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Einleitung

Eine Pflanzenart, die an den unterschiedlichsten Standorten ge-
deiht, spaltet sich im allgemeinen in eine Reihe von Populatio-
nen auf, die jede fiir sich an die 6kologischen Bedingungen des
Wuchsortes besonders angepaBt ist. Solche Populationseigenschaf-
ten sind hdufig genetisch fixiert und damit permanent. Ein wich-
tiger Teilaspekt dieser Standortsanpassung ist die Adaptation
der Pflanzen an edaphische Faktoren, wie z. B. an hohe Schwer-
metallkonzentrationen des Bodens. Innerhalb einzelner Arten ha-
ben sich schwermetallresistente Okotypen entwickelt, die hohe
Konzentrationen von Zink, Kupfer, Blei und Nickel ohne Nachtei-
le ertragen kénnen (Prat 1934, Bradshaw 1952, Baumeister 1954

u. a.).

Nach Repp (1963) sollen die Pflanzen kupferreicher B&den infol-
ge ihrer Resistenz gegen das in hohen Konzentrationen physio-
logisch sehr toxische Kupfer gleichzeitig eine Resistenz gegen
die weniger giftigen Zink- und Bleisalze aufweisen, d. h. eine
allgemeine Resistenz gegeniiber Schwermetallen besitzen. Demge-
geniiber deuten die Versuchsergebnisse von Schwanitz und Hahn
(1954) , Wachsmann (1959) sowie Bradshaw et al. (1965) darauf
hin, daB8 die Pflanzen kupferreicher B&den in zinkreichen N&hr-
medien in ihrer Entwicklung und in ihrem Wachstum gehemmt wer-
den und vice versa. Von diesen Autoren wird eine jeweils nur
fiir die im unmittelbaren Substrat des Standortes reichlich vor-
handenen Schwermetalle spezifische Resistenz postuliert. Hin-
sichtlich der Resistenz gegen Schwermetalle konnte nachgewiesen
werden, daB die Resistenz gegen Zink (Br&ker 1963, Gries 1966)
und Kupfer (Ernst 1969b, Allen und Sheppard 1971) bei Silene
cucubalus und Mimulus guttatus erblich fixiert und dominant
vererbbar ist.

Neben den genetischen Aspekten bleiben die physiologischen Me-
chanismen, die die Resistenz gegen die Schwermetalle bedingen,
weitgehend ungekldrt. Bisher konnte abgesehen von Untersuchungen
zur Photosynthese der Schwermetalldkotypen und Normalformen von
Silene cucubalus (Baumeister und Burghardt 1956, Wachsmann 1959)
nur nachgewiesen werden, daB8 die Schwermetallresistenz nicht in
der Fihigkeit der Pflanzen besteht, die Aufnahme von Zink und
Kupfer weitgehend auszuschlieBen im Gegensatz zur Manganaufnah-
me manganresistenter Varietdten von Lolium perenne (Vose und
Randall 1962). Denn alle resistenten Okotypen weisen hohe Schwer-
metallkonzentrationen in den Geweben auf (Zusammenfassung bei
Baumeister et al. 1967, Ernst 1972). Dabei ist eine unterschied-
liche Verteilung der Schwermetalle innerhalb der Gewebe und
innerhalb der Zellen festzustellen (Ernst 1969a, Turner 1970,
Ernst und Weinert 1972).

Andererseits ist aus den Arbeiten von Turner und Gregory (1967)
bekannt, daB zinkresistente Populationen von Agrostis tenuis
trotz steigender Zinkgehalte des N&hrmediums keinen Anstieg im
Zinkgehalt der Bl&tter erkennen lassen. Es sollte deshalb ge-
priift werden, ob die zinkresistenten Gramineen die aufgenommenen
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Schwermetalle fast vollst&ndig in den Wurzeln festlegen kdnnen
oder ob eine eingeschrédnkte Zinkaufnahme stattfindet, die die
Ursache fir die beobachteten Unterschiede im Schwermetallgehalt
von Monokotyledonen und Dikotyledonen schwermetallreicher Bdden
sein kdnnte. Neben einer Einschrd@nkung der aktiven Aufnahme steht
aber auch die niedrige Kationenumtauschkapazitdt der Wurzeln von
Gramineen (Staub 1964, Gladstone und Loneragan 1967) als Ursache
flir die Differenzen im Schwermetallgehalt zur Diskussion.

