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1. Einleitung

1/3 der Landfldchen unserer Erde liegt in semiariden und ariden
Klimaten, davon sind 50 % salzbelastet und filir einen 6konomischen
Pflanzenbau ungeeignet. Flir die Erndhrung der Weltbevdlkerung be-
deutet dies ein groBes Problem, da die wichtigsten Kulturpflanzen
recht empfindlich auf Salinitédt reagieren. Vor allem auch infolge
der BewidsserungsmaBnahmen nimmt die Versalzung bis jetzt noch
fruchtbarer Ackerbdden in diesen Gebieten stdndig zu. Wurden bis-
lang die Ziichtungsziele bei Kulturpflanzen auf H&chstertrige bei
ackerbaulich besten BS8den ausgerichtet, so zeigt sich zunehmend,
daB es immer dringender wird, die ZzZlichtungsziele auf die gegebenen
Standortbedingungen auszurichten, um auch dort noch angemessene
Ertrdge zu erzielen.

Bei vielen Glykophyten besteht eine rudiment&dr vorhandene Salzver-
tridglichkeit. Vergleichende Studien an unterschiedlich salzempfind-
lichen Pflanzen der gleichen Spezies sind besonders dazu geeignet,
Erkenntnisse iber die Physiologie des Salzstresses und Hinweise auf
Anpassungsmechanismen zu erhalten. Ein grundiegendes Wissen lber
solche Mechanismen ist die Voraussetzung, um Kulturpflanzen mit
Eigenschaften der Salztoieranz zu selektieren. Je detaillierter
diese Kenntnisse sind, desto prédziser sind Zielvorgaben in Richtung
Salztoleranz von Kulturpflanzen fir die Pflanzenzﬁchtung zu erstel-
len. Dabei k&nnen begrenzende Stoffwechselschritte erkannt und als
Selektionskriterien herangezogen werden.

In der Pflanze lduft ein komplizierter Wirkungsmechanismus ab, der
sich generell in die Abschnitte Assimilatproduktion, Assimilattrans-
lokation und Assimilatverbrauch unterteilen 14Bt. SalzstreB bewirkt
nun eine direkte oder indirekte Beeinflussung dieses Funktionskreises.
Das Anliegen dieser Arbeit war es, mit Hilfe eines 2zu erstellenden
geeigneten Instrumentariums die Auswirkungen verschieden hoher und
lang andauernder Salzbehandlungen auf die Assimilatproduktion, -trans-
lokation und -verteilung in verschieden salztoleranten Sojabohnen-

sorten zu untersuchen.



2. Literaturibersicht

Verbrauch, Wachstum und Entwicklung einer Pflanze lenken die Bil-
dung von Assimilaten, den Transportumfang sowie die Verteilung

und die Art der Verwendung. Komplizierte und z.T. hormonell ge-
steuerte Regelmechanismen sorgen flir eine ausgeglichene Versorgung
des Gesamtorganismus, um eine harmonische und adaptierbare Organ-
bildung zu gewdhrleisten. Grundlegend determinieren somit pflan-
zeneigene Faktoren die photosynthetische Leistung sowie den Assi-
milatbedarf der einzelnen Sinkregionen. Aber auch &duBere Fakto-
ren, wie Licht, Temperatur, Luftfeuchte und COZ-Gehalt iiben einen
direkten Einflu8 auf das Source-Sink-Verh&ltnis aus.

2.1.1 AuBere Einwirkungen

Ohne Licht ist keine Photosynthese m&glich. Sie zeigt eine starke
Abhdngigkeit von der Lichtquantitdt (CRAFTS und CRISP, 1971; HESSE
und LENZ, 1982; HO,1976; LUSH und EVANS, 1974; NELSON, 1963; SER-
VAITES und GEIGER, 1974; VERNON und ARONOFF, 1952; WARDLAW, 1976 b),
sowie von der Qualitdt der herrschenden Strahlung (HARTT, 1966;
HEINDL und BRUN, 1983; MOR et al., 1980; SMITH, 1982). Mit zuneh-
mender Beleuchtungsstédrke steigt die Geschwindigkeit der Netto-
Photosynthese zundchst linear an, verringert sich dann stetig und
erreicht einen konstanten Wert. Die photosynthetische Kapazitdt

ist gesdttigt (HO, 1976; RICHTER, 1982). Dieser Sdttigungswert

ist abhdngig von den anderen Wachstumsfaktoren, dem Erndhrungs-

und Wasserzustand, der jeweiligen Wachstumsphase und der Gr&Be der
Sinkkapazitdt (BIERHUIZEN und SLATYER, 1964; HARRT und BURR, 1967;
HESSE und LENZ, 1982; WAREING et al., 1968). DaB Licht ebenso einen
EinfluB auf den Assimilatexport ausiibt, konnte von HO (1976), HOD-
DINOTT und SWANSON (1975), LUSH und EVANS (1974), MOR et al. (1980),
SERVAITES und GEIGER (1974), WARDLAW (1976 a, b) und WARDLAW und
MARSHALL (1976) gezeigt werden.

Ausreichende und angemessene Temperaturen sind Voraussetzung fir

optimales Wachstum und Entwicklung der Pflanze. Der Stoffhaushalt
ist auf bestimmte Temperaturgrenzen eingestellt, nach deren Uber-
schreitung die pflanzliche Leistung wieder abf&dllt. So wurde eine
Abhdngigkeit der Photosynthese (FRANK et al., 1973; GRAHAM und
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PATTERSON, 1982; HARRT und BURR, 1967; HESSE und LENZ, 1982; HOF-
STRA und NELSON, 1969 b, SAWADA und MIYACHI, 1974) und des Assimi-
latexports (HARRT, 1965; HOFSTRA und HESKETH, 1975; THROWER, 1965)
von der Umgebungstemperatur gefunden. Durch partielle Abkilihlung

von Stengelpartien konnte sehr deutlich der TemperatureinfluB auf
den TranslokationsprozeB gezeigt werden (MINCHIN et al., 1983;
PICKARD et al., 1978 a, b, 1979; THORPE und LANG, 1983; WEBB, 1967).

Bei normal bewidsserten Pflanzen scheint die relative Luftfeuchte
keine Einwirkung auf die Photosyntheseleistung zu haben (BUNCE,
1978: HESSE und LENZ, 1982; MORISON und GIFFORD, 1983; RAWSON et
al., 1977; SINGH et al., 1982). Langzeituntersuchungen von WOOD-
WARD und BEGG (1976) an Sojabohnen (Glycine max L.) zeigten eine
altersabhingige Reaktion der Pflanzen auf geringe Luftfeuchtege-
halte. So wurde ein geringerer Ernteertrag, bedingt durch eine
Reduktion der Hilsen- und Samenanzahl bei nicht ver&dnderten In-
haltsstoffen registriert. Nach SINGH und SASAHARA (1981) scheint eine
geringe Luftfeuchte bei wassergestreften Pflanzen die Wirkung von
WasserstreB zu verstirken., Nach Kurzzeituntersuchungen von PIK-
KARD et al. (1979) wirkt sich eine schockartige Abnahme der Luft-~
feuchte zwar nur unwesentlich auf die Photosynthese aus, wohl aber
in deutlichem MaBe auf die Translokation von Assimilaten aus dem

Source-Blatt.

Ansteigende bzw. fallende C02—Gehalte der Umgebungsluft kdnnen
eine mehr oder minder starke Zunahme oder Abnahme der Photosyn-
these bewirken. Die Anderung ist allerdings abhingig von der
Pflanzenart und dem Entwicklungszustand der Pflanze (CHRISTY und
SWANSON, 1976; CLOUGH et al., 1981; HARRT und BURR, 1967; MAUNEY

et al., 1978, 1979; MORISON und GIFFORD, 1983; MORTIMER, 1959;
NELSON, 1963; NILWIK und BOHMER, 1981; ROSENBERG, 1981; SIONIT

et al., 1981 a; WARDLAW, 1982; YAMAUCHI und YAMADA, 1980). Auch der
CO2
anderen Faktoren wie Licht, Temperatur, Erndhrungs~ und Wasser-
zustand gesehen werden (BEADLE et al., 1981; BIERHUIZEN und SLAT-
YER, 1964; BRUN und COOPER, 1967; DORNHOFF und SHIBLES, 1974; HESSE
und LENZ, 1982; HOFSTRA und HESKETH, 1975; KRIEDEMANN et al., 1976).
Aus dem Zusammenspiel dieser Faktoren resultieren die fliir die

-Gehalt kann nicht isoliert, sondern nur in Zusammenhang mit

Pflanze optimalen Bedingungen.
Ebenso ist beobachtet worden, daB8 nach anfdnglich steigenden

Wachstums- und Photosyntheseraten, bewirkt durch hohe CO,-Xonzen-
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trationen der Luft, diese nach relativ kurzer Zeit auf Werte ab-
fielen, die unterhalb der Pflanzen lagen, die bei normalem atmos-
phédrischen C02-Gehalt wuchsen (HOFSTRA und HESKETH, 1975; KRIEDE-
MANN et al., 1976; MAUNEY et al., 1978; RAPER und PEEDIN, 1978).
Dieses Verhalten wird im Zusammenhang mit ansteigenden Stirkege-
halten im Assimilationsgewebe gesehen (HOFSTRA und HESKETH, 1975;
MADSEN, 1971; NAFZIGER und KOLLER, 1976). So kann die St&rkeakku-
mulation im Blatt die Photosynthese durch Behinderung der intra-
zelluldren C02-Diffusion reduzieren (KRIEDEMANN et al., 1976;
MAUNEY et al., 1979; NAFZIGER und KOLLER, 1976).

Eine proportionale Beziehung zwischen der Photosyntheserate und

dem Export von Photosyntheseprodukten ist von zahlreichen Autoren

an Bl&ttern verschiedener Pflanzenspezies gezeigt worden (CHRISTY
und SWANSON, 1976; FADER und KOLLER, 1983; HO, 1976; HODDINOTT

und SWANSON, 1975; HOFSTRA und NELSON, 1969 b; LUSH und EVANS,

1974; MOR und HALEVY, 1980; RUSSELL und JOHNSON, 1975). Neben einer
sofortigen Translokation vermehrt gebildeter Assimilate kann es auch
zu einer teilweisen Speicherung dieser Produkte im Blatt oder auf
dem Weg zu den Sinks kommen (HOFSTRA und HESKETH, 1975; WARDLAW,
1976 b, 1982; WARDLAW und MARSHALL, 1976). Ansteigende Photosynthe-
seraten in den Bl&dttern fiihren auch zu anwachsenden Mengen akkumu-
lierter Stdrke (HOFSTRA und HESKETH, 1975; MAUNEY et al., 1979; NAF-
ZIGER und KOLLER, 1976; WARDLAW und MARSHALL, 1976) und zu mehr
(CHRISTY und SWANSON, 1976; FADER und KOLLER, 1983; HO, 1976) oder
weniger starken Zunahmen (MAUNEY et al., 1979; NAFZIGER und KOLLER,
1976; SILVIUS et al., 1979) in der Konzentration lO0slicher Zucker.

Die verschiedenen Reaktionen der Pflanzen auf eine erhdhte Photo-
syntheserate geben einen Hinweis darauf, daB8 die Aufteilung des
assimilierten Kohlenstoffs zwischen dem Kohlenhydrat-Pool des
Blattes und dem Anteil fiir den unmittelbaren Export eine Funktion
unterschiedlichen Sinkbedarfs ist, die wiederum mit dem jeweiligen
Wachstumsstadium korreliert (CLOUGH et al., 1981; FADER und KOL-
LER, 1983; LUSH und EVANS, 1974; SILVIUS et al., 1978, 1979;
THORNE und KOLLER, 1974).

2.1.2 Source-Sink Interaktionen

Die Mdglichkeit, daB das Pflanzenwachstum eher durch Verteilungs-

dnderung von Photosyntheéeprodukten als durch anwachsende Photo-
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syntheseleistung optimiert werden k&nnte, hat zu einer intensiven
Forschungstidtigkeit auf dem Gebiet der Source-Sink Relationen ge-
fiihrt. Eine Reduktion der Source, bei gleichbleibend groBem Sink-
bedarf, wirkt sich in einem Anstieg der Photosyntheseleistung der
verbliebenen Source aus (HANSON und WEST, 1982; SANDERS et al.,
1977). Zugleich scheint ein verstdrkter Export von Photosynthese-
produkten aus der Restsource stattzufinden (GEIGER und FONDY, 1980;
HANSON und WEST, 1982; LOVELL et al.,, 1972; THORPE et al., 1983).
Eine gleichzeitige Verringerung der Kohlenhydratkonzentration (z.B.
Stdrke) im Blatt zeigt an, daB zundchst einmal die schon verfiig-
baren und zwischengelagerten Assimilate ausgenutzt werden (HANSON
und WEST, 1982). Auch unter Bedingungen begrenzter Photosynthese-
leistung wird eine Translokation unter Einbeziehung der im Blatt
als Stdrke gespeicherten Assimilate beibehalten (CHANG, 1980; FA-
DER und KOLLER, 1983; HO, 1976).

Die Photosyntheserate in einem Source-Blatt und damit die Menge

an Photosyntheseprodukten fir den Export und die Verteilung inner-
halb der Pflanze ist aber nicht nur abhidngig vom Kohlenhydrat-
Stoffwechsel im Source selbst, sondern wahrscheinlich in stédrkerem
MaBe vom Vorhandensein hoher Sinkkapazitdt (GIFFORD und EVANS,
1981; LOVELL et al., 1972; PICKARD et al., 1978 b; THORPE und
LANG, 1983).

Eine zunehmende Sinkkapazitdt bewirkt neben einer Steigerung der
Photosyntheseleistung der Source (DORNHOFF und SHIBLES, 1970;
GHORASHY et al., 1971; KING et al., 1967; LENZ, 1974; PEET und
KRAMER, 1980; THORNE und KOLLER, 1974) auch einen Anstieg im Ex-
port von Photosyntheseprodukten (COOK und EVANS, 1978; FONDY und
GEIGER, 1980; LUSH und EVANS, 1974; SWANSON et al., 1976). Ein An-
steigen des Sinkbedarfs muB aber nicht unbedingt mit einer gleich-
zeitigen Erhdhung der Photosyntheserate einhergehen. So k®nnen

als Puffer zwischen der Photosyntheseproduktion zum einen und dem
Assimilatverbrauch durch einen Sink zum anderen zwischengelagerte
Kohlenhydrate dienen (COOK und EVANS, 1978; EGLI und LEGGETT, 1976).
Tempordre Speicher flir Kohlenhydrate konnten im Stengelbereich von
Mais (Zea mays L.) und Sojabohnen (Glycine max IL.) lokalisiert
werden (HUME und CAMPBELL, 1972; HUME und CRISWELL, 1973).
Untersuchungen von BORCHERS-ZAMPINI et al. (1980), FELLOWS et al.,
(1979), GEIGER (1976), THORNE und KOLLER (1974) und SWANSON et al.
(1976) bestdtigten, daB Eingriffe im Source-Sink Verhdltnis nur
allmdhlich und z.T. mit betrdchtlicher Zeitverzdgerung auf die
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Photosyntheseleistung einwirken. Demgegeniiber kann eine Ver&nde-
rung des Verteilungsmusters (FELLOWS et al., 1979; GEIGER, 1976;
SWANSON et al., 1976) und der Translokationsraten zu den einzelnen
Sinkregionen (BORCHERS-ZAMPINI et al., 1980; GEIGER, 1976; GEI-
GER und FONDY, 1980; HO et al., 1983; THORPE et al., 1983) schon
nach wenigen Minuten ab Beginn der Source-Sink Manipulation fest-
gestellt werden. Ob diese Signaliibermittlung zur Translokations-
dnderung ilber einfache Konzentrationsgefidlle im Phloem, ilber das
Xylem oder mit Hilfe von Phytohormonen oder anderen Mechanismen
vonstatten geht, ist unklar (GEIGER, 1976; PICKARD et al., 1978 b).

Eine Verringerung des Sinkbedarfs an Assimilaten bewirkt umgekehrt
eine verminderte Photosyntheserate (HABESHAW, 1973; HALL und MIL-
THORPE, 1978; KING et al,, 1967; MONDAL et al., 1978) sowie eine
reduzierte Exportrate an Photosyntheseprodukten (EGLI et al., 1976;
HO et al., 1983) aus dem Sourceblatt. Im weiteren Verlauf konnte
eine erhthte Konzentration an Stdrke und anderen Kohlenhydraten im
Blatt nachgewiesen werden (EGLI und LEGGETT, 1976; EGLI et al., 1976;
HO et al., 1983). Dieses filihrte sogar zu einer ErhShung des spez.
Blattgewichtes (EGLI et al., 1976). Zucker und St&drke sind die haupt-
sidchlichen Produkte der Kohlenstoffixierung im Blatt. Die Speiche-
rung der Stdrke erfolgt in den Chloroplasten der Mesophyllzellen
(MADSEN, 1971). Die Saccharosesynthese ist jedoch ein extraplasti-
ddrer ProzeB und findet auBerhalb der Chloroplasten statt (RICHTER,
1982; TROUGHTON et al., 1977). Positive Korrelationen zwischen den
Konzentrationen 1l6slicher Zucker im Blatt und dem Export von Photo-
syntheseprodukten sind nachgewiesen worden (CHRISTY und SWANSON,
1976; FADER und KOLLER, 1983; GEIGER und BATEY, 1967; GEIGER und
SWANSON, 1965 a, b; HO, 1976; SERVAITES und GEIGER, 1974; SILVIUS

et al., 1978). Es wird daraus geschlossen, daB die Synthese von Sac-
charose als wichtigste Transportform der Photosyntheseprodukte eine
potentielle Schranke filir den Export von Assimilaten darstellen kann
(FADER und KOLLER, 1983; SILVIUS et al., 1978).

Bei anwachsenden Konzentrationen wvon Photosyntheseprodukten im
Blatt lassen sich gleichzeitig verminderte Photosyntheseraten fest-
stellen (CHATTERTON, 1973; HANSON und WEST, 1982; HANSON und YEH,
1979; THORNE und KOLLER, 1974; UPMAIER und KOLLER, 1973). 2Zwischen
dem Abfall der Netto-Photosyntheserate und dem Anstieg der Assimi-
latkonzentration in den Bldttern wurde ein Zusammenhang vermutet,

der zur "Assimilat-Stau Hypothese" filihrte (NEALES und INCOLL, 1968;
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THORNE und KOLLER, 1974; UPMAIER und KOLLER, 1973). Bei diesen Un-
tersuchungen wurde das Augenmerk auf die in hoher Konzentration
vorherrschenden Metaboliten "Zucker und Stdrke" gerichtet, die eine
Schliisselfunktion im Assimilattransport zwischen Source und Sink
einnehmen. DaB allerdings eine Reduktion in der Photosyntheselei-
stung nur auf erhShte Zucker- oder Stdrkegehalte zuriickzufiihren
ist, wird von einer Vielzahl von Autoren bezweifelt (CLAUSSEN und
BILLER, 1977; CLAUSSEN und LENZ, 1979; GEIGER, 1976; GEIGER und
GIAQUINTA, 1982; HALL und MILTHORPE, 1978; MONDAL et al., 1978;
SILVIUS et al., 1978). Gleichwohl k&nnte die Photosynthese indi-
rekt durch andere Metaboliten wie z.B. Zuckerphosphate, von denen
einige potentiell in der Lage sind, die Aktivitdt von Enzymen des
Calvin-Zyklus zu regulieren, beeinfluBt sein (HEROLD, 1980; KELLY
und LATZKO, 1976; KLUGE, 1977). Desweiteren werden veridnderte Ri-
bulosebiphosphat-Carboxylase Aktivitdten im Blatt (HALL und BRADY,
1977), erhdhte Blattwiderstdnde (HALL und MILTHORPE, 1978; PEET
und KRAMER, 1980; SETTER et al., 1979), eine verdnderte Photores-
piration (LENZ, 1977, 1978) oder hormonelle Einfliisse (SETTER et
al., 1979) als mogliche Ursachen diskutiert.

