %Co in vitro
nach Zufligung der in den Komplexen gefundenen
Aminosduren, bei einem dem Exudat entsprechen-
den Molverhiltnis von Co-Ionen zu Aminosdure-
mengen, elektrophoretisch abtrennbare Co-Amino-
siurekomplexe gewinnen, so daB auch die Modg-
lichkeit besteht, daB die im Exudat nachgewiesenen
Co-Komplexe erst sekundir im Xylemsaft selbst
(ohne unmittelbare Beteiligung des cytoplasmati-
schen Stoffwechselsystems) gebildet werden. Fiir
Zink war eine Komplexbildung in vitro allerdings
nicht nachzuweisen. Es wire von besonderem Inter-
esse, auch die ilibrigen essentiellen Nahrstoffe dar-
aufhin zu priifen, ob sie unter normalen Ernih-
rungsverhiltnissen im Xylemsaft als Ionen oder
in Form von Komplexen oder organischen Verbin-
dungen vorliegen und ob die Ionenform vielleicht
nur dann vorliegt, wenn relativ hohe Mengen bzw.
Konzentrationen an Ionen vom AuBlenmedium her
angeboten werden. Die Beantwortung dieser Frage
bedarf weiterer Arbeit.
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