Falls die Arten schwermetallreicher B&den eine spezifische Re-
sistenz gegen Zink, Kupfer, Blei oder bzw. und Nickel aufwei-
sen, dann missen sie einen Mechanismus besitzen, der zwischen den
einzelnen Schwermetallen unterscheiden kann. Es ist daher zu
priifen, ob die Schwermetalle in gleichen Mengen von toleranten
und intoleranten Okotypen aufgenommen werden und wie der Ionen-
haushalt der gesamten Pflanze durch die einzelnen Schwermetalle
beeinfluBt wird.

Insgesamt verfolgt diese Arbeit das Ziel, durch Untersuchung des
Mineralstoffwechsels von Schwermetallpflanzen und dessen Beein-
flussung durch Kupfer- und Zinkverbindungen die Probleme der
Schwermetallresistenz einer LOsung n&her zu bringen und die Fra-
ge nach einer spezifischen oder allgemeinen Schwermetallresistenz
endgiiltig zu klé&ren.

Hinweise zum Material und zur Methodik

1. Material

Das Saatgut von Festuca ovina L. und Silene cucubalus WIB.
sowie das Material der Freilanduntersuchungen stammt von folgen-
den schwermetallreichen Bdden:

Innerste-Terrasse bei Langelsheim 51957'N 10°21'E
Bleikuhlen bei Blankenrode 51932'N 8953'E
Jittenberg bei Marsberg 51927'N 8952'E
Imsbach bei Kaiserslautern 49235'N 7854'E
Hochk®énig bei Bischofshofen/Osterreich 47 24'N 13707'E
Grizedale/England 54°04'N 2926'E
Copper King/Rhodesien 17°930's  29°15'E
Tipperary Claims/Rhodesien » 17%42's 31°44'E

Die Fundorte der Populationen von Sllene cucubalus auf schwer-
metallarmen Bdden liegen bei

Brochterbeck 52214'N 7845'E
Solnhofen 48°53'N 11°00'E.

2. Methodik

a) Kulturmethoden

Die Anzucht von Festuca ovina und Silene cucubalus erfolgte in
einem Sand/Gartenerde-Gemisch. Die Pflanzen von Silene cucubalus
wurden nach 6 Wochen, diejenigen von Festuca ovina nach 9 Wochen
in die Wasserkulturen Uberflihrt. Die Grundndhrl&sung hatte fol-
gende Zusammensetzung:




37 1 mmol Ca(NO3)2 + 4 HZO'

Aqua dest. 1000 ml, 1 mmol KNO
1 mmol NaH2P04 + H20, 0,5 mmol MgSO4 + 7 H2O, 0,2 mmol FeCl
0,1 mmol NaCl, 0,05 mmol H3BO3, 0,02 mmol MnSO4 + H20 und

0,001 mmol (NH Mo7o24 + 4 HZO'

3[
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Die Zugabe der Schwermetalle Zink und Kupfer - jeweils als
Sulfat - ist den einzelnen Versuchsreihen zu entnehmen. Da eine
Eisenversorgung iliber den Fe-EDTA-Komplex nicht m&glich war

(s. Seite 14) wurde nach 14 Tagen die Eisengabe um O,1 mmol
FeCl3 erhSht. Alle 30 Tage wurde die N3hrl&sung erneuert. Der
pH-Wert des Ndhrmediums wurde auf 5,5 eingestellt.

b) Analytische Methoden

Die getrockneten Pflanzenproben wurden mit einem Gemisch aus
HNO3/HC104 feucht verascht. Die getrockneten Bdden wurden je-
weils 4 Stunden zur Extraktion der wasserl®8slichen Anteile mit
aqua dest. und zur Extraktion der austauschbaren Komponenten
mit 1 n Ammoniumazetatl®&sung geschiittelt. Der GesamtaufschluB
der B&den erfolgte mit Kdnigswasser.