Es ist bekannt, daB eine Zufuhr von Indolessigsdure zur Schnitt-
flidche dekapitierter Pflanzen den Assimilattransport in Richtung
auf den Applikationsort verstdrken kann (DAVIES und WAREING, 1965;
DORFFLING, 1977; PATRICK und WAREING, 1973). Abscisinsiure wirkt
dagegen antagonistisch. Zum Applikationsort findet ein verminder-
ter Transport anorganischer und organischer Substanzen statt
(DORFFLING, 1977; MULLINS, 1970). Ihre Synthese wird unter Wasser-
und SalzstreBbedingungen stark gefdrdert (EZE et al., 1981; HEN-
SON und QUARIE, 1981; ROEB et al., 1982; WALKER und DUMBROFF, 1981).
Wachstumsregulatoren kénnen auf verschiedenen Abschnitten des We-
ges zwischen Source und Sink einwirken, auf die Phloembeladung
(LEPP und PEEL, 1970; VREUGDENHIL, 1983), auf den Ferntransport
in den Siebr&hren (PATRICK, 1979), auf die Entladung der Sieb-
réhren (PATRICK und WAREING, 1976; TIETZ et al., 1981) und die
Assimilataufnahme durch das Sinkgewebe (KRIEDEMANN, 1968; MULLI-
GAN und PATRICK, 1979). Die hormonellen Einflisse sind allerdings
noch nicht in ausreichendem MaBe an intakten Pflanzen untersucht
worden, um die Einwirkungen auf den Assimilattransport bzw. die

Assimilatverteilung generalisieren zu k&nnen.
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2.1,3 Wachstum und Entwicklung

Bldtter durchlaufen wie die gesamte Pflanze einen Lebenszyklus.
Junge, noch im Wachstum stehende Bldtter sind zwar zur Photosyn-
these befdhigt, geben ihre Assimilate aber noch nicht an die Sinks
der Pflanze ab. Sie erhalten ganz im Gegenteil noch fiir l&ngere
Zeit Photosyntheseprodukte von benachbarten, schon ausgewachsenen
Blédttern (KHAN und ASIF, 1981; KHAN und SAGAR, 1967; KURSANOW,
1961; MOORBY, 1977; MOR und HALEVY, 1979; THROWER, 1962). Je

nach Pflanzenart differierend, beginnen sich die Bldtter im Laufe
der Entwicklung von einem Assimilat-importierenden Organ (Sink)

zu einem exportierenden Organ (Source) zu wandeln (GIAQUINTA, 1978;
HODDINOTT und SWANSON, 1975; LARSON et al., 1980; SWANSON et al.,
1976; THROWER, 1962; WEBB und GORHAM, 1964). Im ausgewachsenen
Zustand ist die Stoffabgabe vorherrschend. Die FluBrichtung ist
nahezu einseitig. Die Bl&dtter sind nur noch in geringem MaBe f&hig
zu importieren (BAUERMEISTER et al., 1980; THORPE und LANG, 1983;
THROWER und THROWER, 1980). Etwa bei Erreichen der vollen Blatt-
grdBe wird die maximale photosynthetische Leistung gemessen (BO-
ZARTH et al., 1982; DOODSON et al., 1964; HO und SHAW, 1979;
SANDERS et al., 1977; THAINE et al., 1959; THROWER, 1962, 1967;
WOODWARD, 1976). Mit zunehmendem Alter wird eine mehr oder weniger
starke Abnahme der Photosyntheseleistung, und damit ein geringe-
rer Export von Assimilaten gefunden (ASLAM et al., 1977; DOODSON
et al., 1964; HARTT und BURR, 1967; HOPKINSON, 1964; LIN und
EHLERINGER, 1982; MONDAL et al., 1978; SANDERS et al., 1977; SHI-
ROYA et al., 1961; SILVIUS et al., 1978; THROWER, 1967). Demge-
geniiber wurden, zumindest flir eine begrenzte Zeit nach Entwicklung
zur vollen Blattgr&B8e, von BENJAMIN et al. (1981), BOZARTH et al.
(1982), DORNHOFF und SHIBLES (1974), ISMAIL und SAGAR (1981), KHAN
und SAGAR (1967) sowie OJIMA et al. (1965) konstante Photosynthese-
raten bzw. Exportraten gemessen.

SANDERS et al. (1977) fanden 6 Stunden nach Pulsmarkierung des 1.
ausgewachsenen Fiederblattes von ca. 3 Wochen alten Sojabohnen mit
14CO2 Exportraten, die zwischen 28,6 und 35,9 % der insgesamt
aufgenommenen Radiocaktivitdt lagen. HOFSTRA und NELSON (1969 a) er-
mittelten nach 2 Stunden eine Exportrate von ca. 38 %, die nach
weiteren 4 Stunden auf ca. 45 % der insgesamt fixierten Radioak-
tivitdt anstieg. WEBB und GORHAM (1964) erhielten 3 Stunden nach

Pulsmarkierung von Primdrbldttern junger Sojabohnenpflanzen Export-
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raten von ca., 15 %, CLAUSS et al. (1964) nach 4 Stunden einen An-
teil von 21 %. Aus im Freiland durchgefilhrten Untersuchungen von

HUME und CRISWELL (1973) geht hervor, da8 1 Stunde nach 14C02-Be-
gasung des gesamten Sprosses ca. 20 % des von den griinen Pflanzen-

14C zur Wurzel transloziert wurden.

teilen fixierten
Aus Untersuchungen von BENJAMIN et al. (1981) an Sojabohnen in der
generativen Phase geht hervor, daB nach einer Translokationszeit

von 2 Stunden ungefihr 60 % des insgesamt von einem unteren Fieder-
blatt fixierten radioaktiven Kohlenstoffs exportiert wurden.

THORNE und KOLLER (1974) fanden im gleichen wachstumsstadium eine
Exportrate von ca. 55 %, wdhrend EGLI et al. (1976) nach 2 Stunden
eine Exportrate von ca. 30 % ermittelten. BENJAMIN et al. (1981)
stellten bei generativen Sojabohnenpflanzen mit zunehmendem Blatt-
alter keine signifikante Reduktion im Assimilatexport fest. Dieses
steht allerdings in Kontrast 2zu anderen Untersuchungen. So fand
THROWER (1967) 2 Stunden nach Pulsbegasung des voll ausgewachsenen
4, Fiederblattes eine maximale Exportrate von ca. 30 % des insgesamt
assimilierten radioaktiven Kohlenstoffs. Der Export nahm bis zur
Seneszenz des Blattes auf 10-15 % des urspriinglichen Wertes ab.

Von dhnlichen Versuchsergebnissen berichten SILVIUS et al. (1978).
Von einer Abnahme der Exportrate um ca. 45 % bei Elterwerden der
Blitter berichten auch SANDERS et al. (1977).

Es ist bekannt, daB8 die rdumliche Distanz zwischen einem Source-
Blatt und einem Sink ein wesentlicher Faktor ist, der die Vertei-
lung bzw. Menge der zu exportierenden Photosyntheseprodukte zwi-
schen beiden beeinfluBft (CONSTABLE und RAWSON, 1982; COOK und EVANS,
1978; ROBINSON et al., 1980). Die Tendenz, daB8 die unteren Blitter
einer Pflanze hauptsédchlich zu den Wurzeln, die oberen zur Spros-
spitze und die in der Mitte befindlichen Bl&dtter in beide Richtun-
gen ihre Assimilate exportieren, ist an vielen Beispielen gezeigt
worden (BIDDULPH und CORY, 1965; FAIREY und DAYNARD, 1978; KHAN

und SAGAR, 1967; THAINE, 1959; THROWER, 1962; WARDLAW, 1968). Ein
zusdtzlicher Aspekt dieser Betrachtung ist, das8 im Laufe der pflanz-
lichen Entwicklung die jeweiligen Bl&dtter ihre Exportstrdme gemis
den Wachstumsstadien in verschiedene Richtungen zu den jeweiligen
Sinks umlenken (BLOMQUIST und KUST, 1971; CROMPTON et al., 1981;
EVANS, 1975; HUME und CRISWELL, 1973; ISEBRANDS und NELSON, 1983;
ISMAIL und SAGAR, 1981; JONES et al., 1959; KHAN, 1981; KOBLET,
1969; LUPTON, 1966; STOY, 1973). So konnte an jungen Sojabohnen

gezeigt werden, daB der Assimilatexport der untersten Blitter
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Uberwiegend basipetal ausgerichtet war (NELSON et al., 1961; VER~-
NON und ARONOFF, 1952). 2 Stunden nach Beginn einer Pulsmarkierung
waren 43 % der insgesamt vom untersten Fiederblatt fixierten
14C-Menge stengelabwdrts gewandert, dagegen nur 2 % stengelauf-
wdrts (THROWER, 1962). Nach BELIKOV (1958, zit. bei THAINE, 1959)
wurden ca. 80 % der aus den Primdrblittern junger Sojabohnen ex-
portierten Assimilate in Richtung Wurzel transloziert. THAINE et
al. (1959) zeigten im 3-4 Blattstadium, daB8 nach einer 14002-Mar-
kierung des 1. Fiederblattes ca. 90 % der exportierten Photosyn-
theseprodukte in die Wurzel gelangten. NELSON und GORHAM (1957)
fanden 3 Stunden nach Pulsapplikation des Primdrblattes, daB8 der
14C in Richtung Wurzel trans-

portiert wurde. Ungefdhr 50 % der insgesamt aus dem Blatt expor-

iiberwiegende Teil des exportierten

tierten Radioaktivitdt wurde im unteren Stengelbereich gemessen
14
CO2
zeigten folgendes Verteilungsbild der Assimilate: Nach der 1stiin-
digen Applikationszeit wurden im Stengel 13,9 % und in der Wurzel

und ca. 29 % in der Wurzel. -Begasungen kompletter Pflanzen

ca. 2,9 % der insgesamt aufgenommenen Radiocaktivitit gemessen. Nach
weiteren 2 Stunden stieg dieser Anteil im Stengel auf 19,8 % und

in der Wurzel auf ca. 4,5 % (RUSSELL und JOHNSON, 1975). Diese
Werte stimmen sehr gut mit denen von HUME und CRISWELL (1973) iiber-
ein, die nach 1 Stunde Translokationszeit im Stengelbereich ca.
13,6 % und in der Wurzel 3,7 % der insgesamt fixierten 14C--Menge

fanden.

2.1.4 Tansportverhalten

Die in die Wurzel translozierten Assimilate dienen zum Aufbau,
Wachstum und Regeneration des Wurzelsystems sowie zur Aufrechter-
haltung bestimmter Wurzelfunktionen, wie Metabolisierung und Syn-
these pflanzeneigener Inhaltsstoffe und Aufnahme von Wasser und
Nihrstoffen. Bei der Ausfilhrung dieser Aufgaben wird ein Teil

des mit den Assimilaten zur Wurzel translozierten Kohlenstoffs
wieder ausgeschieden. Dies geschieht durch Wurzelatmung und in
Form fester oder fliissiger Verbindungen, wie hdéhermolekulare un-
186sliche Verbindungen, l&sliche Substanzen wie niedermolekulare
Zucker, organische Sduren oder Aminosduren und letztendlich abge-
storbene Wurzelzellen, Haare und gr&8ere Bruchstiicke von Wurzeln
(GUCKERT, 1981; JOHNEN, 1974; KUCEY und PAUL, 1982; NONNEN, 1980;
PARTON et al., 1978; PATE und HERRIDGE, 1978; WAREMBOURG und PAUL,
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1977; WHIPPS und LYNCH, 1982; WIEDENROTH und POSKUTA, 1981).
Andererseits fanden KHAN und SAGAR (1969) in ihren Versuchen an
Tomaten (Lycopersicon lycopersicum L.), daB8 die Wurzeln betrdcht-
liche Mengen ihres akkumulierten radioaktiv markierten Kohlenstoffs
schon nach kurzer Zeit in andere Pflanzenteile retranslozierten.

Ein dhnliches Verhalten zeigten ISMAIL und SAGAR (1981) an Bohnen
(Vicia faba L.). Beobachtungen von FAIREY und DAYNARD (1978) an Mais
weisen darauf hin, daB die Wurzel als Ort der Synthese die Aussen-
dung von Aminosduren und anderen stickstoffhaltigen Metaboliten in
andere Pflanzenteile bewirkt (EZETA und JACKSON, 1975; IVANKO und
INGVERSEN, 1971; PATE, 1973). An verschiedenen Pflanzen konnte eine
mehr oder minder starke Retranslokationsrate von Assimilaten, haupt-
sdchlich Aminosduren, aus der Wurzel in andere Pflanzenteile nach-
gewiesen werden (IZIRO und HORI, 1983; LAMBERS et al., 1982; PATE
und HERRIDGE, 1978).

Der Export von Assimilaten aus photosynthetisch aktivem Gewebe ent-
spricht einem bestimmten Verhaltensmuster. Der Zeitverlauf dieser
Assimilattranslokation erfolgt nach einem 2- bzw, 3-PhasenprozeB8. In
der ersten Phase, kurze Zeit nach Beginn der Pulsmarkierung, steigt
die exportierte Menge an Photosyntheseprodukten rapide an und zeigt
einen fast linearen Verlauf. Nach etwa 1,5 bis 2 Stunden nimmt die
Exportrate stetig ab. Nach dieser Ubergangsphase verbleiben die Ex-
portraten innerhalb der ndchsten Stunden auf einem konstant niedri-
gen Niveau, oder verlaufen asymptotisch gegen Null (BENJAMIN et al.,
1981; CLAUSS et al., 1964; EGLI et al., 1976; HOFSTRA und NELSON,
1969 a, b; MOCRBY, 1977; MOORBY und JARMANN, 1975; MUNNS und PEAR-
SON, 1974; PEARSON, 1974; SUNG und KRIEG, 1979; THORNE und KOLLER,
1974; TROUGHTON et al., 1974 a).

Die Ursache fiir diese Exportkinetik liegt im Source. So ist das
Muster dieser Zeitprofile typisch fiir ein System, in welchem der as-
similierte Kohlenstoff zuerst in 2 oder 3 Kompartimente mit unter-
schiedlich schnellen Durchgangsraten aufgeteilt wird, bevor er das
Blatt durch das schnellere Kompartiment verl&BSt (EVANS et al., 1963;
FISHER, 1970 b, ¢, 1975 a; MOORBY, 1977; MOORBY und JARMANN, 1975).
Nach FARES et al., (1978) wird nach einer Pulsmarkierung radioaktiver
Kohlenstoff sofort weitertransloziert, in Zuckermolekillen zwischen-
gelagert oder aber als Stdrke gespeichert., Im photosynthetisch ak-
tiven Gewebe retenierter radioaktiver Kohlenstoff steht kurzfristig
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nicht fiir den Export zur Verfiigung. Bei anschlieBender Verdunkelung
des Source-Blattes wird kein neuer inaktiver Kohlenstoff mehr fixiert,
der sich zum Teil als neue Stédrke ablagern wiirde. Die Folge ist,

daB die zwischengelagerte Stdrke mit dem eingebauten radioaktiven
Kohlenstoff metabolisiert und als Zucker exportiert wird. Die unter
diesen Bedingungen erh&hte Translokationsrate an Radioaktivitit ist
darin begriindet, daB8 der radioaktive Kohlenstoff in der zuletzt ge-
bildeten St8rke an der Peripherie der Stdrkekdrner lokalisiert ist
und daher auch als erster wieder abgebaut wird (FARES et al., 1978).
Dieser Zusammenhang konnte auch sehr deutlich an Sojabohnen gezeigt
werden. Exportierten dauerbelichtete Pflanzen in einer bestimmten
Zeit weniger als 1 % der Radioaktivit&dt aus dem Blatt, so waren es
bei Verdunkelung mehr als 11 % (NELSON und GORHAM, 1957).

Untersuchungen zur Geschwindigkeit, mit der die Photosynthesepro-
dukte im Phloem bewegt werden, sind sehr zahlreich, und an vielen
Pflanzen durchgefilhrt worden (CANNY, 1960, 1961; CRAFTS und CRISP,
1971; EVANS und WARDLAW, 1976; WARDLAW, 1965). Gerade die Anwen-
dung des Isotops 11C bot in neuerer Zeit die MOglichkeit in vivo
Messungen durchzufiihren (BAUERMEISTER et al., 1980; FARES et al.,
1978; HAYDEN et al., 1980; JAHNKE, 1982; TROUGHTON, 1975; TROUGHTON
et al., 1974 a, b, 1977; WILLIAMS et al., 1979). An Sojabohnen wur-
den Translokationsgeschwindigkeiten im Stengelbereich zwischen 17
und 84 cm/Stunde gemessen (EVANS et al., 1963; MOORBY et al., 1963;
NELSON et al., 1958; THROWER, 1965).

Nach MOORBY et al. (1974), THOMPSON et al. (1979), TROUGHTON (1975)
sowie TROUGHTON et al. (1974 b, 1977) libt auch die Beleuchtung einen
EinfluB8 auf die Translokationsgeschwindigkeit aus. Mit zunehmen-
der Belichtung so0ll die Geschwindigkeit ansteigen. CHRISTY und
SWANSON (1976) fanden eine Abhédngigkeit der Transportgeschwindig-
keit vom Coz—Gehalt der Luft bzw. der Photosyntheserate. Sie ver-
muten eine direkte Abhidngigkeit von der Saccharosekonzentration

im Source-Blatt. WARDLAW (1976 a) fand eine direkte Abhdngigkeit
der Transportgeschwindigkeit vom Assimilatbedarf der Sinks. Je
h8her der Bedarf, desto schneller auch die Geschwindigkeit.

DaB TrockenstreB die Geschwindigkeit des Phloemtransports nega-

tiv beeinflussen soll, ist von FARES et al. (1983) angedeutet
worden. Keine oder nur sehr geringe Verdnderungen der Translo-
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kationsgeschwindigkeit unter Salz- bzw. TrockenstreBSbedingungen
fanden dagegen HARTT (1967), SUNG und KRIEG (1979) und WARDLAW
(1967).

2.1.5 Transportbahnen und Transpcrtmechanismus

Saccharose als wichtigste Transportform der Assimilate wird syn-
thetisiert durch das Enzym Saccharosephosphat-Synthetase, das
ausschlieBlich im Zytoplasma der Mesophyllzellen lokalisiert ist.
Durch ein weit verzweigtes Netz feinster Leitbahnen, die l&ngs
den Mesophyllzellen verlaufen (GEIGER, 1975; GEIGER und CATALDO,
1969; TRIP, 1969), werden die Assimilate eingesammelt und gleich-
sam in den gr&B8eren Adern zum Blattstiel weitergeleitet. Dem Trans-
fer der Saccharose aus den Mesophyllzellen hin zu den "sites of
loading" (GEIGER, 1975; GEIGER et al., 1973, 1974; GEIGER und
GIAQUINTA, 1982; GIAQUINTA, 1983; KAISER et al., 1979; LUTTGE
und HIGINBOTHAM, 1979), folgt die eigentliche Beladung der Sieb-
zellen des Phloems, ein entgegen einem Konzentrationsgradienten
verlaufender aktiver ProzeB (GEIGER, 1975; GEIGER et al., 1973;
GEIGER und GIAQUINTA, 1982; GIAQUINTA, 1976, 1983; SOVONICK et
al., 1974). Nach GEIGER und FONDY (1980) geschieht die Phloem-Be-
ladung als Reaktion auf einen verdnderten Sinkbedarf, und nicht
auf Anderungen des Phloemturgors oder der Konzentration in den
SiebrShren. Die COz—Fixierung, bis hin 2zur Beladung des Phloems
mit Saccharose, l1dB8t sich zeitlich sehr eng zwischen 3 und 10 Mi-
nuten determinieren (EVANS et al., 1963; MOORBY und JARMANN, 1975;
TROUGHTON et al., 1974 a; WILLIAMS et al., 1979).

Der Ferntransport der Photosyntheseprodukte findet in lebenden
langgestreckten Gewebesystemen statt, in den Siebrhren bei Angio-
spermen oder weniger stark spezialisiert in Strédnge angeordneten
Siebzellen bei Gymnospermen. DemgemdB8 besitzen die Siebelemente
eine der Leitfunktion angepaBte Differenzierung (MORTIMER, 1965;
NELSON, 1963; NELSON et al., 1959; PERKINS et al., 1959; WARDLAW,
1974; WEATHERLEY et al., 1959; WILKINS, 1969; ZIEGLER, 1963). Das
Transportsystem ist nicht polarisiert, und grundsdtzlich zur Stoff-
leitung in basipetaler und akropetaler Richtung, sowie zu den
Seiten (zentrifugal und zentripetal) befdhigt. Es kann somit
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widhrend der Assimilattranslokation zu den verschiedenen Sinks zu

einem erheblichen Quertransport und vorilibergehenden Verlust durch
Speicherung im umgebenden Gewebe kommen (EVANS et al., 1963; IN-

COLL und NEALES, 1970; MINCHIN et al., 1983; MOORBY et al., 1963;
NELSON, 1963; PICKARD et al., 1979; THOMPSON et al., 1979; THORPE
und LANG, 1983; THORPE et al.,, 1983; ‘WILLIAMS et al., 1979).

LOsliche Zucker bilden die wichtigste Transportform der Photosyn-
theseprodukte (CLAUSS et al., 1964; FISHER, 1970 a; NELSON et al.,
1961; VERNON und ARONOFF, 1952). Die Analyse des SiebrBhrensaftes
zeigt, daB der liberwiegende Teil der gel&sten und geleiteten Ver-
bindungen aus Saccharose besteht. Der Anteil an Trockensubstanz
liegt bei etwa 10-25 % (BIDDULPH und CORY, 1957; CRAFTS und CRISP,
1971; FISHER, 1978; KURSANOW, 1963; NELSON, 1963; NELSON et al.,
1959; PHILLIPS und SMITH, 1974; VAN DIE, 1975). Daneben werden
aber auch in geringeren Mengen Aminosduren, Amide, Carbonsduren,
Nucleotide sowie Vitamine und Phytohormone befbrdert (FISHER, 1970
HALL und BAKER, 1972; OAKS, 1966; SCHRADER et al., 1980; WARDLAW,
1974; ZIEGLER, 1971, 1975). An anorganischen Ionen sind die Kati-
onen K und Mg2+ sowie Phosphat-Anionen stdrker vertreten (HALL
und BAKER, 1972; MARSHALL und WARDLAW, 1973; MENGEL und HAEDER,
1977; WARDLAW, 1974; ZIEGLER, 1975).

Der genaue Mechanismus der Assimilatleitung, das heiBt des Lang-
streckentransports von den Bldttern zu den einzelnen Sinks war
lange Zeit umstritten. Von den verschiedenen Hypothesen und Mo-
dellvorstellungen (CANNY, 1975; FENSOM, 1972, 1975; MAC ROBBIE,
1975; SPANNER, 1975; SPANNER und JONES, 1970), ist die von Minch
vor liber 50 Jahren entwickelte Druckstrom-Hypothese trotz aller
Kontroversen mehr denn je aktuell, Im einzelnen ist die Miinch'sche
Hypothese im Laufe der Zeit zwar modifiziert worden, doch sprechen
viele Argumente fiir eine Massenstrdmung entlang einem Konzentra-
tionsgradienten (GIAQUINTA und GEIGER, 1977; GOESCHL et al., 1976;
MILBURN, 1975; MINCHIN et al., 1983; PICKARD et al., 1978 b;
SHEIKHOLESLAM und CURRIER, 1977 a; THORPE et al., 1983; WARDLAW,
1974; WEATHERLEY, 1975; YOUNG et al., 1973).
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von den duBeren Wachstumsfaktoren f&llt neben den Wasserverhdlt-
nissen der chemischen Zusammensetzung des Bodens eine entschei-
dende Rolle zu. Die Wachstums- und Entwicklungsvorgdnge der Pflan-
zen sind nicht nur vom Vorhandensein der zum Aufbau pflanzlicher
Substanz benttigten N&hrstoffe abhdngig, sondern auch von deren
Quantitat. Aus der Beziehung zwischen bestimmten Mineralstoffen
und der Physiologie der Pflanzen 148t sich mit Bezug auf salzrei-
che Standorte grunds&tzlich eine Einteilung in zwei Gruppen, nim-
lich Halophyten und Glykophyten, vornehmen. Nach STOCKER (1928,
zit., bei BAUMEISTER und ERNST, 1978) bezeichnet man solche Pflan-
zen als Halophyten, die in irgendeinem Stadium ihrer Entwicklung
Salzkonzentrationen ausgesetzt sind; die Glykophyten nicht ohne
Schddigungen ertragen kdnnen. Glykophyten, zu denen auch unsere
Kulturpflanzen zdhlen, sind in der Regel keinen hohen Salzkonzen-
trationen ausgesetzt, miissen aber unter besonderen Bedingungen
(siehe Einleitung) mit einer Anreicherung von Salzen im Boden fer-
tig werden. Die Reaktionen solcher Pflanzen auf Salinit#t soll
Gegenstand folgender Ausfiihrungen sein.

2.2.1 Einwirkung auf die Pflanze

Hohe Salzkonzentrationen im Wurzelraum k&nnen durch ihre osmoti-
sche Wirkung (WasserstreB8), ihre ionenspezifische Wirkung (Ionen-
ungleichgewicht) oder ihre toxische Wirkung (exzessive Akkumula-
tion bestimmter Ionen) auf physiologische Prozesse in der Pflanze
einwirken. Einer oder mehrere Faktoren zugleich k&nnen in Abhéin~
gigkeit von der Art und Konzentration der Salze, den jeweiligen
Umweltbedingungen und der Pflanzenspezies dominieren. BEDUNAH

und TRLICA (1981), BERNSTEIN (1975), BERNSTEIN und HAYWARD (1958),
GALE (1975) und LEVITT (1972) vermuten, daB8 der Hauptgrund fiir das
verminderte Wachstum salzgestreBter Pflanzen in einem geringen
osmotischen Potential und erst sekundir in einer spezifischen
Ionentoxizitdt zu suchen ist. Demgegeniiber zeigten Versuche mit
isoosmotisch aufgesalzenen Losungen verschiedener Salze und Poly-
dthylenglykol (PEG), daB Pflanzen sehr wohl auf den Salinitdts-
typus reagieren (ASHOUR et al., 1977; DESHPANDE und NIMBALKAR,
1982; GALE und POLJAKOFF-MAYBER, 1970; KENNEDY, 1977; LAPINA und
BIKMUKHAMETOVA, 1972; NUKAYA et al., 1982 a, b; SANCHEZ-DIAZ et

al., 1982; STRACK et al., 1975).
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Desweiteren konnte an verschiedenen Pflanzen beobachtet werden,
daB SalzstreB zu Verdnderungen in der N&hrstoffaufnahme fiihrt
(EL-FOULY und JUNG, 1981; GREENWAY, 1973; HEDGE und PATIL, 1982;
HUQ und LARHER, 1983 a; LESSANI und MARSCHNER, 1978; MARSCHNER
et al., 1981 b; WIENEKE und LAUCHLI, 1980). Dieses deutet darauf
hin, daB8 neben der Wirkung eines unglinstigen osmotischen Gradi-
enten vor allem auch ein inhibitorischer Effekt hoher Salzkonzen-
trationen auf den Zellmetabolismus einwirkt (GREENWAY und MUNNS,
1980; HUQ und LARHER, 1983 a; JENNINGS, 1976; NUKAYA et al., 1981,
1982 a, b; RAINS, 1972).
Somit ist abzuleiten, daB eine partielle Folge von SalzstreB der
des Trockenstresses bei Pflanzen entspricht, ndmlich eine durch
ein niedriges osmotisches Potential des Wurzelmediums bedingte er-
schwerte Wasseraufnahme. Auch scheinen einige Reaktionen der Pflan-
ze auf Salinitdt unspezifisch und Folge abnehmender Wasserpoten-
tiale zu sein. Dieses filhrte zu der Uberlegung, auch einige As-
- pekte aus der Literatur zum TrockenstreB mit einflieBen zu lassen.

Die Wirkung salinen Wurzelmediums ist aber nicht nur abhdngig von
der Art und Stdrke des StreBzustandes, sondern auch von der Pflan-
zenart und dem Entwicklungszustand der Pflanze (BERNSTEIN, 1975:
BERNSTEIN und HAYWARD, 1958; GALE et al., 1967; MAGISTAD et al.,
1943; PASTERNAK et al., 1979), sowie den &duBeren Bedingungen,

wie Ndhrstoffversorgung (WAGENET et al., 1980), Beleuchtung (HELAL
und MENGEL, 1981; KEMP und CUNNINGHAM, 1981; MALLOT et al., 1975;
MEIRI et al., 1982; NOLAN et al., 1982), relativer Luftfeuchte
(CRUZ-ROMERO und RAMOS, 1979; GALE et al., 1967; HOFFMAN und JOBES,
1978; HOFFMAN und RAWLINS, 1971; HOFFMAN et al., 1978; NIEMAN und
POULSEN, 1967) und Temperatur (AHI und POWERS, 1938; HOFFMANN et
al., 1978; KEMP und CUNNINGHAM, 1981; MAGISTAD et al., 1943;
MALLOT et al., 1975; SMITH et al., 1981).

Sichtbare, durch erh&hte Salzkonzentrationen bedingte Schdden an
Sojabohnen (ABEL und MAC KENZIE, 1964; NUKAYA, 1982 a; PARKER et
al., 1983) zeigen ein &dhnliches Bild wie andere Pflanzen (BERG-
MANN, 1983; BERNSTEIN, 1975). Erste Symptome werden erst einige
Zeit nach Anlegen des StreBzustandes offensichtlich. Die Blé&tter
hingen an ihren Blattstielen herunter, ohne dabei die typischen
Welkeerscheinungen zu zeigen (Abb. 1), offenbar bedingt durch
einen salzinduzierten héheren Turgor bzw. die starke osmotische

Bindung des in der Vakuole befindlichen Wassers (MENGEL, 1979;
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Abb. 1: Schematische Darstellung von Salzschadwirkungen auf den Habitus junger Sojaboh-
nenpflanzen (a: ohne Salzeinwirkung, b: salzgestreBt).

HEDGE und PATIL, 1982). Die Pflanzen reagieren mit einer geringen
Wachstumsrate, ihr Habitus ist gedrungen und die jilingeren Blé&tter
haben eine auffdllige hellgriine Farbe. Die Hlteren Bl&tter zeigen
vom Rand her Verbr&unungen und Nekrosen und fallen frilhzeitig ab.
Physiologische St&6rungen konnen allerdings bereits eintreten, be-
vor liberhaupt sichtbare Symptome an der Pflanze erkennbar sind
(BARLASS und SKENE, 1981; DOWNTON, 1977 a; WALKER et al., 1981,
1982).

Andererseits scheinen sich geringfiigig erhthte Salzgehalte im N&hr-
medium positiv auf das Wachstum einiger Pflanzen auszuwirken (DESH-
PANDE und NIMBALKAR, 1982; HEDGE und PATIL, 1982; HUBER und SAN-
KHLA, 1979; NIEMAN, 1962; NIMBALKAR und JOSHI, 1976).

2.2.2 Anpassungsmechanismen

Die Salztoleranz innerhalb einer Pflanzenart ist durch eine ge-
wisse genetische Variationsbreite gekennzeichnet (DEVINE, 1982;
DUVICK et al., 1981; EPSTEIN, 1976; PASTERNAK et al., 1979).
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Diese genotypischen Unterschiede in der Salzempfindlichkeit k&nnen
eine Folge v8llig verschiedener Regulationsmechanismen in der N&hr-
stoffversorgung sein. So sind hdhere Salztoleranzen bestimmter Soja-
bohnenvarietdten (ABEL, 1969; ABEL und MAC KENZIE, 1964; LAUCHLI
und WIENEKE, 1979; PARKER et al., 1983) und zahlreicher anderer
Pflanzen (BARLASS und SKENE, 1981; DOWNTON, 1977 b; FRANCOIS, 1982;
GREENWAY und MUNNS, 1980; KUIPER, 1968; PAMMENTER, 1983; RATHERT,
1982 a; TOWNSEND, 1980; WINTER und LAUCHLI, 1982) eng korreliert
mit einer verminderten Cl Ionen Translokation in den Spro8. Im Ge-
gensatz dazu sind h8here Salztoleranzen bei verschiedenen Tomaten-
genotypen assoziiert mit bevorzugter Akkumulation von Nat Ionen
(RUSH und EPSTEIN, 1976) oder von Na' und C1~ Ionen (TAL, 1971) im
SproB8. Auch bei verschiedenen Zuckerriibengenotypen ist die Salzto-
leranz positiv korreliert mit einer Akkumulation von Nat und c1”
Ionen im SproB8 (LESSANI und MARSCHNER, 1978; MARSCHNER et al., 1981

Unter salinen Bedingungen nimmt eine Pflanze aber vermehrt Ionen
auf, reichert sie in ihrem Gewebe an und kann damit ihr Wasserpo-
tential bzw. die osmotische Potentialkomponente erniedrigen, ein
fiir halophytische Pflanzen typischer Anpassungsmechanismus (FLO-
WERS et al., 1977; HELLEBRUST, 1976, 1980; WAINWRIGHT, 1980; YEO,
1981) . Auf diese Weise wird die Wasserpotentialdifferenz zwischen
Bodenldsung und Pflanze gréBer, so daB die Pflanze wieder in der
Lage ist, verstdrkt Wasser aufzunehmen. Diese z.T. liber eine er-
héhte Aufnahme von Elektrolyten bewirkte Anpassung der Pflanze an
saline Bedingungen wird als "osmotic adjustment" bezeichnet (HEL-
LEBRUST, 1976; RAINS, 1972). Unter SalzstreB stehende Glykophyten
haben diametrale Anspriiche, zum einen sollten sie zwecks osmoti-
scher Anpassung vermehrt Ionen aus der Bodenldsung aufnehmen und
akkumulieren, andererseits wegen toxischer Effekte den Einstrom

mbglichst begrenzen.

Desweiteren schlieBt der osmotische Anpassungsmechanismus neben
der Aufnahme und Akkumulation von Ionen eine Synthese und Akkumu-
lation pflanzeneigener organischer Verbindungen ein, die eben-
falls zur Reduktion des osmotischen Zellpotentials beitragen
kdnnen. Hierdurch wird die gestreBte Pflanze in die Lage versetzt,
trotz geringer Wasserpotentiale einen Turgordruck aufrecht zu er-
halten. Dieses erlaubt, mit lebenswichtigen physiologischen Pro-

zessen fortzufahren, die normalerweise wegen des geringen Wasser-
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potentials inhibiert wdren (GREENWAY und MUNNS, 1980; HEYSER und NA-
BORS, 1981; MAAS und NIEMAN, 1978; SANCHEZ-DIAZ et al.,, 1982; WAL-
KER et al., 1981).

Bei Glykophyten scheinen K+—Ionen das wichtigste anorganische Osmotir
kum zu sein (CRAM, 1976; HELLEBRUST, 1976; KAUSS, 1977). Die haupt-
sdchlichen organischen Komponenten zur osmotischen Anpassung an sa-
line Bedingungen sind 18sliche Zucker und organische S&uren (CRAM,
1976; HELLEBRUST, 1976; KAUSS, 1977). Dabei sind die anorganischen
Ionen hauptsdchlich in der Vacucle, und die organischen geldsten
Stoffe in Cytoplasma lokalisiert (FLOWERS et al., 1977; HELLEBRUST,
1976; HSIAO, 1973; STOREY und WYN JONES, 1978).

So konnte in Bl&dttern verschiedener Pflanzen unter SalzstreBbedingun-
gen eine Akkumulation von Saccharose, bzw. ein Anstieg im Gesamt-Zuk-
kergehalt beobachtet werden (CHAVAN und KARADGE, 1980; GAUCH und
EATON, 1942; NIGHTINGALE und FARNHAM, 1936; RATHERT et al., 1981;
WADLEIGH und GAUCH, 1942). Gegensdtzliche Ergebnisse, nd@mlich abneh-
mende Zuckergehalte in den Bl&ttern salzgestreBSter Pflanzen fanden
DOWNTON (1977 a), HEDGE und PATIL (1982), JOSHI und KARADGE (1979),
NIMBALKAR und JOSHI (1976), RUSH und EPSTEIN (1976) sowie WADLEIGH
und AYERS (1945). Messungen der Reserve-Kohlenhydrate zeigten eben-
falls ein sehr unterschiedliches Bild. So wurden mit 2zunehmendem
SalzstreB8 abnehmende Blattstdrkegehalte (DOWNTON, 1977 a; RATHERT,
1982 b; WADLEIGH und AYERS, 1945) als auch ansteigende Stdrkeakkumu-
lationen (GAUCH und EATON, 1942; RATHERT et al., 1981; RATHERT und
DOERING, 1983) in Bl&ttern verschiedener Pflanzen gefunden. Die Ver-
dnderungen im Kohlenhydratmetabolismus scheinen sehr stark vom Sa-
linitdtstypus, der Pflanzenart und dem Grad der Salzempfindlichkeit
beeinflufit zu sein (CHAVAN und KARADGE, 1980; RATHERT, 1982 b; RA-
THERT et al., 1981; RUSH und EPSTEIN, 1976).

RATHERT et al. (1981), RATHERT (1982 b) und RATHERT und DOERING (1983)
folgern, daB eine durch SalzstreB bedingte Akkumulation von Sac-
charose und St&drke im Blatt typische Merkmale salzempfindlicher
Pflanzen sind. MAAS und NIEMAN (1978) interpretieren die Zucker-
akkumulation in Bldttern salzgestreBSter Pflanzen als ein eindeu-
tiges Indiz fiir ein Funktionieren des osmotischen Anpassungsme—
chanismus. SCHLEIFF (1982) fiihrt aus, daB die Sensitivitdt von
Kulturpflanzen gegeniiber einem Salzstref wesentlich von der os-
motischen Anpassung ihrer Organe abhdngt. Der Spro8 bzw. die wel-
kenden Blidtter einer salzempfindlichen Pflanze sind gekennzeichnet
durch niedrige Gehalte an osmotisch wirksamen Substanzen und hohe
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Wasserpotentiale. Das Merkmal einer Pflanze mit geringerer Salz-
empfindlichkeit ist ein niedriges Wasserpotential und hohe osmo-
tische Driicke.

Eine osmotische Anpassung kann auch bei trockengestreBSten Pflan-
zen beobachtet werden, was auf eine unspezifische Reaktion durch
abnehmende Blattwasserpotentiale hinweist (BEGG und TURNER, 1976;
CUTLER et al., 1977; FERERES et al., 1978; HENSON et al., 1982;
JONES und TURNER, 1978, 1980; MEYER und BOYER, 1972, 1981; MUNNS
und WEIR, 1981; SIONIT et al., 1981 b; TURNER und BEGG, 1978; TUR-
NER et al., 1978).

Ferner wurden unter SalzstreBbedingungen erh&hte Gehalte an freien
Aminos&duren, insbesondere Prolin, gefunden, die allerdings bei Gly-
kophyten, gemessen am Gesamtaufkommen des osmotischen Potentials,
relativ gering sind (CHAVAN und KARADGE, 1980; CHU et al.,, 1976;
GURING et al., 1978; PALFI und JUHASZ, 1970; PRASAD et al., 1980;
ROEB et al., 1982; ROSEN und TAL, 1981; STEWART und LARHER, 1980;
STOREY und WYN JONES, 1975; WEIMBERG et al., 1982). Da Prolin
sich auch unter Trockenstrefbedingungen in Pflanzen anreichert
(DOVE, 1982; FORD und WILSON, 1981; FUKUTOKU und YAMADA, 1981,
1982; HANSON und TULLY, 1979; HUBER und EDER, 1982; MUNNS et al.,
1979; SINGH und GUPTA, 1983), scheint die Synthese dieser Amino-
sdure ebenfalls auf einer unspezifischen Reaktion durch abneh-
mende Wasserpotentiale zu beruhen. Ebenfalls konnten unter sali-
nen Bedingungen erh8hte Betain-Gehalte in der Pflanze nachgewiesen
werden (GIDDINGS und HANSON, 1982; HANSON und WYSE, 1982; HUQ und
LARHER, 1983 b; STOREY und WYN JONES, 1975).

DaB8 das Blattalter einen wesentlichen EinfluB auf die osmotische
Anpassung und somit auf die Photosynthese hat, zeigten ACKERSON
(1981), HUCK et al. (1983), MOORBY et al. (1975) und MUNNS und
WEIR (1981). Sowohl an salz-, als auch trockengestreBSten Pflanzen
konnte demonstriert werden, daB eine osmotische Anpassung nicht
nur in photosynthetisch aktivem Gewebe, sondern auch in anderen
Pflanzenteilen wie der Wurzel stattfindet (BOWER und TAMINI, 1979;
GREACEN und OH, 1972; SHARP und DAVIES, 1979; SHONE und FLOOD,
1982) .

Da unter salinen Bedingungen das osmotische Potential der Pflan-
zenzellen reduziert ist, sind die salzgestreS8ten Pflanzen, wollen
sie einen ungehinderten Phloemtransport aufrechterhalten, gezwun-
gen, die Konzentration gelSster Stoffe in den Siebr&hren iiber den
normalen Wert hinaus zu erhdhen. So geht aus Untersuchungen von
FARES et al. (1983), HALL und MILBURN (1973), PEEL und WEATHERLEY
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(1963) und WEATHERLEY et al. (1959) hervor, daB die Pflanze einer
durch verinderte Wasserpotentiale bewirkten Einengung des Assimi-
latstromvolumens mit einem Anstieg der Phloemsaftkonzentration be-
gegnet. SMITH und MILBURN (1980) filhren aus, da8 TrockenstreB8 eine
positive Beeinflussung der Phloembeladung induziert. Dieses wilrde
bedeuten, daB eine geringere Wasserverfiigbarkeit der Pflanze auch
durch eine Osmoregulation im Phloem ausgeglichen wird.

2.2.3 Verinderungen der Photosynthese und Assimilattranslokation

In der Regel bewirken steigende Salzkonzentrationen im N&hrmedium
glykophytischer Pflanzen eine Reduktion der Photosyntheserate. Die
die Photosyntheseleistung hemmenden Einflilisse k®nnen in einer
Minderung der Chloroplastenaktivitédt bzw. im Chlorophyllabbau
(CHAVAN und KARADGE, 1980; HEDGE und PATIL, 1982; JOSHI und KA-
RADGE, 1979; KENNEDY, 1977; NIMBALKAR und JOSHI, 1976; PATIL und
PATIL, 1983), einer erh8hten Respiration (KENNEDY, 1977; PASSERA
und ALBUZZIO, 1978), oder erh&hten Blattwiderstidnden (DOWNTON,

1977 b; WALKER et al., 1979, 1982) begriindet sein. DaB zunehmende
stomatdre Widerstdnde den Gasaustausch und damit die Photosynthese
hemmen, ist von zahlreichen Autoren beschrieben worden (BEADLE et
al., 1981; BEDUNAH und TRLICA, 1981; BOYER, 1970 b; GALE et al.,
1967; HODDINOTT et al., 1979; IKE, 1982; JONES et al., 1980 a;
PALTA, 1983; SANCHEZ et al., 1983; SHEKHAR und IRITANI, 1979; WAT-
SON und WARDLAW, 1981). Aber auch nicht-stomatdre Faktoren, wie
Transportwiderstdnde in der fllissigen Phase zwischen den Mesophyll-
wédnden bis zu den Orten der Carboxylierung, photochemische Anre-
gungswiderstdnde oder eine Hemmung biochemischer Vorginge treten
auf (DOWNTON, 1977 a; HUBER und SANKHLA, 1979; WALKER et al., 1981;
WIGNARAJAH und BAKER, 1981). Eine Beeinflussung photosynthetisch
wirksamer Enzyme wurde sowohl bei salzgestreBSten (HEDGE und PATIL,
1982; HEUER und PLAUT, 1981; JOSHI und KARADGE, 1979) als auch

bei wassergestreBten Pflanzen (HEUER und PLAUT, 1981; LAWLOR, 1979;
PLAUT, 1971; VAPAAVUORI und VALANNE, 1982) gefunden. Eine Kombina-
tion beider Faktoren, ndmlich stomatire als auch nicht-stomatire
Widerstédnde, scheint letztendlich der Grund fiir die Reduktion der
Photosyntheseleistung zu sein (BEADLE et al., 1981; BOYER, 1976;
BRADFORD und HSIAO, 1982; BUNCE, 1982; DOWNTON, 1977 a; GALE und
POLJAKOFF-MAYBER, 1970; HSIAO, 1973; MAWSON und COLMAN, 1983;°
MOORBY et al., 1975; SWIETLIK et al., 1983; WALKER et al., 1979,
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1982) . Dabei steht die Abnahme der Photosynthese und der Transpi-
rationsrate in enger Beziehung zum Blattwassergehalt der gestreBten
Pflanzen (ACKERSON, 1981; ACKERSON und HEBERT, 1981; BOYER, 1970,
1976; BRIX, 1979; GORASHY et al., 1971; HAND et al., 1982; JONES
und RAWSON, 1979; TAN und BUTTERY, 1982).

In diesem Zusammenhang darf das Anwachsen der Blattwiderstédnde
gegen den COZ-Austausch aber nicht als ein primdrer Effekt des
StreBzustandes gewertet werden, da dies ein Feed-back Effekt, zum
Beispiel resultierend aus verminderter Kohlenhydratausnutzung sein
kénnte (GREENWAY und MUNNS, 1980).