Die Phosphatbestimmung erfolgt kolorimetrisch nach dem Verfah-
ren von Chen et al. (1956). Der blaue Farbkomplex wurde bei
820 nm im Zeiss-Spektralphotometer PM Qu II gemessen.

Die Bestimmung von Kalium erfolgte flammenphotometrisch, die-
jenige von Zink, Kupfer, Blei, Nickel, Mangan, Eisen, Natrium,
Magnesium und Calcium atomabsorptions-spektrophotometrisch mit
dem Aas Unicam SP 90 in einer Luft-Azetylen-Flamme. Da eine ge-
genseitige Beeinflussung der Elemente, die in der Flamme durch
Bildung stabiler Komponenten zu einer Verminderung der Zahl der
freien Atome fiihrt, bei der Atomabsorptions-Spektrophotometrie
nicht ausgeschlossen werden kann und Untersuchungen nur in be-
grenztem Umfang und mit sehr heterogenen Ergebnissen vorliegen
(Dvorak 1967, McBride 1967, Stupar et al. 1967, Judel und
Heilenz 1969), wurde die Stéranfdlligkeit fiir die Elemente Ca,
Mg, Fe, Mn, Zn, Cu, Pb und Ni durch Zusdtze von Aluminium, Alka-
liphosphaten und diversen S&duren iliberpriift bzw. neu untersucht.

Bei den vorliegenden Untersuchungen ergaben sich fiir Zink, Kupfer,
Mangan, Eisen, Nickel und Blei keine nennenswerten gegenseitigen
Beeinflussungen. Eine Verbindungsbildung mit anderen Begleitele-
menten war nicht festzustellen. Im Gegensatz zu diesen Elementen
werden Magnesium und Calcium in der Flamme durch Verbindungsbil-
dungen gestdrt. So zeigten schon erste Versuche, daB die in der
aufgeschlossenen Pflanzensubstanz zu erwartenden Konzentrationen
an Phosphors&dure einen absorptionssenkenden EinfluB auf Magnesium
und Calcium ausiben (Tab. 1). Deshalb wurde flir die Bestimmung
von Calcium und Magnesium jeweils Lanthannitrat (1% in der MeSB-
16sung) als Stdrungsakzeptor zugesetzt, wie es McBride (1967)

fiir Calcium und Dvorak (1967) fiir Magnesium empfohlen haben.
Infolge der Affinitdt des Lanthans wird eine Verbindungsbil-

dung zwischen Calcium und Magnesium sowie Phosphaten verhindert.
Die von Judel und Heilenz (1969) empfohlenen Zusdtze von P und

Mg bei der Ca-Bestimmung haben sich auf Grund der starken Herab-
setzung der MeBempfindlichkeit ebenso wenig bewdhrt wie der Zu-
satz von SrCly (nach Stupar et al. 1967) fir die Magnesiumbe-
stimmung.



Tab. 1: EinfluB8 von Magnesium, Aluminium und Phosphorsiure auf
die atomabsorptions-spektrophotometrische Bestimmung von 20 ug
Calcium / ml.

Zusatz von MeBwert Abweichung
(g Ca/ml) (%)
aqua dest. 20.0 0.0
110 pg Mg/ml als Sulfat 6.0 - 70.0
500 #g P/ml als KH2PO4 11.0 - 45.0
110 ug Mg/ml + 500 ug P/ml 4.4 - 78.0
500 g P + 1 ml CsCl—Al(NO3)3—Puffer 0.1 - 99.5