Eine Wiederbewdsserung bzw. eine Unterbrechung des Salzstresses be-
wirkt nach einiger Zeit einen Anstieg der Blattwasser- und osmoti-
schen Potentiale (BOYER, 1971 a; HALL und LARSON, 1982; HENSON,

1982; JONES und RAWSON, 1979; SIONIT et al., 1981 b) sowie eine teil-
weise (CURE et al., 1983; FRANK et al., 1973) oder komplette Er-
holung der Photosyntheserate (BOYER, 1971 a; JONES und RAWSON,

1979; SANCHEZ et al., 1983; SILVIUS et al., 1977).

Nach GREENWAY (1973), POLJAKOFF-MAYBER und GALE (1975) und SCHWARZ
und GALE (1981) koSnnte das durch Salzbelastung bewirkte geringere
Pflanzenwachstum auf eine Anderung der Assimilatverwendung zurick-
zufithren sein. So dienen die Assimilate, die bei nichtgestreBten
Pflanzen filir das Wachstum gebraucht werden, unter salinen Bedin-
gungen vermehrt zur Aufrechterhaltung des "Status quo". Bei Salz-
belastung scheint ndmlich der Energieaufwand wegen der durch die
Anwesenheit von Salzen bedingten Kompartimentierung und Sekretion,
bzw. wegen des Ausgleichs zelluldrer Schdden, grdBer zu sein (LUTT-
GE et al., 1971; PENNING DE VRIES, 1975; RAINS, 1972).

An einer Vielzahl von Pflanzen konnte gezeigt werden, daB sich
TrockenstreB negativ auf die Translokation von Photosynthesepro-
dukten auswirkt. So fanden WIEBE und WIHRHEIM (1962) an Sonnen-
blumen (Helianthus annuus IL.) mit steigendem Diffusionsdruckdefi-
zit abnehmende Translokationsraten von Assimilaten. Bei welkenden
Pflanzen mit einem Diffusionsdruckdefizit von 10-12 atm, im Ver-
gleich zu voll turgiden Pflanzen mit einem Diffusionsdruckdefizit
von 1-2 atm, waren die Translokationsraten um ca. 2/3 erniedrigt.
An der mediterranen Spritzgurke (Ecballium elaterium L.) konnte
SHEIKHOLESLAM und CURRIER (1977 b) eine Reduktion der Transloka-
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tionsrate um den Faktor 3 bis 6 registrieren. ROBERTS (1964) ermit-
telte unter einem anwachsenden Wasserdefizit von 5 auf 20 % bei
Tulpenbdumen (Liriodendron tulipifera L.) eine Verringerung der As-
similattranslokation bis zu 86 %, WATSON und WARDLAW (1981) fanden
an Sudanhirse (Sorghum sudanense L.), Weizen (Triticum aestivum L.),
Inkaweizen (Amaranthus caudatus L.) und Sonnenblumen (Helianthus
annuus L.) je nach Pflanzenart und H6he des Wasserpotentials unter-
schiedlich reduzierte Translokationsraten. Auch PLAUT und REINHOLD
(1965) konnten mit Hilfe 14
olus vulgaris L.) drastisch reduzierte Translokationsraten nachwei-
sen. REID (1974) fand an Nadelh&lzern (Pinus ponderosa L.), daB bei

C-markierter Saccharose an Bohnen (Phase-

einem Substratwasserpotential von -5,5 bar (Poly&dthylenglykol) die
Assimilattranslokation zur Wurzel unterbunden war. MAC WILLIAM (1968)
ermittelte an verschiedenen Phalaris Spezies, daB unter StreB8 die
perennierende Art effizienter in ihrer Translokation von Assimilaten
zur Wurzel war als die annuelle Art,

Gleichsam wird berichtet, daB8 die Photosynthese gegeniiber Trocken-
stref bzw, SalzstreB empfindlicher reagieren soll als die Transloka-
tion von Assimilaten aus einer Source. SUNG und KRIEG (1979) fanden
bei Anderung der Blattwasserpotentiale von -14 auf -27 bar an Hirse
(Sorghum bicolor L.) und Baumwolle (Gossypium hirsutum L.) um 26 %
bzw. 37 % reduzierte Photosyntheseraten. Der Assimilattransport ver-
ringerte sich dagegen nur um 7 bzw. 9 %. Bei Gladiolus Spezies be-
wirkte eine Abnahme des Wasserpotentials auf -14 bar einen Photosyn-
theseriickgang um 72 % bei einer Reduktion des Assimilatexports aus
dem Source-Blatt um ca. 46 % (ROBINSON et al., 1983). Starker Was-
serstreB reduzierte bei Gras (Lolium temulentum L.) die Photosynthe-
serate um ca. 50 %, wohingegen die Translokation von Photosynthese~
produkten aus einem ausgewachsenen Blatt um 30-35 % vermindert war
(WARDLAW, 1967). Zhnliche Versuchsergebnisse erzielten SHEKHAR und
IRITANI (1979) an Kartoffeln (Solanum tuberosum L.). So war die Pho-
tosyntheserate um ca. 50 % und der Export von Assimilaten aus den
griinen Pflanzenteilen in die Knollen zu ungef&hr 20 % reduziert.

Ein Aufsalzen des Ndhrmediums auf -6 bar (NaCl) zeigte an Bohnen
(Phaseolus vulgaris L.) eine rasche Abnahme der Photosyntheserate
bei gleichem oder leicht reduziertem Assimilatexport aus dem Source-
Blatt (HODDINOTT et al., 1979). STRACK et al. (1975) fanden an salz-
gestreBten Bohnen (Phaseolus vulgaris L.) (NaCl, -4,5 bar) einen
Riickgang der Photosyntheserate um ca. 80-90 %. 2 Stunden nach Ende
der Pulsapplikation wurden aus den behandelten Bldttern der Kontroll-
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pflanzen ca, 36 % und aus den Blittern gestreBter Pflanzen ca., 23 %
exportiert, Die Verteilung der Assimilate zu den Sinks war dagegen
nur leicht verdndert. Auch Untersuchungen von JOHNSON und MOSS (1976)
an Weizen (Triticum aestivum L.) bei Blattwassergehalten von bis zu
-24 bar zeigten eine um 60 % erniedrigte Photosyntheserate. Ungeach-
tet einer Verteilungs&dnderung der Assimilatstr®me schien der Trans-
portproze8 durch TrockenstreB nicht beeinfluBt zu sein. Diese Ergeb-
nisse stimmen im wesentlichen mit Untersuchungen von WARDLAW (1967)
an Weizen (Triticum aestivum L.) und von MC PHERSON und BOYER (1977)
und BOYER (1976) an Mais (Zea mays L.) lberein.

Keinen EinfluB von Trockenstref auf die Assimilattranslokation bei
verminderter Photosyntheserate fanden ADEDIPE (1975) an Okra (Hibis-
cus esculentus L.) und MUNNS und PEARSON (1974) sowie MOORBY et al.
(1975) an Kartoffeln (Solanum tuberosum L.). Osmotischer Stref bis
zu einer Stdrke von -12 bar (Polydthylenglykol) des Ndhrmediums
zeigte an Sojabohnen im vegetativen Wachstumsstadium eine deutlich
erniedrigte Photosyntheserate. Eine Beeintr&chtigung der Assimilat-
translokation war nicht feststellbar. So wurden 3 Stunden nach Be-
ginn der Pulsmarkierung bei einem StreB von -4 bar sogar erhdhte
Mengen an markierten Assimilaten zur Wurzel transloziert (FINN und
BRUN, 1980). Den gleichen Trend beobachteten SILVIUS et al. (1977)
an vegetativen Sojabohnen unter Trockenstrefbedingungen. 48 Stunden
nach Pulsmarkierung des gesamten oberirdischen Pflanzenteils wurden
in den Wurzeln gestreB8ter Pflanzen 15,1 % und in den Wurzeln normal
bewidsserter Pflanzen 11,3 % der insgesamt aufgenommenen 14C—Radio—
aktivitdt gefunden.

Aber auch gegensdtzliche Ergebnisse, ndmlich eine stdrkere Beein-
flussung der Assimilattranslokation werden in der Literatur be-
schrieben. So berichtete HARTT (1967), daB ein Salzstref (NacCl)

von -4,4 bar an Zuckerrohr (Saccharum officinarum L.) die Photosyn-
theserate um 18 % reduzierte, die Translokationsrate dagegen um

93 %. Den gleichen Effekt konnten BREVEDAN und HODGES (1973) an
Mais (Zea mays L.) beobachten. Ein induzierter TrockenstreB, der
das Xylem-Potential im Blatt von -15 auf -20 bar erniedrigte, be-
wirkte eine Reduktion der Photosyntheseraten um ca. 20 %. Die Trans-
lokationsraten wurden dagegen wdhrend der ersten Stunden um 30-60 %
verringert. DESHPANDE und NIMBALKAR (1982) fanden an Straucherbsen
(Cajanus cajan L.), daB geringe Salzkonzentrationen im N&hrmedium
sowohl die Photosyntheserate als auch die Assimilattranslokation
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zum Hauptsink fdrderte. Ansteigende Salzkonzentrationen verursachten
dagegen einen deutlichen Riickgang. So verringerte sich der Anteil
aus dem Source-Blatt exportierter Assimilate von 44 % auf ca. 17 %.

Der Mechanismus, der eine verringerte Assimilattranslokation aus

der Source bewirken k&nnte, ist noch nicht endgliltig geklidrt, Bei
salzgestreBten Pflanzen wird eine Interpretation dadurch kompli-
ziert, da zu einer geringen Wasserverfiligbarkeit auch toxische
Salzeffekte bzw. Ionenungleichgewichte als mdgliche Schadensur-
sachen hinzukommen. Insofern ist eine eindeutige Zuordnung der
Primidrwirkung auf Zellwachstum, Photosynthese oder Assimilattrans-
port recht schwierigq.

Unter TrockenstreBbedingungen wird von PLAUT und REINHOLD (1965) und
SHEIKHOLESLAM und CURRIER (1977 b) eine direkte Wirkung auf das
Phloem angenommen. Demnach ist die Verringerung der Assimilattrans-
lokation einer Reduktion des SiebrShrenturgors, bewirkt durch ge-
ringe Blattwasserpotentiale, zuzuschreiben, BREVEDAN und HODGES (1973),
HODDINOTT et al. (1979), PEEL (1974), TURNER und BEGG (1978) und
WARDLAW (1968) diskutierten EinfluBmdglichkeiten auf die Beladung
des Phloems. MOORBY et al. (1975), MUNNS und PEARSON (1974), SUNG
und XRIEG (1979), WARDLAW (1967) sowie WATSON und WARDLAW (1981)
meinen, daB die Assimilattranslokation eher durch die Photosynthese
bzw. durch die Verfligbarkeit von Assimilaten im Source-Blatt limi-
tiert sein kdnnte. Auch ein reduziertes Sinkwachstum mit entsprechend
verringertem Assimilatbedarf kdnnte nach HUMPHRIES (1967), MC WIL-
LIAMS (1968), NIEMAN und CLARK (1976), ROBINSON et al. (1983) und
WARDLAW (1969) bei TrockenstreB eine Reduktion der Translokation
bewirken. So ist das Zellwachstum ein Turgor-abhdngiger ProzefB, der
h&chst sensitiv auf Ver&dnderungen des Gewebewasserpotentials reagiert
(BOYER, 1970 a; BUNCE, 1978; HSIAO, 1973; HSIAO et al., 1976; OERT-
LI, 1976; TURNER und BEGG, 1978).

Ein Anwachsen der Fraktion 1l&slicher Zucker im Blatt, als Folge
einer Reduktion der Blattwasserpotentiale konnte an zahlreichen
Pflanzen gezeigt werden (BARLOW et al., 1976; FORD und WILSON,

1981; FUKUTORU und YAMADA, 1982; MOORBY et al., 1975; MUNNS et

al., 1979; MUNNS und WEIR, 1981; ROSSIELLO et al., 1981). Auch

aus einigen Untersuchungen mit salzgestreSten Pflanzen geht her-
vor, daB8 in den Source-Bldttern eine Akkumulation l8slicher Zuk-

ker stattfinden kann (CHAVAN und KARADGE, 1980; GAUCH und EATON,
1942; NIGHTINGALE und FARNHAM, 1936; RATHERT et al., 1981; WAD-
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LEIGH und GAUCH, 1942) (s. auch 2.1.2 Assimilatstauhypothese).
Dauert ein TrockenstreB8 nicht so lange an um Wachstumsdepres-
sionen hervorzurufen, wird somit auch die Translokation von Pho-
tosyntheseprodukten nicht beeinflu8t (ADEDIPE, 1975).

Ebenso wie eine quantitative Beeinflussung des Translokationsstromes,
kann auch eine Umverteilung von Transportstrfmen unter TrockenstreB
bzw. SalzstreBSbedingungen stattfinden. So konnten FINN und BRUN
(1980) und HOOGENBOOM et al. (1983) an Sojabohnen im vegetativen
Wachstumsstadium zeigen, daB8 bei insgesamt verringertem Assimilat-
export aus dem Source-Blatt im Vergleich zu normal bewisserten
Pflanzen ein h8herer Prozentsatz von Photosyntheseprodukten zur
Wurzel als zu anderen Sinks transloziert wurde. Ein &hnliches Ver-
halten fand AYRES (1982) an Gerste (Hordeum vulgare L.). Anderungen
im Verteilungsmuster der Assimilate aufgrund unglinstiger Wasser-
verhdltnisse konnten an zahlreichen Pflanzen nachgewiesen werden
(CONSTABLE und RAWSON, 1982; DESHPANDE und NIMBALKAR, 1982; JOHN-
SON und MOSS, 1976; MUNNS und PEARSON, 1974; PLAUT und REINHOLD,
1965; ROBERTS, 1964; ROBINSON et al., 1983; SHARP und DAVIES, 1979).
Dieses Verhalten wird auf unterschiedlich hohe Wasserpotentiale
oder Turgordriicke der einzelnen Sinks zurlickgefithrt. Wihrend der
Turgor bzw. das Wasserpotential eines Sinks abnimmt (z.B. Wurzel),
verbleibt das Potential des Konkurrenzsinks (z.B. Korn) noch hoch
genug, um mit dem Wachstum fortzufahren, und somit weiterhin ein
Attraktionszentrum flir die Assimilate zu bleiben (CONSTABLE und
RAWSON, 1982; ROBINSON et al., 1983; SHARP und DAVIES, 1979; WARD-
LAW, 1971). AuBerdem scheinen die Pflanzenart sowie das jeweilige
Wachstumsstadium in dem der Strefzustand auftritt, einen wesentli-
chen EinfluB auf die Assimilatverteilung zu den einzelnen Sinks zu
haben. EVANS und WARDLAW (1976) berichten, daB das Wurzelwachstum
im frihen Wachstumsstadium auch unter Einwirkung von TrockenstreSB
grdBtes Attraktionszentrum fiir Assimilate darstellt, und relativ
zum SproBSwachstum bevorzugt wird. Verdnderte SproB-~Wurzel Relationen
sind an zahlreichen Pflanzen in verschiedenen Wachstumsstadien unter
TrockenstreBbedingungen gemessen worden (BOOTE, 1977:; GALE et al.,
1967; HOOGENBOOM et al., 1983; HUCK et al., 1983; JONES et al.,

1980 b; MC PHERSON und BOYER, 1977; MUNNS und PEARSON, 1974; ROBIN-
SON et al., 1983; ROSSIELLO et al., 1981; SHARP und DAVIES, 1979;
SILVIUS et al., 1977; WALKER et al., 1979; WARDLAW, 1967, 1971).
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Ein weiterer Aspekt ist die Fdhigkeit der Pflanzen, im Laufe ihrer
Entwicklung Photosyntheseprodukte an verschiedenen Orten, wie z.B.
im Stengelbereich 2zu speichern (HUME und CAMPBELL, 1972; HUME und
CRISWELL, 1973) und wdhrend Phasen erhdhten Bedarfs zu reaktivie-
ren (EVANS und WARDLAW, 1976).

Gleiches Verhalten 148t sich auch unter StreBSbedingungen nach-
weisen, wenn der Sinkbedarf die Source-Kapazitdt infolge verrin-
gerter Photosyntheseleistung iibersteigt. So lieB sich unter Trok-
kenstreBbedingungen an Mais (Zea mays L.) (MC PHERSON und BOYER,
1977) Sojabohnen (Glycine max L.) und Hirse (Sorghum bicolor I.)
(CONSTABLE und HEARN, 1978) sowie Weizen (Triticum aestivum L.)
(GALLAGHER et al., 1976; JOHNSON und MOSS, 1976) eine Remobilisie-
rung zwischengelagerter Kohlenhydrate nachweisen.
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3. Problemstellung

Die Netto-Photosynthese ist Ausgangspunkt der pflanzlichen Ertrags-
bildung. Die weitere Verwendung der Assimilate bzw. deren Abtrans-
port in andere Pflanzenteile hdngt ab vom Stoffwechsel der Sources
als auch der Sinks. Grunds&dtzlich k&nnen beide Stoffwechselzentren
fiir den Assimilattransport bestimmend sein. Ungiinstige Umweltbedin-
gungen, wie z.B. SalzstreB, kdnnen die Photosynthese, den Abtrans-
port von Assimilaten und verschiedene metabolische Prozesse beein-
flussen. Ob allerdings ein Wassermangel, hervorgerufen durch die
osmotische Konzentration oder eine Anreicherung bestimmter Ionen
bzw. ein gestdrtes Ionenverhdltnis im Gewebe die Ursache solcher
Salzschdden sind, ist unklar. Berilicksichtigt werden muB8 auch, ob es
sich um eine direkte Wirkung oder nur um einen Rilickkoppelungseffekt
handelt. So kann nicht beantwortet werden, ob Salinitdt direkt die
Photosynthesekapazitdt im Blatt limitiert, oder indirekt infolge
eines erschwerten Abflusses von Assimilaten aus dem Synthesegewebe
oder aber durch andere Einflilisse auf metabolische Prozesse die pho-
tosynthetische Leistung hemmt. UngewiB ist auch, ob vornehmlich die
Photosynthese, die Fdhigkeit zur Aufrechterhaltung der Assimilat-
translokation oder beides beeintrdchtigt wird. Die wenigen aus der
Literatur bekannten Untersuchungen sind widerspriichlich und k&nnen
nicht verallgemeinert werden (DESHPANDE und NIMBALKAR, 1982; HARRT,
1967; STRACK et al., 1975).

Aufgrund der genetischen Variabilit&dt zeigen sogar Pflanzen der
gleichen Art eine zum Teil recht unterschiedlich ausgeprédgte StreB-
empfindlichkeit. So ist von den beiden Sojabohnensorten "Lee" und
"Jackson" bekannt, daB die "Lee" mdBig salztolerant, die "Jackson"
aber wesentlich empfindlicher auf Salinitdt reagiert. Dieses Ver-
halten wird zurilickgefiihrt auf ein effektives AusschlieBungsvermdgen
schidlicher Cl -Ionen aus photosynthetisch aktivem Gewebe (LAUCHLI
und WIENEKE, 1979; WIENEKE und LEUCHLI, 1979; PARKER et al., 1983).
Kenntnisse iiber die Beziehungen zwischen Photosynthese, Assimilat-
translokation bzw. Verteilung und Salzvertrdglichkeit sind jedoch
weitgehend unvollsténdig. Um ein Bild dieser Zusammenhé&dnge zu er-
halten, ist es erforderlich, den zeitlichen Verlauf sowie die
GrdBenordnung des Langstreckentransportes zwischen Source und Sink
zu untersuchen.

Neben indirekten Bestimmungsmethoden, wie Messungen von Gewichts-
verinderungen der verschiedenen Organe, oder Konzentrationsmes-
sungen definierter Substanzen werden vor allem radioaktive Tracer
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als Indikatoren zur Messung der Assimilatverlagerung eingesetzt.

Hierbei spielt das Kohlenstoffisotop 14C eine zentrale Rolle. 14CO

wird von den grinen Pflanzenteilen assimiliert, wie inaktiver Koh-2
lenstoff in die organische Substanz eingebaut und zu den Orten des
Verbrauchs transloziert. Auf diese Weise sind Untersuchungen der
Photosyntheseprodukte und deren dgenaue Verteilungsmessung mdglich.
Wegen der niedrigen Energie der emittierten p_—Partikel wird die
Strahlung allerdings zum groBen Teil im Pflanzengewebe absorbiert.
Dieses aber setzt zur Radiocaktivitidtsmessung die Zerstdrung der
Pflanze voraus, was zwei Nachteile der Methode offenbart: man er-
h&lt bei jedem Experiment nur eine Momentaufnahme vom Aktivitdts-
muster zum Zeitpunkt t; zum anderen ist kein weiterer Versuch am
gleichen Objekt m8glich. Eine bessere MOglichkeit bietet die Anwen-

11

dung des kurzlebigen C-Isotops. Die hohe Strahlungsenergie er-

laubt im Gegensatz zum 14

C zerstdrungsfreie in vivo-~Messungen durch
Gebrauch externer Detektoren., Die kurze Halbwertszeit (20,3 Minuten)
beschrinkt allerdings die MeBzeit nach einer Pulsmarkierung auf ca.
12 Halbwertszeiten. Andererseits ist es aber m&glich, nach dieser
Zeit an derselben Pflanze eine oder mehrere Wiederholungsmessungen
durchzufiihren, da die eingesetzte Aktivitdt bereits weitgehend ab-
geklungen ist. Ein weiterer Vorteil dieser Methode liegt in der Dar-
stellung von Kurzzeitereignissen des Transportgeschehens. Durch eine
hohe zeitliche Aufl®sung der Detektierbarkeit ist eine 1liickenlose
Transportkinetik aufzeigbar, die mit 14C, selbst bei Versuchen mit
kurzen Zeitabstidnden, wegen der Heterogenitdt des Pflanzenmaterials
nicht in gleicher Weise zu verwertbaren Aussagen filihren wiirde.
Bisher vorliegende Untersuchungen dieser Art hatten entweder einen
mehr technischen Inhalt (FARES et al., 1983; JAHNKE, 1982; MAGNU-
SON et al., 1982) oder beschdftigten sich mit den EinfluBmdglich-
keiten auf den Ferntransport von Photosyntheseprodukten in den
Siebrdhren des Stengelbereiches (HAYDEN et al., 1980; PICKARD et
al., 1978 a, 1979; WILLIAMS et al., 1979). Kumulative Messungen
11C--markierter Photosyntheseprodukte in Speicherorganen wie Wur-
zeln oder Friichten, insbesondere unter StreBeinfluB, sind bisher
nicht durchgefiihrt worden. Aus dieser Betrachtung ergeben sich die
beiden zentralen Fragenkomplexe dieser Arbeit:

Inwieweit beeinfluBt Salinit&t Photosynthese und Assimilattrans-
lokation? L&Bt sich das kurzlebige radioaktive Nuklid 11C zu ge-
zielten transportphysiologischen Fragestellungen, wie dem Ein-
transport markierter Photosyntheseprodukte in einen Sink, mit Er-
folg einsetzen?
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4. Versuchsaufbau und Versuchsdurchfihrung

4.1 Beschreibung eines Systems zur Photosynthesemessung sowie zur
Applikation radiocaktiver Gase

Im folgenden wird eine einfache, wenig kostenaufwendige Anlage be-
schrieben, die fiir eine unter Laborbedingungen kontrollierte C02-
Applikation von Assimilationsorganen verschiedener Pflanzen konstru-
iert wurde.

Gewdhlt wurde ein Kreislaufsystem mit Kompensation, bei dem nur die
verbrauchten Komponenten ersetzt und die erzeugten Komponenten, so-
weit notwendig, entfernt werden. Die Apparatur wurde so ausgelegt,

11C

daB Pulsmarkierungen mit 02, Langzeitmarkierungen mit 14CO so-

2
wie Photosynthesemessungen ohne Umbau m&glich sind.

Die wesentlichen Bestandteile des FluB8systems sind eine Blattkii-
vette, Pumpen, ein DurchfluBmesser, ein Bypass mit Schnellverbin-
11COZ-Falle, ein Luftentfeuchter,

ein Infrarot-Gasanalysator, ein COZ-Generator sowie ein GM-End-
fensterzihlrohr (Abb. 2). Als Leitungssystem wurden 1/8 Zoll-Rohre
aus V2A-Stahl verwendet, als AnschluBstiicke bzw. Verbindungsstiicke

Rohrverschraubungen (Hoke, Gyrolok). Das gesamte FluBsystem ist mit

dungen zum Anflanschen einer

(1) Membranpumpen

(2) Blattkiivette

(3) Fliissigkeits-
manometer

(4) 'CO,-Falle
(5) Schnellkupplungen
(6) CO,-Generator

(7) DurchfluBmesser

AusiaB (8) Infrarotgas-
(Absorber) analysator

Testgas

(9) G-M Ziihirohr
(10) Entfeuchter

Abb. 2: Gaskreislaufsystem zur kompensatorischen Bestimmung der Photosyn-
these und zur Applikation radloaktlv markierten Kohlendioxids.
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Ausnahme der Blattkammer und des extern montierten Infrarotgasanaly-
sators auf einer Platte angebracht, die eine lilbersichtliche Anord-
nung sowie ein problemloses Austauschen einzelner Komponenten ermdg-
licht.

Durch Einsatz von Bauteilen geringer Abmessungen konnte das Gesamt-
volumen des GasfluBsystems auf ca. 1120 cm3 begrenzt werden.

Yber elektrisch schaltbare 3-Wege-Magnetventile (Concordia, Serie:
MS) kann der Gasstrom in verschiedener Weise gelenkt werden. Bei
geschlossenen Ventilen zirkuliert das im FluBsystem befindliche
Gasgemisch stdndig im Kreis., Diese Vorgehensweise ist bei den Lang-
14CO2 notwendig. Fir die 11Coz-Appli-

kation wird dagegen nur fir kurze Zeit im geschlossenen System ge-

zeitmarkierungsversuchen mit

fahren. Nach Ende der Pulsmarkierung wird das System durch Ventil-
betdtigung auf offenen GasfluB8 umgestellt. Uber einen LufteinlaB
wird Umgebungsluft angesaugt, durch die Markierungsapparatur gelei-
tet und durch eine AuslaBdffnung wieder abgefiihrt. Die Magnetven-
tile sind liber Elektrokabel an eine Gleichstromversorgung (24 Volt)
angeschlossen, die in einem robusten Gehduse untergebracht ist.

Die Ansteuerung der Ventile erfolgt iilber elektrische Kippschalter,
die auf der Frontseite des Gehduses angebracht sind. Zweifarbige
Leuchtdioden zeigen den jeweiligen Zustand der Ventile und damit
die Richtung des Gasflusses an.

Fir eine geniigend groSe Luftumwilzung sorgen 2 Membranpumpen (Wisa,
Modell: 300), die jeweils vor und hinter der Blattkiivette in den
Kreislauf geschaltet sind. Der Einsatz von mindestens 2 Pumpen

ist notwendig, da aufgrund der Querschnittsverengungen im System
groBe Strdmungswiderstdnde auftreten. Bei Betrieb nur einer Pumpe,

in Strémungsrichtung vor dem KiivetteneinlaB installiert, baut sich
unter den experimentellen Bedingungen innerhalb der Blattkiivette

ein Uberdruck von 1,9 x 103 pa (ca. 200 mm Wassersdule) auf. Eine
hinter dem KiivettenauslaB installierte Pumpe bewirkt einen dem-
entsprechenden Unterdruck. Desweiteren zeigte sich, daB selbst bei
Umleitung des Luftstromes durch eines der Bypass-Systeme enorme
Druckdifferenzen auftraten. Druckunterschiede zwischen Umgebung

und Blattkiivette kSnnen deshalb nur durch eine stufenlose Regulie-
rung der Leistung beider Pumpen vermieden werden. Die Grobeinstellung
geschieht mit einer an der Pumpe angebrachten Schubstange, wodurch eine
Beeinflussung des Magnetfeldes vorgenommen werden kann. Durch Span-
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nungsinderunyg mittels zweler Regeltrafos kann innerhalb des sta~-
bilen Kennlinienbereichs die Feinabstimmung vorgenommen werden,
Zwecks leichter Handhabung wurden die Trafos im gleichen Gehduse
mit der Ventilsteuerung untergebracht, Die mittlere Durchstrdmungs-
rate liegt bei 2,7 1/min und wird mit einem in den Xreislauf ge~
schalteten Rotameter (Krohne) gemessen., Die Kontrolle der Druckver-
h&ltnisse in der Kiivette erfolgt mit einem angeschlossenen Fliissig-
keitsmanometer. »

Das System ist so variabel ausgelegt, daB durch Ldsen von zweil
Rohrverschraubungen ein Austausch verschiedenartiger Blattkammern
méglich ist. Flir die Versuche mit Sojabohnen wurde eine Blattkii-
vette konstruiert, deren Form einem ausgewachsenen Fiederblatt an-
gepaBt worden war (Abb. 3). Damit das Blatt gleichmdfig beleuchtet
werden kann, wurde als Material Plexiglas verwendet. Die Kiivette
besteht aus Rumpfteil und abnehmbarem Deckel. Auf dem oberen Rand
des Kivettenunterteils verlduft eine Nut, welche als Fllhrung fliir ein
umlaufendes Gummiband dient. Der Kiivettendeckel kann mit Hilfe von

Abb. 3: Blattkiivette mit Anschiiissen an das GasfluBsystem.
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12 Rdndelschrauben so auf den Gummiring gepreft werden, daB8 ein luft-
dichter AbschluB erreicht wird. Im Rumpfteil der Kiivette ist eine
Vertiefung eingelassen, die einen Kleinstelektromotor (Marx, Milli-
perm spezial) zum Antrieb einer Luftschraube aufnimmt. Hierdurch
lassen sich Feuchte- und Temperaturgradienten im Blattbereich aus-
schalten. Ein externes Netzger&dt (Fischer-Technik, Typ: 814) dient
als Stromversorgundg und erm8glicht eine Regulierung der Umdrehungs-
zahl. Die Stengeldurchfilhrung, ein aus der seitlichen Kiivettenwand
gefréster Schlitz, wird nach Einfilhren des Blattstiels mit einem
nicht erhdrtenden Siliziumpolymer (Bayer Dental, Optosil plus) abge-
dichtet. Das zu behandelnde Blatt liegt auf einem in der Kiivette ge-
spannten Netz aus Nylonfdden, so daB an keiner Seite eine Beritihrung
mit der Wand bzw. mit der Luftschraube stattfinden kann. Die Kiivette
ruht auf einem Metallrahmen, an dem eine Stativstange angeschweift
ist. Mittels Stativklemmen kann die Blattkiivette in jeder beliebigen
Position, entsprechend der GrdBe der Pflanzen, fixiert werden. Tem-
peratur- und Feuchtemessungen werden durch ein elektronisches Feuchte-
meBgerdt mit MeBsonde vorgenommen, Die in der Blattkammer fest in-
stallierte Miniatursonde (Vaisala, Typ: HMP 14A) ist liber ein 3 m
langes Koaxialkabel mit dem Anzeigeger&dt (Vajisala, Typ: HMI 14) ver-
bunden. Ein Punktschreiber (Hartmann und Braun, Arucomp 6/4100) dient
zur Registrierung der Temperatur- und Feuchtewerte.

Bei geschlossenem Gaskreislauf bewirkt die Transpiration des behan-
delten Blattes eine sehr rasche ErhShung der relativen Luftfeuchte
im System. So kann je nach Transpirationskoeffizient die relative
Luftfeuchte bereits nach einer Minute einen Wert von 100 % erreichen.
Die Folge ist ein Beschlagen der Kiivetteninnenwdnde, was eine starke
Lichtabsorption hervorruft. AuBerdem muB die Feuchte im FluBsystem
auf die der Umgebung abgestimmt sein, um die gesamte Pflanze unter
einheitlichen Bedingungen halten 2zu k&nnen. Es ist somit erforder-
lich, das vom Blatt transpirierte Wasser abzufilhren. Die Kompensa-
tion der abgegebenen Feuchte erfolgt in einem Tuftentfeuchter mit
Taupunkt-Klimatisierung (Abb. 4). Das aus der Blattkiivette kommende
Gas durchstrémt eine Kiihlschlange, die von einem &uBeren Kithlmantel
umgeben ist. Das Kiihlmedium im Kiihlmantel wird in einem Kryostaten
auf der vorgegebenen Taupunkttemperatur gehalten. Das an den kalten
Wandungen auskondensierte Wasser flieSt mit dem Luftstrom die Kithl-
schlange hinunter und wird in einem ebenfalls gekiihlten Sammelbe-~



Abb. 4: Luftentfeuchter mit Taupunkt-Klimatisierung.

hilter aufgefangen. Bei Bedarf kann das auskondensierte Wasser durch
einen AbfluBhahn abgezogen werden, Dieses Entfeuchtersystem hat ge-
geniliber dem hdufig eingesetzten "Waschflaschensystem" den Vorteil, daB
aufgrund fehlenden Gegendrucks keine Fdrderleistung verloren geht.

Die Temperatur in der Klivette bedarf keiner besonderen Regulierung.

Die Kohlendioxidkonzentration wird mit Hilfe eines Infrarot-Gas-
analysators gemessen, Der eingesetzte IRGA (Leybold-Heraeus, Binos,
Typ: 1.1) besitzt einen MeBbereich von 0-1000 ppm. Die Einstellung
des Geridtes erfolgt mit Eichgasen bestimmiter Konzentration, die
direkt liber einen Gaspuffer in das FluBsystem geleitet werden k&nnen,
Dieses Verfahren hat den Vorteil, daB die Eichmessungen unter

den gleichen Druckbedingungen erfolgen wie die Pflanzenversuche.

Der IRGA ist mit Grenzwertkontakten ausgerilistet, so daB bei Absinken
der COZ—Konzentration unterhalb eines eingestellten Schwellenwertes
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ein Stromsignal ausgesandt wird. Die Grenzwertkontakte k&nnen an
Drehpotentiometern beliebig {iber den gesamten MeBbereich eingestellt
werden. Die vom IRGA gemessenen Konzentrationen an Kohlendioxid wer-
den auf einem Kompensationsschreiber (Linseis, Serie L'660) laufend
registriert.

Um Photosynthesemessungen und Langzeitmarkierungsversuche durch-
fiihren zu kO6nnen, ist es notwendig, den Anteil des von den Pflan-
zen fixierten Kohlendioxids zu bestimmen und durch Neuzufuhr die
CO.,-Konzentration im Gaskreislauf aufrechtzuerhalten. Um ein Ab~-

2
sinken des CO_ -Gehaltes zu verhindern, wurde ein CO_-Generator mit

2 2
Dosiereinrichtung konstruiert, der es erlaubt, kleinste Kohlendi-
oxidmengen zu erzeugen und in das FluBsystem einzubringen (Abb. 5).
Im Generator wird CO, nach der chemischen Reaktion

2
Na,CO, + C,H O, ——» CO, + NaOH + C3H503Na

2773 37673 2

entwickelt. Bei Markierungsversuchen mit 14C wird je nach gewilinschter

(1) Heizplatte mit Magnetriihrer

(2) Milchséurevorlage

(3) Kondenswasser

[ (4) Kiihimantel fiir die
2 - Taupunkt-Klimatisierung

(5) EinlaB bzw. AuslaB zum GasfluBsystem

G > (6) Kapiltare zur Einleitung
von Na,CO,, Na,'*CO; Lésung

Abb. 5: CO,-Generator
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12
2 CO3 und Na2 CcO
eingesetzt. Die Apparatur besteht aus dem Reaktionskolben und dem
Splil- und EntfeuchtergefdB8. Im Reaktionskolben dient Milchsidure als

spezifischer Radioaktivitdt ein Gemisch von Na 14 3

Vorlage. In die S&dure taucht eine Kapillare, durch welche die Kar-
bonat-L6sung mittels einer Dosiereinrichtung eingeleitet wird. Die

Konzentration der Na,CO.-L&sung wird so bemessen, daB mit einem

Hubvorgang (10 % Hubiﬁhg) 0,122 mg 002 in das FluBsystem gelangt.
Ein Magnetriihrer mit Heizplatte sorgt fiir eine Verwirbelung sowie
eine Erhéhung der Temperatur des Reaktionsgemisches. Eine Reaktions-
temperatur von ca. 80°c ergibt unter den experimentellen Bedingungen
eine schnelle und quantitative C02—Entwicklung. Der zirkulierende
Gasstrom wird durch ein Rohr, das oberhalb der Fliissigkeitsober-
flidche endet, in den Reaktionskolben gepumpt. AnschlieBend strémt
die mit neu entwickeltem CO2 angereicherte Luft iiber ein Einleitungs-
rohr in das mit wenig Wasser (pH: 5-6) gefilillte Splilgef&B. Hierbei
werden etwaige Aerosole absorbiert, Dieses GefdB8 ist mit einem Kiihl-
mantel umgeben (wie die Entfeuchtungseinrichtung), um eine unkon-
trollierte Erhdhung der Luftfeuchte zu verhindern. Vorversuche er-
gaben, daB sich ohne den Kiihlmantel Wasser an den kdlteren Teilen
des nachfolgenden FluBsystems niederschlug und so die Messungen des
IRGA verfdlschte,

Die Ansteuerung der Fdrderpumpe erfolgt extern durch den Schwel-
lenwertgeber des IRGA. Als Zwischenglied dient eine Impulsstufe
(Walz, Effeltrich), die das vom IRGA nach Unterschreiten des Grenz-
wertes ausgesandte Dauersignal in einen zeitlich bestimmbaren elek-
trischen Impuls umwandelt (Abb. 6). Die F&rderpumpe ist eine elek-
tronisch gesteuerte Kolben-Dosierpumpe (CFG, ProMinent Mikro B,

Typ: MBK-5/200). Die Dosierung erfolgt hubweise. Mittels einer
Mikrometerschraube kann das Hubvolumen eingestellt werden. Der An-
trieb ist zus&dtzlich mit einem Vorwahlz&dhler und automatischer
Riickstellung zur Chargendosierung ausderiistet. Die experimentell
ermittelte Anzahl der gewiinschten Hilbe wird vorgewdhlt. Nach jedem
SchlieBen des externen Kontaktes erfolgt die vorher eingestellte
Anzahl der Hibe. Eine Z3hleinrichtung (Kiibler, Typ: 114) zeigt die
im Verlaufe eines Versuches durchgefithrten Dosierungsschritte an,
von denen auf die von der Pflanze verbrauchte Menge an CO2 zurick-
gerechnet wird. Die Apparatur kann so einreguliert werden, daB bei
einem unteren Schwellenwert von 300 ppm CO2 im System die Konzen-
tration nach Zudosierung nicht héher als 310 ppm ansteigt.
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Abb. 6: Schaltplan zur Ansteuerung des Doslerautornaten.

Die C02-Entwicklungsapparatur wurde in FluBrichtung vor dem Infra-
rot-Gasanalysator installiert. Diese Anordnung hat den Vorteil,
daB8 das gerade entwickelte co,, bevor es sich mit dem Restgas ver-
mischt, groBe Zeigerausschldge am IRGA, und damit eine hohe An-
sprechempfindlichkeit des Dosiersystems impliziert. Die durch die
Dosiereinrichtung bedingte stoBweise Portionierung der Coz—Menge
ruft in Verbindung mit der kontinuierlichen Entnahme durch die
Pflanze auf dem Schreiberdiagramm des IRGA die charakteristischen
sidgezahnfdrmigen Schritte hervor (Abb. 7).

Bei Arbeiten mit einem 14
aktivitdt mit Hilfe eines StrahlungsmeBplatzes kontrolliert wer-

C02—Anteil im Gasgemisch kann die Radio-

den (StrahlungsmeBSplatz Herfurth, Typ: 1338 mit Geiger-Miiller-End-
fensterz&hlrohr Valvo, Typ: ZP/1400). Das GM-Z&hlrohr wurde gas-
dicht in einem Plexiglasrohr verklebt und in das Gasflufisystem ein-
gebaut. Die liber das Z&hlrohr gemessenen Werte werden durch den
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Abb. 7: Charakteristisches Schreiberdlagramm der CO,Konzentration im Gaskrelslaufsystem
bei Photosynthesemessungen nach dem Kompensationsprinzip.

Mefplatz (Ratemeter) integriert und mit einem Kompensationsschrei-
ber {Linseis, Serie: L 660) laufend registriert.

An einem Bypass sind die Adapter von Schnellkupplungen (Swagelok,
Serie QC) in der Weise angebracht, daB8 ein rasches Anflanschen

eines gebogenen U-Rohres, an dessen Schenkelenden die Gegenstlicke
sitzen, méglich ist. Beim Arbeiten mit }1002 dient dieses U-Rohr
zum Uberfrieren von 1}C02 gowie als Transportbehdlter von der Pro-
duktionsstitte zum Pflanzenlabor. Im Bereich der Schenkel ist je
ein Kipphebelventil (Hoke, Serie 1500) angeschweiBt, um ein Aus-
strémen des radioaktiven Gases beim Ab- und Anflanschen zu verhin-
dern. Vor Versuchsbeginn wird das verschlossene U-Rohr mit einer
Greifzange in eine spezielle Halterung gestellt, die auf einem
Laborlift fixiert ist. Beim Hochdrehen der Hebebilihne greifen die
Schnellkupplungen ineinander und stellen eine absolut dichte Ver-
bindung her. Nach Offnen der Kipphebelventile und entsprechender

Stellung der Magnetventile im Gaskreislauf ist das System betriebs-
bereit.

Vorversuche wurden in nicht klimatisierten Laborrdumen durchgefihrt.
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GroBe Temperaturschwankungen zwischen +19°C und +30°C und eine nie-
drige Luftfeuchtigkeit von z.T. nur 20 % r.F. filhrten jedoch zu
Schwierigkeiten bei der Adaption der Pflanzen an die Laborbedingun-
gen. Deshalb wurden die weiteren Experimente in einer ca. 1,2 m3
groBen Klimakammer aus Plexiglas gefahren. Hierzu wurde in der Kam-
mer ein Gerilist aus Stativstangen (¢ 12 mm, V2A-Stahl) errichtet, das
zur Befestigung von Luftleitblechen, Blattkiivette und U-Rohr Mano-
meter dient. Das GefdB zur Aufnahme der Pflanzenwurzel sowie die 11c-
Megvorrichtung in Form einer Bleiburg wurden auf dem Boden der Kli-
makammer installiert. Zwecks optimaler Belichtungsverhdltnisse und
Abschirmung von Fremdlicht sind der Boden und die Seitenwénde

der Kammer mit einem weiBen Farbilberzug versehen. Zur besseren Kli-
matisierung sind die AuBSenwdnde mit Schaumstoffplatten (Armstrong,
Armaflex) beklebt. Auf der Riickseite der Kammer befinden sich die
Rohransdtze (Innendurchmesser 12 cm) fiir den AnschluB eines exter-
nen Klimaaggregates (Vdtsch, Typ: VR 10/300/S). Die Klimakammer mit
den MaBen 100 cm x 120 cm x 100 cm besitzt auf der Frontseite eine
groBe luftdicht verschlieBbare O0ffnung zum Beschicken der Pflanzen-
versuche. Zusdtzliche Ventilatoren zur Homogenisierung der Kammer-
luft sind nicht erforderlich.

Aus Strahlenschutzgriinden steht die Klimakammer gegeniiber der AuBen-
atmosphdre unter einem leichten Unterdruck. Dieser ist regulierbar
durch einen Schieber. Der Unterdruck wird hergestellt durch einen
SchlauchanschluB an das im Geb&ude vorhandene Liiftungssystem, Die
Anzeige des Differenzdruckes (Klimakammer/Umgebung) erfolgt durch
eine mit der Kammer verbundenen Ringwaage (Rixen, Typ: 60403).