Weiterhin war der EinfluB der S&durekonzentration auf die Nach-
weisempfindlichkeit der Elemente zu {iberpriifen, da B&den und
Pflanzen mit betrdchtlichen Sduremengen aufgeschlossen wurden.
Wdhrend die verwendeten HNO3/HClO4-Konzentrationen beim Auf-
schluB der Pflanzensubstanz ohne EinfluB auf die MeBgr&Be der
gepriiften Elemente blieben, setzte Salzsdure die Nachweisempfind-
lichkeit herab (Tab. 2). Offensichtlich erfolgt mit hoSheren HCl-
Konzentrationen eine betrédchtliche Erniedrigung der noch meSba-
ren Elementkonzentration durch Verschiebung des Ionisations-
gleichgewichtes in der Flamme, wie sie Schmidt (1967) fiir {iber-
schiissiges NaCl gefunden hat. Auch die fiir die Bestimmung der
austauschbaren Metallionen verwendete Ammoniumazetat-Konzen-
tration verminderte die Nachweisempfindlichkeit.

Tab. 2: EinfluBf von Ammoniumazetat und Salzs&dure auf die Nach-
weisempfindlichkeit von Zink und Kupfer (jeweils 10 pg/ml)

L&sungsmittel Zink Abweichung Kupfer Abweichung
kg/ml % kg/ml %

aqua dest. 10.0 0.0 10.0 0.0
1.0 n NHy-Azetat 8.7 - 13.0 8.9 - 11.0
0.1 n HCl 10.0 0.0 10.0 0.0
0.5 n HC1 9.5 - 5.0 9.8 - 2.0
1.0 n HC1 8.7 - 13.0 9.4 - 6.0
2.0 n HCl1 8.3 - 17.0 8.4 - 16.0
6.0 n HC1 7.0 - 30.0 6.4 - 36.0
12.0 n HC1 5.1 - 49.0 4.2 - 58.0

Auf Grund dieser Ergebnisse war es notwendig, die K&nigswasser-
aufschllisse der B&den zur Trockne einzudampfen. Fiir Siurekonzen-
trationen unter 1 n HCl und fiir die Ammoniumazetatextrakte wur-
den entsprechende Eichreihen angesetzt. Auf diese Weise konnte
eine Minderbestimmung vermieden werden.



c) Messung der Schwermetall-L&slichkeit

Zur Ermittlung der LOslichkeit der von der Pflanze aufgenommenen
Schwermetalle wurde das frische Pflanzenmaterial nacheinander
jeweils 24 Stunden mit Butanol, aqua dest. 0.1 n HCl und 1 n

HCl extrahiert und der Riickstand feucht verascht. Das Butanol
wurde vor der Messung abgeraucht.

d) Subzelluldre Trennungsmethoden

Nach Homogenisation der pflanzlichen Gewebe in 0.5 mol Glucose
bei + 2° C erfolgte die subzellulire Separation durch differen-
zierte Zentrifugation bei + 0.5° C in einer gekiihlten Zentri-
fuge des Typs Sorvall RC 2 B mit Winkelrotor. Phosphatpuffer
konnten wegen nachgewiesener Austauschvorginge fiir die Homogeni-
sation ebenso wenig wie andere Puffer verwendet werden.

e) Messung der Kationenumtauschkapazitidt der Wurzeln

Die Bestimmung der Kationenumtauschkapazitdt der Wurzeln erfolg-
te an Feinwurzeln, die bei +105° C getrocknet und anschlieBend
gemahlen wurden. Fiir die weitere Aufarbeitung wurde das von
Crooke (1958) modifizierte Verfahren nach Drake et al. (1951)
angewandt.

f) Zellphysiologische Untersuchungen der Schwermetallresistenz
Das Resistenzverhalten der Zellen der SproBepidermis von Silene
cucubalus gegeniiber Zink und Kupfer wurde in abgestuften Zink-
und Kupferldsungen unter Zusatz von 1/20 Shivescher Nihrl&sung
untersucht. Im Gegensatz zu Repp (1963) wurden die Versuche ein-
heitlich nach 48 Stunden ausgewertet und die Zahl der vitalen
Zellen mit Hilfe eines Planmikroskopes gezdhlt oder nach der
folgenden Skala geschédtzt:

LL alle Zellen lebend

LL+ stellenweise beginnendes Absterben der Zellen

L+ etwa 50% lebende Zellen

L++ noch einige lebende Bezirke vorhanden, der gréBte
Teil der Zellen abgestorben

++ alle Zellen abgestorben.

Obwohl das Verfahren der vergleichenden Protoplasmatik schon seit
Iljin (1935) und Kaho (1933) als Resistenztestverfahren bekannt
und auf Resistenzteste gegen Kochsalz (Repp 1958, Mercado 1970),
gegen Mangan (Biebl und Rossi-Pillhofer 1954), Kupfer (Url 1956,
Repp 1963, Ernst 1969b, Schiller 1971), Zink (Gries 1966, Riither
1967, Ernst 1969b, 1972) sowie gegen andere Schwermetallsalze
angewandt wurde, besteht {iber die physiologischen Vorginge z. T.
noch weitgehende Unklarheit. Besonders auffdllig ist, daB hiufig
in hoher konzentrierten Testldsungen die Vitalit&dt der Zellen
besser ist als in schwédcher konzentrierten L&sungen (Gries 1966,
Rither 1967). Diese Problematik soll an einer Untersuchungsreihe
zur Zinkresistenz von Silene cucubalus vom zinkreichen Boden
Blankenrode noch einmal aufgezeigt werden (Tab. 3).

Die Resistenzgrenze gegeniiber Zinksulfatldsungen wurde mit

80 mmol ermittelt. Nach Erreichen der Resistenzgrenze nimmt die
Zahl der abgestorbenen Zellen bis zur 0.4 mol Zn-Reihe zu, um
dann wieder von 0.4 mol auf 1.0 mol in der Vitalit&dt anzustei-
gen. Dieser Vitalit&dtsanstieg ist stets in hypotonischen Zink-
sulfatldsungen zu beobachten. Dieser Effekt, von Schindler



Tab. 3: Resistenzverhalten der SproBepidermen von Silene cucu-
balus - Populationen des zinkreichen Bodens von Blankenrode ge-
genliber Zinksulfatl®sungen. Zahl der untersuchten Pflanzen: 30.
Test: 12.6.1971. Testzeit: 48 Stunden.

Vitali~ Kontrolle Zinksulfatlosungen (mmol)

tét 1/20 Shive 0.04 0.08 0.4 4.0 40 80 200 400 600 800 1000
LL 30 30 30 30 29 27 27 3 0 7 19 24

LI+ . . . . 1 3 3 20 19 18 10 6

L+ . . . . . . . 7 8 4 . .

LA+ . . . . . . . . 3 1 1 .

+ . . . . . . . . . . .

(1943) als eine durch eiweiBfidllende und entwidssernde Kontakt-
wirkung der Schwermetalle gebildete "Schutzschicht" gedeutet,
legt die Vermutung nahe, daB entweder durch osmotische Effekte
oder durch Behinderung des aktiven Transportes die Ionenaufnah-
me in das Plasma gehemmt wird. Dadurch wiirde dieses Schnelltest-
verfahren zur Ermittlung von Resistenzgrenzen in seiner Aussa-
gekraft stark beeintrdchtigt.

Wie Versuche, lber die an anderer Stelle (Ernst, in Vorber.)
eingehend berichtet wird, gezeigt haben, ist die hohe Vitali-
tdt der Zellen in der 1 mol Zinksulfatldsung auf eine Behinde-
rung der Ionenaufnahme zurilickzufiihren. Unterhalb von 0.2 mol
Zinksulfatldsungen konnte diese Behiflderung nicht festgestellt
werden. FUr den Resistenztest bedeutet dieser Befund, dag die
Methode der vergleichenden Protoplasmatik nur unterhalb von
0.4 mol brauchbare Ergebnisse liefert.