Auf einem um die Klimakammer aus Lochprofileisen montierten Gerlist
liegt vertikal variierbar die Beleuchtungsbriicke. Diese besteht aus
einem stabilen Stahlrchrrahmen, an den die Beleuchtungsk&rper an-
geschraubt sind. Als eigentliche Lichtquelle dienen 22 Leuchtstoff-
rdhren (Osram Warmton, Typ: L36W/31) mit einer Lidnge von je 120 cm.
Zwecks besserer Lichtausnutzung wurden an den Seiten Lichtleit-
bleche angebracht. Fiir die Wdrmeabfitihrung sorgen 3 Axiallilifter
(Etri-Aerex, Serie HP 114), die im seitlichen Lichtleitblech in
Hohe der Leuchtstoffrthren eingelassen sind. Um eine zu starke Ab-
kiihlung und damit eine schlechtere Lichtausbeute 2zu verhindern,
kann mit Hilfe eines Regeltrafos (Grundig, Typ: 59/RT4) die opti-
male Luftfiihrung eingestellt werden. Die Belichtungsdauer ist mit-
tels Zeitschaltuhren einstellbar. Der Ubergang von der Licht- in
die Dunkelphase und umgekehrt, erfolgt liber eine Dimmerungsstufe.
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Bei einem Abstand von 6 cm zwischen Lichtquelle und oberer Kammer-
abdeckung wird in HShe der Versuchspflanzen eine Beleuchtungsstéirke

von ca 430/uE m 2 g™ gemessen.

Eine Stellage, die seitlich an das die Beleuchtungsbriicke tragende
Gerilist angeschraubt ist, nimmt die MeBSplidtze, IRGA, Schreiber und
sonstigen Hilfseinrichtungen auf. Im oberen Teil der Stellage wurde,
abgeschlossen von einer Plexiglashaube, das auf der Platte fixierte
FluBsystem installiert, Durch einen Anschluf an das Liftungssystem
wird auch dieser Teil der Applikationsvorrichtung unter leichtem
Unterdruck gehalten.

11

4,2 C02-Herstellung

Das Isotop 11C wird im Kompaktzyklotron CV 28 der Kernforschungs-
anlage Jiilich GmbH iiber die Reaktion '*N (p, d ) ''c hergestellt.
Hierzu wird Stickstoffgas unter einem Druck von 5 bar und einem
Volumenstrom von 500 ml/min durch ein rdhrenfdrmiges Target von

55 cm L&nge und einem inneren Durchmesser von 4 cm geleitet. Der
aus 2,5 mm dickem V2A-Stahl bestehende Zylinder hat auf der dem
Zyklotron zugekehrten Seite ein Eintrittsfenster gleichen Materials
mit einer Wandstdrke von 0,6 mm, Der auf dieses Fenster gerichtete
Protonenstrahl mit einer Energie von 20 MeV (Strahlstrom: 20/uA)
wird durch die im Target befindlichen Stickstoffmolekiile vollstén-
dig absorbiert. Durch im Stickstoffgas vorhandene Spuren von O2
reagieren die entstehenden 11C-—Atome augenblicklich {lber heiBe
Atom~- und Radikalreaktionen zu 11C02 und 11CO. Die Relation des
gebildeten 11CO2 zum 11CO ist abhdngig von der Strahlendosis und
dem Verhdltnis von N2 zu 02 im Targetgas (STOCKLIN, 1969). Unter
den gegebenen Bedingungen liegen iliber 90 % der gemessenen Radio-
aktivitdt als 11CO vor. Weniger als 10 % der gesamten Radioak-
tivitdt liegen in Form von 11CO und 13N2 vor (WEINREICH et al.,
1975) . Das 11CO wird anschlieBend durch Uberleiten des Gasstromes
iiber einen erhitzten CuO-Katalysator zu 11CO2 oxydiert. Das 11c

wird im on-line Verfahren produziert und f&l1t deshalb kontinu-

ierlich an.
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11

4.3 CO,-Separation

Die Separation des 11002 im N2—Gasstrom erfolgt in einer Vakuumap-
paratur nach JAHNKE (1982) (Abb. 8). Hierzu wird der Gasstrom durch

eine mit fliissigem Stickstoff auf -190%% abgekihlte Kilhlschlange ge-

Abluft [

(1) Kiihischleife

2) Dewa__r-Gef'a'Be
Laboratorium mit fliiss. N,

§\\\\\\\\\\§ W\ (3) "CO,-Falle

Zyklotron-Raum

20 MeV —= | Target
Protonen ——

14N (p,a)“C

Abb. 8: Schematische Darstellung der Erzeugung, Abtrennung und Uberfihrung von'CO,

leitet. Das CO2 friert dabei vollstdndig an den Wédnden aus. Ein in ei-
ner bestimmten Entfernung zur Kilhlschleife fixiertes GM-Zihlrohr zeigt
iber einen Monitor kontinuierlich die ansteigende Radioaktivité&t

in der Kilhlschlange an. Ist ausreichend Radioaktivit&t angesammelt,
werden die Absperrventile geschlossen und der Gasstrom zu einem an-
deren Abnehmer umgeleitet. AnschlieBend wird ein Vakuum angelegt, so
daB8 eventuell noch in der Kiihlfalle befindliche Restmengen von 13N2-
Gas abgesaugt werden. Bei einem geniigend groBen Unterdruck wird das
Ventil zur Vakuumpumpe geschlossen, der Behdlter mit dem fliissigen
Stickstoff entfernt und die Kiihlschleife mittels eines Gebl#ses er-
wdrmt. Ein durch Schnellverschliisse an die Vakuumapparatur ange-
flanschtes U-Rohr dient als Transportsystem fir das 11C02' In diesen
gleichfalls unter Unterdruck stehenden Teil der Apparatur wird an-
schlieBend das erwidrmte 11COZ--Gas durch Ausfrieren Ubergeleitet.

Dieser Vorgang 148t sich durch die schlagartige Abnahme der Radioak-
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tivitdt in der Kiihlschlange am Monitor verfolgen. Nach Uberfrieren

des 11

Coz-Gases wird die Falle mit einer speziellen Zange abgenommen
und in ein Curiemeter zwecks Bestimmung der genauen Radioaktivitit
liberfihrt.

Da der Gasstrom, bedingt durch Verunreinigungen sowie Leckagen

auch geringe M??gen an nicht radioaktivem CO2 enthdlt, ist das
ibergefrorene CO2 nicht ganz trédgerfrei. Die spezifische Aktivi-

tdt betr&gt etwa 1,1 x 10 Bq//umol (30 mci//umol).

11

4.4 C~-MeBSmethodik

Das Isotop 11C ist ein Positronenstrahler. Durch Emission eines po-

sitiv geladenen Teilchens entsteht liber die Zerfallsreaktion 11c
( p+) 11B das Element Bor,
Bei der Wechselwirkung der p+—Strahlung mit Materie reagieren die

Positronen nach Verlust ihrer kinetischen Energie mit Elektronen.
+ —
e’ + e —2f (EI = 0,511 MeV)

Dabei entstehen zwei J-Quanten, die in um 180°C verschiedene Rich-
tung abstrahlen. Die Energie hat den einer Elektronenmasse &quivalen-
ten Betrag von 0,511 MeV (Vernichtungsstrahlung).

11C—markierter Pho-

Ziel der Untersuchungen war es, die Translokation
tosyntheseprodukte zur Wurzel zu verfolgen. Um eine vergleichende Be-
trachtung der Transportkinetiken bel verschiedenen Behandlungsmetho-
den anstellen zu kSnnen, wurden die sekunddr entstehenden ]-Ouanten
zur Messung herangezogen.

Bei der Konstruktion der MeBanordnung war der finanzielle Rahmen der
einschrédnkende Faktor. Da im Institut flir Radiocagronomie keine Erfah-
rungen bei der Anwendung des Isotops 11c bezliglich der vorgegebenen
Fragestellung vorlagen, sollten zundchst m6glichst keine kostspieli-
gen Neuanschaffungen elektronischer Ger&te getdtigt werden, die bei
Nichterfiillung der in die Methode gesetzten Erwartungen spdter keine
weitere Verwendung fédnden. So wurden vornehmlich &ltere, bereits in
der KFA vorhandene Gerdte genutzt, Unter diesem Gesichtspunkt wurde
eine einfache Mefanordnung mit einem NaJ-Szintillationszdhler (Bic-
ron, 3M3:3P-x,) als Detektor gewdhlt, Die Messung von ]—Quanten mit
anorganischen Kristallen - insbesondere NaJ - ist ein StandardmeB-
verfahren, das hidufig angewandt wird, da die Z&hlausbeuten relativ
hoch und um ein Vielfaches besser sind als die von Geiger-Miller
Zihlrohren. Die Bestandteile des verwendeten Szintillationszdhlers,
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wie Kristall, Photokathode und Sekunddrelektronenvervielfacher (SEV)
sind zu einer Einheit zusammengefaBt und integral in einem chrom-
plattierten Aluminiumgeh&use montiert. Im Kristall wird die Strah-
lung absorbiert und 18st durch Anregungsprozesse Lichtquanten aus.
Diese treffen auf die Photokathode und erzeugen dort Elektronen,
die im SEV zu Impulsen von einigen mV verstdrkt werden. Als wei-
tere Komponenten der MeBseite dienen ein Vorverstidrker (Eigenbau
des Instituts fiir Kernphysik der KFA-Jilich), eine Hochspannungs-
einheit (Canberra, Mod.: 3002) und ein Hauptverstdrker mit Ein-
kanal-Diskriminator (Berthold, Typ: LB 2251). Die Erfassung der
MeBdaten erfolgt in einem Scaler-Timer (Berthold, Typ: BF 2270-1).
Der Detektor bildet nach Kombination mit dem Vorverstdrker eine
Einheit. Die nachfolgenden Gerdte sind AEC-NIM Einschilbe, die zum
Betrieb einen Uberrahmen (Wenzel-Elektronik, Typ: N-UR-6) mit den
Spannungen t 24 v, t192vuatev bendtigen.

Die Ausgabe der Daten iUbernimmt ein Paralleldrucker (Kienzle, Typ:
D 44 EN), Die gewdhlten MeBintervalle betragen Jjeweils 1 Minute;
die Steuerung erfolgt automatisch. Die Pausenzeit zwischen den
Einzelmessungen ist vernachldssigbar (2/usec).

Die Auswertung der MeBergebnisse erfolgt mit Hilfe eines Computers
(PDP 11/34-A). Die Daten werden ilber ein Graphik-Terminal (HP 2648)
manuell eingelesen., Ein spezielles Programm korrigiert die Rohda-
ten vom Untergrund und Zerfall. Die Original- bzw. korrigierten
Daten k&nnen von einem Plotter (HP 2631-G) als Zahlenkolonnen aus-
gedruckt oder als Kurven aufgezeichnet werden.

Bedingt durch ihr geringes Ionisationsverm&gen haben ]—Quanten
die hochste Reichweite der radiocaktiven Strahlungsarten. Eine
starke ]-Quanten aussendende Radioaktivitdtsquelle wird somit eine
zweite in der N&dhe befindliche kleinere Quelle gleichen Ursprungs
derart iiberlagern, daB eine isolierte Messung der von der klei-
neren Quelle ausgesandten ]—Quanten nicht méglich ist. Erst eine
genligend groBSe Abschirmung zwischen beiden 148t eine separate Mes-
sung zu,. Dieser Sachverhalt liegt auch bei der Versuchsstellung
vor. Das dem 11C02—Gas ausgesetzte Blatt stellt wdhrend der gesam-
ten Versuchsdauer die gr&Bte Radioaktivitdtsquelle dar und erhdht
den MeBSuntergrund in der Umgebung. Aus Bilanzierungsversuchen mit
14CO2 ging hervor, daB wdhrend der ersten 2 Stunden nach Pulsappli-
kation, je nach Behandlungsart mehr als 65 ¢ der Radioaktivitdt im
Blatt verblieben. Daher war der Bau einer geeigneten Bleischutzvor-
richtung zwischen Applikationsort (erstes ausgewachsenes Fieder-
blatt einer Sojabohne) und MeBort (gesamte Wurzel) notwendig. Die
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gewdhlte Bleiabschirmung hat die Form eines allseits geschlossenen
Kastens mit den MaBen 950 mm (Linge) x 250 mm (Breite) x 230 mm (HShe)
Die Bodenplatte sowie die Seitenwinde bestehen aus genormten Blei-
bausteinen (Typ: Harwell) mit einer St3rke von 50 mm. Die Bleiziegel
des oberen Randes der Seitenteile sind auf ihrer Innenseite derart
ausgespart, daB sich drei 20 mm dicke Bleiplatten als obere Abdeckung
einsenken lassen. Eine vierte, grdfere Platte gleicher Dicke liegt
oben auf und schlieBt mit den Seiten bilindig ab.

Die Dimension der Abschirmung wurde unter der Annahme gewdhlt, daf

zur Pulsbegasung 1"
(der Schwichungsfaktor X filir eine 80 mm starke Bleischutzschicht

C-Radioaktivitdten bis zu 60 mCi notwendig seien

bei einem breiten Strahlenbiindel und einer Energie der Strahlung
von 0,5 MeV betridgt ca. 3,5 x 105). purch Optimierung der MeRtech-
nik konnte jedoch die eingesetzte Radioaktivit8t bis auf ca. 3,5 mCi
(1,3 x 108 Bq) herabgesetzt werden.

Die Bleiburg nimmt den Detektor mit Vorverstirker und die gesamte
wurzel der zu untersuchenden Pflanze auf. Die Platten der oberen
Abdeckung sind durch seitlich versetztes bzw. schrédges Schneiden

in ein grdBeres und ein kleineres Stiick zerteilt. In der Mitte die-
ser Schnittflichen wurde lber eine Bohrung eine Stengeldurchfiihrung
(¢ 5 mm) geschaffen (Abb. 9). Durch diese sehr umfassende Blei-
schutzvorrichtung ist sichergestellt, daB nur solche Strahlung vom

{1) Blattkilvetie

2 (2) Bielabschirmung
{3} NaJ(Ti)-Szintilia-
tionszéhler
3 {4) Wurzelkammer
e

Abb. 8: Autbau der MeBanordnung zur kontinuierlichen Erfassung des Eintransporits 7' C-mar-
kierter Photosyntheseprodukte in die Wurzel.
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Detektor gemessen wird, die auch innerhalb der Bleiburg ihren Ur-
sprung hat. Die leichte Versetzung (10 mm) der Stengeldurchfiihrung
sorgt auch bei fortschreitender Radioaktivitdt im Stengelbereich
fiir einen niedrigen Untergrund. Die Zerschneidung der oberen Ab-
deckung erlaubt durch Abheben der kleineren Plattenteile ein ein-
faches Auswechseln der Pflanzen. Unterhalb der Stengeldurchfiihrung
ist Platz flir eine Wurzelkammer. An diese Kammer wurden folgende
Anforderungen gestellt:

1. Anschliisse fiir ein strdmendes N&hrmedium.

2., Fixierung der Kiivette mit ihrer Frontseite in einem vorgegebe-~
nen Abstand zum Detektor. Durch diese rdumliche Anordnung wird
die geringste Absorption der 7-Quanten erreicht, die in gerader
Richtung zum Detektor projizieren.

3. Eine unter meBgeometrischen Gesichtspunkten dimensionierte Form

der Klivette.

Die angewandte MeBmethode beruht auf einem Relativverfahren. Man
vergleicht die jeweils unter verschiedenen Bedingungen erhaltenen
11C—Verlagerungsprofile mit vorher ermittelten Standardprofilen.
Grundlage fiir die Anwendbarkeit dieses Verfahrens ist, daB8 die geo-
metrischen Verhdltnisse bei allen Experimenten mdglichst gleich-
artig und genau reproduzierbar sind. Das bedeutet unter anderem
gleiche Form und GrdB8e der zu vergleichenden radioaktiven Quellen,
sowie gleiche Relativlage von Quelle und Detektor zueinander. Nur
so ist sichergestellt, daB8 von der in alle Richtungen des Raumes
ausgesandten Strahlung immer der gleiche Antell gemessen wird. Fiir

11C--Radioaktivitét der Wurzel erreicht man eine

die Messung der
konstante Geometrie am besten durch Verwendung einer gering dimen-
sionierten Kiivette, die zur Aufnahme der Wurzel geeignet ist. Die
Konstruktion dieser Wurzelkiivette ist von zwei an sich gegensé&tz-
lichen Gesichtspunkten bestimmt: einerseits soll der Wurzel ge-

niigend Raum fiir eine ungehinderte Entwicklung gegeben werden, an-
dererseits muB das Kiivettenvolumen so gering wie m8glich gehalten

werden, um eine iliber die Zeit konstante MeBgeometrie zu bewahren.

Die Abmessungen der Kilivette wurden so gewdhlt, daB8 der mit zuneh-
mendem Alter bedingte Massenzuwachs der Wurzel BReriicksichtigung
findet. Die Wurzelkammer ist scheibenfdrmig angelegt und zwecks Be-
schickung nach oben hin offen (Abb., 10). Der Inhalt betr&gt ca.

100 cm3. Die Dicke der Wurzelklivette wurde auf 20 mm festgelegt,
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um den durch Absorption der Strahlung im Ndhrmedium hervorgeru-
fenen MeBfehler gering 2zu halten. Nach SAUERMANN (1961) werden
bei einer Schichtdicke von 28 cm Wasser 50 % der einfallenden §-
Quanten (bei Annahme eines breiten Strahlenblindels und einer Ener=-
gie der ZAStrahlen von 0,5 MeV) durch Ionisationsvorgdnge absor-
biert.

- Die durch die individuelle Wurzelentfaltung bedingte Inhomogenitdt
der Radiocaktivitdtsquelle ist zu vernachlédssigen. Markierte und
dann separierte Wurzeln, die mehrmals hintereinander in die Wur-
zelkammer transplantiert und gemessen wurden, zeigten keine Unter-
schiede in ihren Zdhlraten.

Der Abstand von 25 cm zwischen Detektor und Wurzelkiivette wurde
empirisch als glinstig ermittelt. Bedingt durch die Distanz Detek-
tor-Stengeldurchfiihrung (ebenfalls 25 cm) wird im Stengelbereich
lokalisierte Aktivitdt nicht erfadt.

Die MeRausbeute, bezogen auf die Aktivitdt eines punktfdrmigen
22ya standard-Strahlers, betrigt 1,0 %.

Abb. 10;: Wurzelkammer aus Plexiglas mit Anschiiissen fir ein stromendes Néhrmedium.
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Die geringen AusmaBe der Kiivette und damit das fiir die Wurzel verflig-
bare Ndhrldsungsdepot von nur einigen Kubikzentimetern Volumen, er-
fordern einen stetigen ZufluB frischer N&hrl8sung. Dieses wird er-
reicht liber den unteren AnschluBstutzen. Mittels einer Schlauchpumpe
(Meredos, Typ: SP-GS) kann stufenlos regulierbar die N&hrl8sung aus
einem auBerhalb der Klimakammer befindlichen Vorratsbehdlter in die
Kiivette gepumpt werden. Durch einen am oberen Kiivettenrand angebrach-
ten AbfluB wird mit Hilfe einer Vakuumpumpe (wegen Meniskenbildung)
iberschiissige Ndhrldsung abgesaugt., Dieses System erlaubt den kon-
trollierten ZufluB verschiedener Ndhrmedien und eine gezielte Unter-
suchung der verbrauchten N&hrldsung auf etwaige Wurzelexsudate. Fir
eine optimale Durchliiftung sorgt eine von oben in die Kilivette ge-

senkte luftdurchstrdmte Kapillare.

4.5 Probenaufbereitung und Radioaktivit&dtsmessung 14C-markierter
Pflanzen

Die Pflanzen wurden nach AbschluB der Behandlungen fraktioniert und
schockgefroren. AnschlieBend erfolgte die Gefriertrocknung des Pflan-

zenmaterials. Pflanzenteile mit hoher 14

C-Aktivitit wurden gemahlen.
Zur Veraschung in einem Sample Oxidizer (Packard, Mod.: 306) wurden
Aliquote von 10 mg Substanz eingewogen, mit Cellulose (500 mg) ver-
setzt und zu festen Pillen gepreBt. Pflanzenmaterial mit geringem 14c—
Anteil wurde direkt eingewogen und pilliert.

Die Radioaktivitdtsmessungen wurden in einem Fliissigkeits-Szintillati-
onsspektrometer (Packard, Mod.: 460 C) vorgenommen. Die Quenchkorrek-

tur erfolgte mit einem externen Standard. Vor Beginn der Messung wur-

den die fertigen Proben bis zum Abklingen der Chemolumineszenz im Dun-
keln bei +4°C aufbewahrt, Das Szintillatorgemisch filr die Veraschung

bestand aus 9 ml Carbosorb (Packard) und 12 ml Permafluor (Packard).

Bei der Radioaktivitdtsbestimmung wdBriger Proben wurden 5 ml als
Aliquot entnommen, mit 10 ml Instagel (Packard) versetzt und an-
schlieBend gemessen.

4,6 Messung der Netto-Photosyntheseraten

Die Konstruktion des Markierungssystems erlaubte unabhingig von der

11 14
C02—

nach dem Kompensationsprinzip. Die C02—Konzentration wurde bei diesem

bzw. C02—App1ikation die Ermittlung der Photosyntheseraten
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Verfahren wdhrend der MeBdauer annihernd konstant gehalten. Die pro
Zeiteinheit ersetzte Menge an Kohlendioxid wurde ermittelt aus der
pro Zeiteinheit tn gemessenen Anzahl n der hubweise mit einem Gene-
rator erzeugten Portionen mi. Die verbrauchte COZ—Menge wurde auf
die Blattfldche bezogen (mg 002 am™2 h‘1) . Die Assimilationsflichen-
bestimmung erfolgte jeweils 1-2 Tage vor Versuchsbeginn. Hierzu
wurden die Bldtter der zu behandelnden Pflanzen photokopiert, Die
Photokopien der Bldtter wurden mit einem Planimeter abgefahren und
die Fldchen errechnet.

4.7 Pflanzenmaterial und Anzucht

Als Pflanzenmaterial dienten Sojabohnen (Glycine max (L.) Merr.)
der unterschiedlich salzempfindlichen Variet8ten "Lee" und "Jack-
son”. Die Keimung der Samen erfolgte in Vermikulit bei einer Tem-
peratur von ca. 25°C und einer relativen Luftfeuchte von ca. 85 %,
Nach dem Keimvorgang (5 Tage) wurden die Pflanzen in GefédBe mit be-
liifteter N&hrldsung iliberfiihrt. Die Pflanzen standen ab diesem Zeit-
punkt in einem Anzuchtraum, Die Beleuchtung erfolgte mit Reflek-
tor-Leuchtstoffrhren (Sylvania; grow-lux, cool-white, white).

In Pflanzenhdhe betrug die Beleuchtungsstdrke wdhrend der 16stilin-
digen Photoperiode 280/uE m-zs~1. Die Temperatur wdhrend der Be-
leuchtungsphase lag zwischen 22 und 25°%c, Bei Beginn der Dunkel-
phase erfolgte eine Temperaturabsenkung auf ca. 15 bis 17°c. Dpie
relative Feuchte erreichte bei eingeschalteter Beleuchtung Werte
zwischen 30 und 60 %, und wdhrend der Dunkelperiode 60 bis 90 %,
Die Nihrldsungen wurden in wdchentlichem Rhythmus erneuert.

Im Laufe der Entwicklung wurden die Pflanzen auf Einheitlichkeit
selektiert. Die Keimbl&tter und sich entwickelnde Seitentriebe
wurden entfernt. Um fir die Versuche stets Pflanzenmaterial glei-
chen Entwicklungsstandes vorrdtig zu haben, wurde wdchentlich

neu ausgesidt.

Zwecks Akklimatisation an die Versuchsbedingungen wurden die Pflan-
zen jeweils 6 Tage vor Beginn der Experimente in die Klimakammer
des Aktiv-Labors tiberfiihrt (CHATTERTON und SILVIUS, 1980 a/b). Da-
bei wurden die Pflanzen einzeln in beliiftbare Erlenmeyer-Kolben
(1,5 1) gesetzt, in denen sie mittels einer Schaumgummimanschette

gehalten wurden.
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Tabelle 1: Zusammensetzung der Ndhrldsung in Anlehnung an EPSTEIN

(1972) :
Salz Konzentration

KNO, 1,2 mM

Ca (NO,) 0,8 mM

NH4H2PO4 0,2 mM Makrondhrstoffe
(NH,) ,HPO, 0,2 mM

MgSso, 0,2 mM

FeHz—EDTA 4 /uM

MnSO4 X HZO 0,4 /uM

CuSO4 X 5H20 o,1 /uM

ZnSO4 X 7H20 0,4 /uM Mikrondhrstoffe
H3BO3 6,3 /uM

Na2M004 X 2H20 0,1 /uM

KC1l 10,0 /uM

Die N&hrldsung hatte einen pH-Wert von 6,3,

Die fiir die 11C—Versuche vorgesehenen Pflanzen kamen direkt in die
Wurzelkiivette, damit méglicherweise auftretende Wurzelverletzun-
gen bis zum Versuchsbeginn ausheilen konnten. Die Beleuchtungs-
stidrke betrug in Pflanzenh&he 430/uE m_2 5-1. Vor Beginn und am
Ende der Photoperiode (16 Stunden) stand eine 30 miniitige D&mme-
rungsphase. Wiahrend der Photoperiode lag die Temperatur bei 23 t
1°C und die relative Luftfeuchte bei 60 ¥ 3 . In der Dunkelphase
erfolgte eine Temperaturabsenkung auf 18 * 19¢ pei ErhShung der

Luftfeuchte auf 80 ¥ 3 s,
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5. Versuchsauswertung

5.1 Allgemeine Auswertung

Beli den 1

rung (Zeitpunkt to) bis zum Ende des Experimentes (Zeitpunkt tn)

C-Translokationsstudien wurde von Beginn der Pulsmarkie-

fortlaufend die Radioaktivitdt in der Wurzel gemessen. Als MeBinter-
valldauer wurde 1 Minute gewdhlt, so daB bei einem 4 Stunden dau-
ernden Experiment 240 MeBdaten anfielen. Fiir eine Auswertung war
die Korrektur dieser Rohdaten erforderlich. Die notwendigen Rechen-
operationen wurden mit Hilfe eines Computerprogramms durchgefilhrt,
Die Korrekturen beinhalteten im einzelnen:
1. Beriicksichtigung des Untergrundes
Aufgrund der extremen Bleiabschirmung von Wurzel und Detektor
wirkte sich die Ndhe der 11C—Quelle nicht auf die Z&hlraten aus.
Die Nullrate konnte deshalb wdhrend der gesamten Versuchsdauer
als konstant angesehen werden. Unter den gegebenen Bedingungen
variierte der Nulleffekt zwischen 230 und 300 Impulsen/min,

2. Beriicksichtigung der Halbwertszeit
GemidB der Halbwertszeit des Isotops
MeBwerte korrigiert werden. Die Versuche wurden in der Regel
bis zum 12fachen der Halbwertszeit ausgedehnt. Bei den spiter
am Tag durchgefiihrten Experimenten war es jeweils notwendig,
die vom Experiment zuvor stammende Restaktivitdt zu beriicksich-

"o (20,3 min) muBten die

tigen.
AKorr. An
ty

0,5 T72
An = MeBwert zum Zeitpunkt tn
T 1/2 = Halbwertszeit (20,3 Min)
tn = Zeit in Minuten nach Beginn der Pulsmarkierung.

3. Glittung th
. 73

Mit zunehmender Experimentdauer nimmt der Ausdruck 0,5

zur Eliminierung des durch die Halbwertszeit bedingten Aktivi-
titsabfalls immer geringere Werte an. Dies fiihrt in steigen-
dem MaBe zu einer Streuung in der zihlstatistik. Um starke
Schwankungen auszugleichen, wurden durch ein spezielles
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Computerprogramm (binomenal-weighted five point smooth) die vom
Zerfall bereinigten Werte gegldttet.

4, Eine Totzeitkorrektur brauchte angesichts der gemessenen Werte
des Aktivititsabfalls nicht vorgenommen werden. Die Differenz
zwischen dem gradlinigen Verlauf der Zerfallskurve und den ge-
messenen Werten (entspricht der Zahl nicht gezdhlter Impulse)
war im gewdhlten MeBbereich vernachlédssigbar.

Wegen der Vielzahl der Einzeldaten wurden die Ergebnisse der 11C-

Translokationsversuche in graphischen Darstellungen wiederdgegeben.

Die korrigierten Z&hlraten in Abhdngigkeit von der Translokations-

zeit ergaben die Zeitprofile der Akkumulationsraten. Als weitere

Form der graphischen Darstellung wurden die Differenzen der Z&hl-

raten aufeinanderfolgender MeB8intervalle in Prozentzahlen der ma-

ximal in der Wurzel gemessenen Zdhlraten angegeben (1. Ableitung).

Bei den 14C—Bilanzierungsversuchen wurden wegen der unterschied-

lichen Blattfl&chen sehr stark variierende Mengen an 14C vom Source-

14

Blatt fixiert. Um trotzdem einen Vergleich der C-Verteilungs-

muster zwischen den Einzelpflanzen vornehmen zu kdnnen, war eine

14C in den

Umrechnung der Analysendaten notwendig. Die Mengen an
einzelnen Pflanzenfraktionen wurden deshalb als Prozentzahlen der

insgesamt wiedergefundenen Radioaktivitlt angegeben.

5.2 Statistische Auswertung

Bei den Kurzzeitkinetiken mit dem Kohlenstoffisotop "

C war auf-
grund der Fehlstellen innerhalb der Einzelpflanzenversuche eine
Nivellierung der genetisch bedingten Variabilitdt nur unter Vorbe-
halt m8glich. Daher erschien eine statistische Auswertung dieser
Versuche wenig sinnvoll.

Die 14C—Bilanzierungsversuche wiesen je Versuchsglied 4 oder mehr
Wiederholungen auf. Sdmtliche Wiederholungen eines Versuchsgliedes
wurden zu Mittelwerten zusammengefaft., Eine Priifung der Differenz

zweier Mittelwerte wurde mit dem t-Test nach Student vorgenommen.

Mit Hilfe der linearen multiplen Regressionsanalyse sollte die Art
des Zusammenhangs zwischen den einzelnen Merkmalen, wie Photosyn-
theserate (14C—Verteilung) (2), salzstreBhShe (X) und SalzstreBdauer
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(Y) untersucht werden. Ziel war es, aus den Beobachtungen Zi fir
die vorgegebenen Werte Xi und Yi eine funktionale Beziehung zwi-
schen Z, X und Y zu finden, die es erm&glicht, aus beliebigen Wer-
ten der unabhédngigen EinfluBgrdBen X und Y die jeweils abhingige
Zielgr&Be 7 zu schédtzen., Die dreidimensionalen graphischen Darstel-
lungen werden beschrieben von der Funktion:

x%2 + b,v2 + b, XY

Z=a+bX+b2Y+b 4

1 3

wobei X die H&he der Salzbehandlung und Y die Dauer der Salzbe-
handlung darstellen. AnschlieBend wurden zwecks Sortenvergleichs
analoge Regressionsmodelle auf ihre Ubereinstimmung {liberpriift. Als
Testgrb8e wurde folgende Beziehung gewdhlt:

(SQM - S8Q) (n1 + n, - 2m) .
m SQ m’ n, + n, - 2n
m = Anzahl der Parameter n = Anzahl der Wertetripel

SQ1 + SQ2 = SQ 1 = Modell "Lee"; 2 = Modell "Jackson"

SQM = Summe der Abweichungsquadrate beider Modelle in einer Regres-

sion.

Die Berechnung zur Regressionsanalyse wurde mittels des Programms
RIMUL aus der Programmbibliothek IMSL durchgefiihrt. " o« " gibt die
Fehlerwahrscheinlichkeit der ersten Art filir die durchgefiihrten Tests
an. Im Verlauf dieser Arbeit wurden zur Vereinfachung statt der
Fehlerwahrscheinlichkeit 5 %, 1 % und 0,1 % die Synonyme #* , #% , &#&*

angegeben.
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6. Ergebnisse

6.1.1 Konzeption und Durchfiihrung

In diesen Versuchen, in deren Verlauf sich auch die eigens gebaute
Applikations—- und MeSBvorrichtung zu bewdhren hatte, sollten Kurz-
zeitkinetiken zum Blatt-Wurzeltransport zweier Sojabohnensorten unter
besonderer Berilicksichtigung von unterschiedlich hohem und lange an-
Yco, fana,

bedingt dAurch die Anforderungen des Instituts fiir Medizin, unregel-

dauerndem SalzstreB erstellt werden. Die Produktion des

mdB8ig an Dienstagen und Freitagen zu unterschiedlichen und vorher
nicht festgelegten Zeiten statt. Die Produktionsdauer betrug maximal
4 Stunden am Tag. Die gesamte Versuchsplanung mufte diesem begrenzten
technischen Rahmen angepafBt werden. Daraus folgte, daB8 maximal zwei
vollstdndige Pulsmarkierungsexperimente am Tag durchgefiihrt werden
konnten. Pulsmarkierungen zu gleichbleibenden Tageszeiten waren nicht
11CO -Produktion an

2
den daflir vorgesehenen Tagen, konnten die liber mehrere Tage andau-

mdglich. Bedingt durch die Unregelm&Bigkeit der

ernden Versuche zum Teil nur unvollstdndig durchgefiihrt werden. Im
glinstigsten Fall lieBen sich im Abstand von 3 bzw. 4 Tagen jewells

2 Pulsmarkierungen pro Tag (Dienstag/Freitag) mit einer anschlieBen-
den MeS8periode von ca., 4 Stunden realisieren,

Als Pflanzenmaterial dienten die unterschiedlich salzempfindlichen
Sojabohnensorten "Lee" und "Jackson". Bei Versuchsbeginn befanden
sich die Pflanzen im Entwicklungsstadium V 2 (FEHR et al., 1971).
Als Source-Blatt bzw. Applikationsorgan wurde das dlteste Fieder-
blatt gewdhlt, das zu diesem Zeitpunkt bereits seine maximale

Gr&Be erreicht hatte.

Die Einzelpflanzen wurden jeweils {iber einen Zeitraum von 8 Tagen
auf ihre Netto-Photosyntheseleistung und ihren Assimilattransport
zur Wurzel untersucht. Um den EinfluB zunehmenden Alters auf die
Blatt-Wurzeltranslokation festzustellen, wurden Kontrollpflanzen
ohne Besalzung des Nghrmediums iliber diesen Versuchszeitraum zu den
11COZ-Produktionsterminen pulsmarkiert und gemessen, Fiir die Ver-
suche mit Salzbehandlungen wurden 3 verschieden hohe Salzkonzen-
trationen (60, 90 und 120 mmol NaCl) des Ndhrmediums gewidhlt. Bei
diesen Experimenten erfolgte die frithe Pulsmarkierung des ersten
Versuchstages (Zeitprofil A) in nichtbesalzter Nihrl&sung. Diese
Messung der Blatt-Wurzeltranslokation diente als Bezugshasis fir

die nachfolgenden, durch SalzstreB mehr oder weniger beeinfluBten
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Translokationskinetiken. 30 Minuten vor der spdten Pulsmarkierung
des ersten Tages (Zeitprofil B) wurden die Pflanzen schockartig

der jeweiligen Salzkonzentration ausgesetzt. Sie verblieben dann
bis zum Ende des Versuchs (nach 8 Tagen) in besalzter Nihrl&sung.

An den darauf folgenden 1

C02-Produktionstagen fanden Pulsmarkie-
rungen in gleicher Weise statt. Fiir jedes Versuchsglied wurden min-

destens 2 Parallelversuche ausgewertet.

Tab. 2: Versuchsplan zur Durchfithrung der Translokationsstudien mit dem Koh-
lenstoffisotop 11C

Versuchsglieder 1 2 3 4

Behandlung O mmol 60mol 90 mmol 120 mmol (NaCl)

Versuchszeitraum Pulsmarkie~ Kontroll-
rungen versuch Versuche mit unterschiedlich

in Tagen hohem SalzstreR
1 Fr./Di. frih + unbesalzt (Kontrolle)
spat + Besalzung 30 min. vor Beginn der
Pulsmarkierung
2
3
4 Di./Fr. frih + Pflanze steht 3 bzw. 4 Tage unter
5 spat + SalzstreB
6
7
8 Fr./Di. frth + Pflanze steht 7 Tage unter
spat + SalzstreB

Der Versuchsplan gilt in gleichem MaBe flir die Sorten "Lee" und "Jackson".

Um einen relativen Vergleich des Eintransportes markierter Assimi-
late in die Wurzel bei verschiedenen Behandlungen vornehmen zu
kénnen, wurde den Pflanzen bei s&mtlichen Pulsmarkierungen stets

die gleiche Menge an 11CO2 angeboten. Wegen der unterschiedlich
hohen Photosyntheseraten, bedingt durch individuelle Blattfldchen
und Salzbehandlung, wurde das Source-Blatt so lange im geschlossenen
System der 11CO2 haltigen Luft ausgesetzt, bis nur noch eine be-
stimmte, bei allen Versuchen gleiche C02-Konzentration im FluB-

system vorherrschte. Die Konzentration, bei der die Pulsmarkierung
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unterbrochen wurde, lag oberhalb des COz—Kompensationspunktes, der
bei stirkstem SalzstreB gemessen wurde. Diese Konzentration wurde
in Vorversuchen ermittelt und lag bei 100 ppm C02. Nach jeder Puls-
markierung wurde nicht radioaktive Kammerluft {iber das Blatt gelei-
tet. Messungen der Netto-Photosyntheseraten, soweit durchgefiihrt,
fanden immer einige Minuten vor Beginn der Pulsmarkierungen statt.
Wihrend der gesamten Versuchsdauer verblieb das Source-Blatt in
der Blattkiivette, die senkrecht zur Lichteinstrahlung fixiert

war. Um eine Beschattung durch jlingere Bl&tter 2zu verhindern,
wurden diese durch ein Plexiglasschild zur Seite gedriickt.

6.1.2 EinfluB von Tageszeit und Pflanzenalter auf die Dynamik des

Eintransports 11C—markierter Photosyntheseprodukte in die

Wurzeln von Sojabohnen der Sorte "Lee"

Bereits etwa 10 - 15 Minuten nach Beginn einer Pulsmarkierung lieS8
sich erste Radioaktivitdt im Wurzelbereich nachweisen. Nach wei-
11C-Menge zundchst langsam, aann aber

11C-Radio-

teren 5 - 10 Minuten nahm die
rapide zu. Der Anstieg der in der Wurzel akkumulierten
aktivitdt zeigte einen fast linearen Verlauf (Abb. 11 bis 15). An
diesen Abschnitt schloB sich eine Ubergangsphase mit einer sich
stetig verringernden Akkumulationsrate an. Je nach Individualitédt
und Alter der Pflanzen flachten die Zeitprofile nach 1 - 1,5 Stunden
ab und erreichten bei etwa 2 - 2,5 Stunden ab Beginn der Pulsmar-
kierung die gr&B8ten Zdhlraten. An diesem Punkt der maximalen Kur-
venhdhe hielten sich der Zuflu8 von markierten Photosynthesepro-
dukten und der Verlust an Radioaktivitdt aus dem Wurzelbereich die
Waage. Im AnschluB8 an diese Ubergangsphase zeigten die Profile bis
gegen Ende des Experimentes nach ca. 4 Stunden eine mehr oder min-
der fallende Tendenz. Die Abnahme 1

Wurzelbereich iliberstieg die Rate des Eintransports aus den oberir-

C-markierter Metaboliten im

dischen Pflanzenteilen. Die am Versuchsende gemessene Radioaktivi-
tdtsabnahme betrug bis zu 35 % der maximal in der Wurzel ermittelten
"c_Menge (Abb. 11 - 15). Einschrénkend sei allerdings bemerkt, da8
einige Versuchspflanzen (beider Sorten) leicht abweichende Verlaufs-
formen der Zeitprofile zeigten. Der Punkt maximaler Zihlraten wurde
erst spidter erreicht (Abb. 17, 31, 33) und teils verblieben die
korrigierten Z&hlraten bis zum Ende des Experimentes auf konstan-
tem Niveau. Eine Erkldrung filir dieses unterschiedliche und nicht

zuzuordnende Verhalten kann nicht gegeben werden. Sporadisch durch-



Abb. 11:

Eintransportraten [%]

EinfluB von Alter und Tageszelt auf den Elntransport bzw. die Akkumu-
lation markierter Photosyntheseprodukte In Wurzein von Sojabohnen
der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit "'CO, in den Wachstumssta-
dien V2 bis V4.
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Abb, 12: EinfluB von Alter und Tageszeit auf den Eintransport bzw. die Akkumu-
lation markierter Photosyntheseprodukte in Wurzein von Sojabohnen
der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit 'C0, in den Wachstumssta-

dien V2 bis V4.
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Abb. 13: Einflud von Alter und Tageszelt auf den Eintransport bzw. die Akkumu-
fation mur:cierter Photosyntheseprodukie In Wurzein von Sojabohnen
der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit 'CO, in den Wachstumssta-
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Abb. 14: EinfluB von Alter und Tageszelt auf den Eintransport baw. die Akkumu-
iation markierter Photosyntheseprodukie in Wurzeln von Sojabohnen
der Sorle "Lee” nach Pulsmarkierung mit "CO, In den Wachstumssia-
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Abb. 15:

Eintransportraten [%]

Einflull von Alter und Tageszeit auf den Eintransport baw. die Akkumuy-
istion markierter Photosyntheseprodukte In Wurzeln von Sojabohnen
der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit "GO, in den Wachstumasis-
dien V2 bis V 4,
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. 11
gefilhrte Eichmessungen mit in Barytwasser ausgefdllten CO2 als MeB-
standard zeigten keine Abweichungen von den theoretisch zu erwarten-

den Z&hlraten.

Die Zeitprofile des Eintransports
Wurzel gaben sehr deutlich den Kurzzeitcharakter der nur wenige Mi-
nuten andauernden Pulsmarkierung wieder (Abb., 11 - 15). Ein Teil der
11C—Radioaktivitéit wurde innerhalb kurzer

11C-—markierter Assimilate in die

von den Bl&ttern fixierten
Zeit exportiert (mobiler Blattpool) und in Form eines wandernden Ra-
dioaktivitidtspulses in die Wurzel transloziert. Diese Pulse kdnnen
beschrieben werden durch den Beginn des Radioaktivit&dtsanstiegs zum
Zeitpunkt t, die Verlaufsform des Pulses, die maximale Pulshdhe und
die Stellung der einzelnen Profile zueinander. Die Verlaufsformen
dieser Pulse hatten eine anndhernd gleichférmige Gestalt mit einem
mehr oder weniger stark ausgeprdgten Zieheffekt (Tailing). Die volle
Peakh8he, gleichbedeutend mit der maximalen Rate des Eintransports
markierter Photosyntheseprodukte in die Wurzel wurde ca. 35 - 45 Mi-
nuten ab Beginn der Pulsmarkierung erreicht. Nach etwa 2 - 2,5 Stun-
den war der Uberwiegende Teil der kurzfristig mobilen und nicht zwi-
schengelagerten 11C-Radioaktivitéit aus dem photosynthetisch aktiven
Gewebe exportiert und zur Wurzel verlagert worden. Zum Zeitpunkt des
Schnittpunktes mit der Null-Linie war die Eintransportrate 11C—mar-
kierter Assimilate gleich der von der Wurzel abgegebenen Radioaktivi-
tdtsrate. Messungen des strdmenden N&hrmediums zeigten wdhrend der
gesamten Experimentdauer nur Spuren von Radioaktivitdt, so daB der
zum Teil recht drastische Radioaktivit#tsabfall im Wurzelbereich
nicht mit Wurzelexsudation erkl&rt werden kann.

Vergleicht man die Zeitprofile der Akkumulationsraten, die am glei-
chen Versuchstag an ein und derselben Pflanze zu unterschiedlichen
Zeiten nach Beginn der Photoperiode ermittelt wurden, so ist ersicht-
lich, daB8 die spdter am Tag gemessenen Profile iiber denen des frithen
Zeitpunktes lagen (Abb. 11 bis 15). Die Form der zu verschiedenen Ta-
geszeiten ermittelten Kurvenverliufe war anndhernd identisch. Die
peakfdrmigen Zeitprofile des Eintransports markierter Photosynthese-
produkte waren nahezu deckungsgleich. Eine durch den Tagesgang be-
wirkte Verzdgerung oder Beschleunigung der Blatt-Wurzeltranslokation
fand nicht statt. Bei gleicher Form des einwandernden Radioaktivi-
tdtspulses wurde zu spiteren Tageszeiten eine erhdhte Eintransport-
menge markierter Photosyntheseprodukte in die Wurzel nachgewiesen.

Dieses Verhalten wurde zu allen untersuchten Wachstumsstadien (V 2,
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V3, V 4) deutlich. Auch die parallel zu den Pulsmarkierungszeitpunkten
durchgefiihrten Messungen der Netto-Photosyntheseraten zeigten tages-
zeitabhdngige Schwankungen (Abb. 14, 15). Die zum sp4ten Markierungs-
termin eines jeden Versuchstages ermittelten Netto-Photosyntheseraten
waren geringer als die der frithen Termine. Hieraus ist abzuleiten,
daB trotz abnehmender photosynthetischer Leistung in der zweiten Ta-
geshdlfte grdBere Mengen des assimilierten 11cO2 zur Wurzel verlagert
wurden. Aufgrund der genetischen Variabilit&t des Pflanzenmaterials
unterlagen die durch die Tageszeit bedingten Zuwichse im Assimilat-
Wurzeltransport einer weiten Streuung. So wurden jeweils 2 Stunden
nach Beginn der Pulsmarkierungen durch die spdtere Tageszeit beding-
ten Zuwdchse im Blatt-Wurzel-Transport zwischen 2 und 34 % gemessen.

Einen ebenso deutlichen EinfluB auf den AssimilatfluB zur Wurzel
ibte das Alter der Pflanzen aus (Abb. 11 bis 15). Bereits der Uber-
gang vom Wachstumsstadium V 2 zu V 3, entsprechend einem Altersun-
terschied von 3 bis 4 Tagen, bewirkte eine Zunahme des Transportes
radioaktiv markierter Photosyntheseprodukte zur Wurzel (Profile AB -
CD). In gleichem MaBe war eine Steigerung der Blatt-Wurzeltransloka-
tion zwischen dem Stadium V 3 und V 4 zu beobachten (Profile CD -
EF). Eine eindeutige, durch das Alter der Pflanze hervorgerufene
zeitliche Verzdgerung des Verlagerungsvorganges wurde nicht fest-
gestellt., Die peakfdrmigen Zeitprofile des Fintransportes der 11c-
Radioaktivitdt zeigten bei gleichen Versuchsbedingungen eine groBe
Variationsbreite. Sie waren entweder iliber den Versuchszeitraum
deckungsgleich (Abb. 11), hatten unterschiedliche Peakh&hen (Abb,
12) oder waren zeitlich leicht versetzt (Abb. 13, 14, 15). Die maxi-
malen Zuwachsraten an Radioaktivitdt pro Zeiteinheit (1 Minute)
lagen zwischen 1,5 - 2,2 % der insgesamt innerhalb der MeB8zeit in
der Wurzel akkumulierten 11C-Radioaktivitéit. Ahnlich den tageszeit-
lichen Verliufen zeigten auch die durch das Alter bedingten Zuwdchse
im Transport markierter Assimilate zur Wurzel starke Schwankungen.
Die Steigerungsraten von einem Wachstumsstadium auf das folgende
betrugen bis iilber 100 %. Die parallel durchgefiihrten Messungen der
Netto-Photosyntheseraten lieBen, abgesehen von leichten Schwankun-
gen, keine Abh#ngigkeit vom Alter der Bldtter bzw. vom jeweiligen

Wachstumsstadium (Abb. 14, 15) erkennen.



Abb. 16: EinfluB von Salinitit (60 mmol NaCl) auf den Eintransport bzw. die Akku-
mutation markierter Photosyntheseprodukte in Wurzein von Sojabohnen
der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit "CO, in den Wachstumssta-

dien V2 bis V4.
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Abb. 16: EinfiuB von Salinitat (60 mmol NaCl) auf den Eintransport bzw. die Akku-
mulation markierter Photosyntheseprodukte in Wurzein von Sojabohnen
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Abb. 17: EinfluB von Salinitét {60 mmol NaCl} aut den Eintransport bzw. die Akku-
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6.1.3 EinfluB von verschieden hohem und lange andauerndem SalzstreSB
auf die Dynamik des Eintransportes 11C-markierter Photosyn-
theseprodukte in die Wurzeln von Sojabohnen der Sorte "Lee"

6.1.3.1 Moderater SalzstreB (60 mmol NaCl)

Eine Salzkonzentration von 60 mmol NaCl im N&hrmedium schien sich
nicht auf die Menge der zur Wurzel translozierten 11C-Radioaktivi-
tit auszuwirken (Abb. 16, 17). Ein kurzfristiger schockartiger
Strefzustand verursachte keine meBSbaren Reaktionen der Blatt-Wur-
zeltranslokation (Profile A - B). Wie bei nichtgestrefiten Pflan-
zen bestand ein tageszeitabhidngiges Verhalten des Transportes ra-
dioaktiv markierter Photosyntheseprodukte zur Wurzel. Bei den spéa-
ter am Tag durchgefiihrten Pulsmarkierungsversuchen wurden gr&Bere
Mengen an Radioaktivitdt zur Wurzel transloziert. Auch langanhal-
tender DauerstreB von bis zu 7 Tagen fiihrte nicht zu einer Veridnde-
rung der Assimilatverlagerung zur Wurzel. Auch bei dieser Salzbe-
lastung war mit zunehmendem Alter eine Steigerung des Transports
radioaktiver Photosyntheseprodukte zur Wurzel zu beobachten. Waren
bei einer Versuchspflanze (Abb. 17) s&dmtliche Zeitprofile des Ein-
transportes zeitgleich, so wurde bei der anderen Pflanze (Abb. 16)
deutlich, daB8 ldnger andauernder SalzstreB eine leichte Zeitverzd-
gerung der einwandernden Radioaktivititspeaks verursachte. Diese
Peaks waren flacher und zeigten ein langsameres Abklingen der Ein-
transportraten (Tailing). Im Gegensatz zur durch den SalzstreSB
scheinbar nicht oder nur leicht beeinfluBten Blatt-Wurzeltransloka-
tion nahm die Netto-Photosyntheserate mit anhaltendem StreB merk-
lich ab (Abb. 17).

6.1.3.2 Mittelstarker SalzstreBf (90 mmol NaCl)

Eine Salzkonzentration von 90 mmol NaCl im Nihrmedium wirkte sich
dagegen schon sehr deutlich auf die Blatt-Wurzeltranslokation aus
(Abb. 18 - 21). Alle Versuchspflanzen zeigten nach pl&tzlichem
Salzschock, 30 Minuten vor Beginn der Pulsmarkierung angelegt,

einen starken Riickgang der 11C—Einlagerung in die Wurzel. Die Zeit-
profile der Akkumulationsraten (Profil B) lagen weit unterhalb, an-
statt wie bei den Versuchen ohne SalzstreB oberhalb des einige Stun-
den zuvor durchgefiihrten Kontrollversuchs (Profil A). So wurden 2

Stunden nach Beginn der Pulsmarkierung, bezogen auf den entsprechen-

den Kontrollversuch zwischen 18 und 32 % weniger an 11C-markierten

Assimilaten zur Wurzel verlagert. Neben dieser mengenmédBfigen Beein-



Abb. 18: ElnfiuBl von Salinitét (90 mmol NaCi) auf den Eintransport bzw. die Akku-
mulation markierter Photosyntheseprodukte in Wurzein von Sojabohnen
der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit ''CO, in den Wachstumssta-
dien V2 bis V4,
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Abb, 19: EinfluB von Salinitét (90 mmel NaCl) auf den Eintransport bzw. die Akku-
" mulation markierter Photosyntheseprodukte in Wurzein von Sojabohnen
der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit "'CO, in den Wachstumssta-

dien V2 bis V4.
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Abb. 20: EinfluB von Salinitat (90 mmol NaCl) auf den Eintransport baw. die Akky-

dmulsg::: mtrkierter Photosyntheseprodukte in Wurzeln von Sojabohnen
er e "Lee” nach Pulsmarkierung mit "'CO, in
donva brs e g , in den Wachstumssta-

3
2B v
= 1
Eed ot ( LY
£ I
T I i l
£ 4 j WAETAS
g». - { { v
g 1 \( )
g 1/f AT,
E ot A
w Y.
- AN
~
[109]
!
E 6
Q.
A -
<
2
[ 4
b
@
c
o —
s
2 2
£
= .
<
G e rrTTrTTYYTT YT T YT T O ey ey Ty v U
0 100 200 300
Translokationszelt [Min.]
NPR
{mg CO, dm?h]
A: 1. Tag; Pulsmarkierung 7.5 h nach Beginn der Photoperiode 244
B: 1. Tag: Pulsmarkierung 12,0 h nach Beginn der Photoperiode 237
C: 4. Tag; Pulsmarkierung 8.5 h nach Beginn der Photoperiode 18,3
D: 4. Tag; Pulsmarkierung 11,0 h nach Beginn der Photoperiode 153
E: 8. Tag: Pulsmarkierung 7.0 h nach Beginn der Photoperiode 105
F: 8. Tag; Pulsmarkierung 12,0 h nach Beginn der Photoperiode 64

Besalzungszeitpunkt: 30 Min. vor Beginn des Versuches B.

Die Eintransportraten geben die Differenzen der Zahiraten aufeinanderfoigender
MeBintervalle in Prozentzahlen der maximal in der Wurzel gemessenen Zéhiraten an.




Abb. 21: EinfluB von Salinitit (30 mmol NaCl) auf den Eintransport bzw. die Akku-
mulation markierter Photosyntheseprodukte in Wurzeln von Sojabohnen
der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit 'CO, in den Wachstumssta-

dien V2 bis V4.
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trdchtigung trat auch noch eine leichte Verzdgerung im Transport
radioaktiver Verbindungen zur Wurzel auf. Der Beginn des Eintref-
fens erster Radioaktivit&t im Wurzelbereich war bis zu 5 Minuten
verspdtet. Weitgehend unbeeinfluB8t durch kurzfristig einwirkende
Salzkonzentrationen schien die Photosynthese zu sein (Abb. 20, 21).
Bei 3 - 4 Tage andauerndem SalzstreB reagierten die Sojabohnen al-
lerdings schon mit einer deutlichen Verminderung der Netto-Photo-
syntheseraten. Eine Verldngerung des Salzstresses auf 7 Tage ver-
ringerte die photosynthetische Leistung nochmals betr&dchtlich

(Abb. 20, 21). Dies weist darauf hin, das8 neben der H8he der Salz-
konzentration auch die Einwifkungsdauer einen wesentlichen Einfluf
auf die Netto-Photosyntheserate ausiibte. Der zeitliche Ablauf des
Eintransports markierter Photosyntheseprodukte in die Wurzel war
bei einigen Pflanzen nach ldngerem StreBfzustand deutlich verzdgert
(Abb. 19, 20, 21). Die Sojabohnen der Sorte "Lee" reagierten recht
unterschiedlich mit ihrem Translokationsverhalten auf SalzstreS8.
Offensichtlich liefen je nach Salzempfindlichkeit der Einzelpflan-
zen die Transportprozesse mit unterschiedlicher Dynamik ab. So
konnte bei einer Pflanze (Abb. 18) unter gleichen Bedingungen keine
Verz8gerung des Eintransportes markierter Assimilate in die Wurzel
gemessen werden. Die beobachtete Verzdgerung an den anderen Ver-
suchspflanzen (Abb. 19, 20, 21) bewirkte in der ersten Zeit nach
Beginn der Pulsmarkierung deutlich geringere Gehalte an in die
Wurzel translozierter Radioaktivit&t als bei den Kontrollen (Pro-
file A). Doch zeigten alle nach mehreren Tagen StreBeinwirkung ge-
messenen Zeitprofile der Akkumulationsraten (Profile C, D, E, F) ins-
gesamt hdhere Kurvenmaxima als die Kontrollversuche (Profile A). Die
anfangs durch den schockartigen SalzstreSB induzierte Verringerung
der Blatt-Wurzeltranslokation schien zum Teil aufgehoben zu sein.
Bei einigen Pflanzen lieB8 sich allerdings nach andauerndem Salz-
streB kein tageszeitabhdngiges bzw. altersabhingiges Translokations-
verhalten erkennen (Abb. 19, 21), wie es bei den nicht gestrefiten

Pflanzen stets beobachtet wurde (Abb. 11 bis 15).

6.1.3.3 Starker SalzstreB (120 mmol NacCl)

Wie schon bei einer salzkonzentration von 90 mmol NaCl zog ein 30

Minuten andauernder SalzstreB mit 120 mmol NaCl im N&hrmedium eine

starke Depression und Verzdgerung im Transport radioaktiv markierter

Assimilate zur Wurzel nach sich (Profile B). So wurden jeweils 2
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Abb. 22: EinfluB von Salinitdt (120 mmol NaCl) auf den Eintransport bzw. die Ak-
kumulation markierter Photosyntheseprodukte in Wurzein von Sojaboh-
nen der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit ''CO, in den Wachstums-

stadlen V2 bis V4.
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Abb. 23: Einflu von Salinitét (120 mmol NaCl) auf den Eintransport bzw. die Ak-

kum:lati;g markierter Photosyntheseprodukte In Wurzeln von Sojaboh-
nen der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit 'CO, in d -
stadien V2 bis V4. s : n Wachstums
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Abb. 24: Einflu von Salinitét (120 mmol NaCl) auf den Eintransport bzw. die Ak
kumulation markierter Photosyntheseprodukie in Wurzeln von Sojaboh-
nen der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit "CO, In den Wachstums-

stadien V2 bis V4.
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Stunden nach Beginn der Pulsmarkierung, bezogen auf den Kontrollver-
such (Profil A), einer jeden Pflanze zwischen 27 und 49 % weniger

an radioaktiv markierten Photosyntheseprodukten in die Wurzel trans-
loziert (abb. 22, 23, 24). Auch die zeitliche Verzdgerung des Ein-~
transports in die Wurzel trat noch deutlicher in Erscheinung als

bei einer Salzkonzentration von 90 mmol NaCl. Trotz der starken
Salzbehandlung zeigten die Pflanzen zu diesem Zeitpunkt noch keine
Reaktion in ihrer Photosyntheseleistung. Dagegen war nach 3 - 4
Tagen andauerndem StreBzustand die Netto-Photosyntheserate bis auf
10 % des Ausgangswertes abgesunken. Im Gegensatz zu den Versuchen
mit geringerer Salzkonzentration schien sich die Pflanze diesen hohen

Salzkonzentrationen nur noch bedingt anpassen zu koénnen.

Permanenter SalzstreB bewirkte eine drastische Reduzierung der zur
Wurzel verlagerten 11C—Radioaktivitélt. Sdmtliche Kurvenverliufe der
Zeitprofile lagen unterhalb vom Profil (A) des Kontrollversuchs. Die
Zeitprofile der Eintransportraten zeigten eine starke Verzdgerung,
Das Eintreffen erster 11C-Radioaktivitat im Wurzelbereich war bis

z2u 20 Minuten verspdtet. Lagen die maximalen Zuw#chse der Eintrans-
portraten in Prozent der insgesamt zur Wurzel translozierten 11C—
Menge bei nicht gestreBten Pflanzen zwischen 1,5 - 2,2 % pro Minute,
so lagen sie unter den gegebenen Bedingungen nur noch bei ca. 1 %
pro Zeiteinheit. Nach Erreichen der maximalen Peakh8he nahmen die
Eintransportraten nur sehr langsam wieder ab. Die Peaks zeigten ein
ausgeprdgtes Tailing. Der weitere Abfall der Eintransportraten konnte
nicht verfolgt werden, da wegen der kurzen Halbwertszeit des 11c-
Isotops die Z&hlstatistik mit zunehmender Versuchszeit schlechter
wurde, und deshalb die pro Minute ermittelten Eintransportraten ex-
trem streuten. Es ist aber an den gezeigten Profilen (Abb. 22, 23,
24) durch Extrapolation gut erkennbar, da8 eine Anndherung an die
Null-Linie erst nach ca. 200 Minuten ab Beginn der Pulsmarkierung
erreicht wird. Dieser Zeitpunkt, an welchem die Rate des Eintrans-
ports markierter Assimilate in die Wurzel gleich dem Verlust an
11C-Radioaktivitéit aus der Wurzel ist, lag bel den nichtgestreBSten
Pflanzen zwischen 110 und 150 Minuten (Abb. 11 bis 15). Ein tages-
zeitabhliingiges Verhalten war trotz der hohen Salzkonzentrationen
gut zu erkennen. Die spiter am Tag gemessenen Zeitprofile der Akku-
mulationsraten lagen hdher bzw., die zur Wurzel translozierten Mengen
an markierten Photosyntheseprodukten waren umfangreicher. Bei 2 von
3 Versuchspflanzen waren nach 5 Tagen Salzbehandlung die dltesten
Fiederblitter so stark geschddigt, daB die Photosynthese und somit
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eine ''co,-Fixierung unterbunden war (Abb. 22, 23). Lediglich bei
einer Pflanze konnte die gesamte Versuchsdauer von 8 Tagen eingehal-
ten werden (Abb. 24). Diese Pflanze zeigte sogar nach dreitdtigem
permanenten StreB eine leichte Erholung. Sowohl die Photosynthese-
rate als auch die zur Wurzel translozierte Menge an Radioaktivitdt

stieg wieder leicht an.

6.1.3.4 Gegeniiberstellung und gr&B8enordnungsmidBfiger Vergleich der
Zeitprofile bei unterschiedlich hohem SalzstreB

Die genetische Variabilitdt des untersuchten Pflanzenmaterials
duBerte sich nicht nur in morphologischer Hinsicht, wie unter-
schiedlicher BlattgrdBe oder Blattstellung, sondern auch in physi-
ologischen Prozessen wie einer breiten Streuung des Transportver-
haltens von Assimilaten. So wurden zwischen Zeitprofilen gleicher
Behandlungen verschiedener Einzelpflanzen Differenzen in den maxi-
malen Zihlraten um den Faktor 3 gemessen. Wollte man daher einen
direkten Vergleich der Auswirkungen von SalzstreB auf die Trans-
portkinetiken vornehmen, muBte der Anteil der genetisch bedingten
an der Gesamtvariabilitdt eliminiert werden. Eine Mittelung aller
Zeitprofile gleicher Behandlungen war aber weden der Liickenhaftig-
keit der Einzelpflanzenversuche nicht ohne weiteres m&glich. Um
eine Verfdlschung der Relationen zwischen den Transportprofilen
verschiedener Behandlungen zu vermeiden, wurden deshalb nur kom-
plette oder zumindest iliber zwei Versuchstermine laufende Experi-
mente zur Berechnung herangezogen. Da die resultierenden Zeitpro-
file aus einer Mittelung entsprechender Zeitprofile von zum Teil
nicht kompletter Einzelversuche erfolgte, wurde auf eine statisti-
sche Berechnung der Daten verzichtet. In Abb. 25, 26, 27, 28 sind
die gemittelten Zeitprofile der Einzelpflanzenversuche gleicher Be-
handlungen dargestellt. Um einen zahlenm#Bigen Vergleich der Pro-
file bei verschiedenen Behandlungen zu erreichen, wurde das erste
Zeitprofil (A) des ersten Versuchstages (Kontrollversuch) als Be-
zugsbasis herangezogen. Dabei wurde der Bereich maximaler Kurven-
h&he bei nichtgestreBten Pflanzen (120 Minuten nach Beginn der
Pulsmarkierung) als Vergleichszeit festgesetzt. Die zu diesem Zeit-
punk$1durch die Salzbehandlungen bewirkten Abnahmen im Transport
von C-Radioaktivitdt zur Wurzel konnten nun in Prozent ausgedriickt
werden (Abb. 29). Wurden bei nicht gestreBten Pflanzen vom Wachs-
tumsstadium V 2 zu V 3 Zunahmen im Assimilat-Wurzeltransport um ca.
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Abb. 25 EinfluB von Alter und Tageszeit aul den Eintransport bzw. die Akiumu-
lation markierter Photosyntheseprodukie in Wurzein von Sojabohnen
der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit "'CO, in den Wachstumssta-
dien V2 bis V4. (gemittelte Zeliprofile).
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Abb. 26: EinfluB von Sslinltét (60 mmol NaCl) auf den Eintransport baw. die Akku-
mulation markierter Photosyntheseprodukte in Wurzeln von Sojabohnen
der Sorte "Lee” nach Pulsmarkierung mit 'CO, In den Wachstumssta-

Eintransportraten [%]

dien V2 bis V4. (gemittelte Zeitprofile).
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Abb. 27: EinfluB von Salinitiit (50 mmol NaCl) auf d<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>