Ergebnisse

I. Schwermetallaufnahme und Mineralstoffwechsel schwermetall-
resistenter Pflanzen bei gesteigerten Schwermetallgaben

1. Der EinfluB der Zinkkonzentration des Ndhrmediums auf die
Stoffproduktion und den Zinkhaushalt von Festuca ovina

Zur Untersuchung der Wirkung gesteigerter Zinkkonzentrationen
des Ndhrmediums auf den Mineralstoffhaushalt von Schwermetall-
pflanzen wurde ein zinkresistenter Okotyp von Festuca ovina

der Provenienz Blankenrode ausgewdhlt, um damit gleichzeitig
die von Turner und Gregory (1967) mitgeteilten Befunde an
Gramineen iberpriifen zu k&nnen. Die Pflanzen wuchsen in Garten-
erde sehr langsam, so daB sie erst nach einer Anzucht von 90
Tagen in die Wasserkulturgef&dBe iiberfiihrt und fiir weitere 90
Tage kultiviert wurden. Die Zinkkonzentrationen der N&hrldsung
sind Tab. 4 zu entnehmen.

Tab. 4 zeigt die Auswirkung der Zinkdilingung auf die Stoffproduk-
tion. Das optimale Wachstum der Pflanzen lag bei 30 pmol Zink,
wdhrend hShere und niedrigere Zinkgaben zu einer Ertragsdepres-
sion flihrten.
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Tab. 4: Stoffproduktion einer zinkresistenten Festuca ovina
bei gesteigertem Zinkangebot des Ndhrmediums (mg Trockengewicht).

Zinkgehalt des Wurzel Blatt- Blatt- Gesamt=-
Ndhrmediums scheiden spreiten ertrag
0.01 umol 63.5 163.9 347.2 574.6
30.0 wemol 138.8 319.8 706.0 1164.6
75.0 wumol 68.4 115.5 349.4 533.3

150.0 wumol 52.8 106.2 352.9 511.9

Die Beziehungen zwischen dem Zinkgehalt der Pflanzen und der
Zinkkonzentration des N&hrmediums ist in Tab. 5 zusammengefaft.
Bei einem Angebot von 0.0l wmol Zn ist der Zinkgehalt der Pflan-
zen naturgemdB gering. Eine Erh&hung der Zinkkonzentration der
N&hrlésung auf 30 wumol hat eine 5- (Wurzel) bis 13-fache (Blatt-
scheiden) Steigerung des Zinkgehaltes zur Folge. Eine weitere
Verfinffachung der Zinkgabe auf 150 wmol flihrt zu einem erneu-
ten Anstieqg der Zinkkonzentration in allen Organen, doch ist

die ErhShung in der Wurzel wesentlich gréRer als die der Blatt-
spreiten. Damit reagiert Festuca ovina auf eine Steigerung der
Zinkdlingung ebenso wie die schwermetallresistenten Populationen
von Silene cucubalus und Thlaspi alpestre (Ernst 1968a), was im
Widerspruch zu den Befunden von Turner und Gregory (1967) steht.

Tab. 5: EinfluB der Zinkkonzentration des Nihrmediums auf den
Zinkgehalt von Festuca ovina (kg/g Trockensubstanz)

Zinkgehalt des Wurzel Blatt- Blatt-
N&hrmediums scheiden spreiten
0.01 umol 125 16 12

30.0 wemol 629 203 83

75.0 wumol 2950 698 129

150.0 wumol 8000 857 226

Auf Grund der unterschiedlichen Stoffproduktion in den Zinkrei-
hen ist eine Beurteilung der Zinkverteilung innerhalb der
Pflanzen nur bei Berlicksichtigung der Gesamtaufnahme mdglich.
Dabei f&llt auf (Tab. 6), daB nur in der 30 umol Zinkreihe bei
optimaler Stoffproduktion mehr als 50% des aufgenommenen Zinks
in die Bl&tter weitergeleitet wurden. In der h6chsten geprif-
ten Zinkkonzentration (150 mmol) sind dagegen bereits 71.2% des
Gesamtzinks in der Wurzel zu finden. AuBerdem ergibt sich auch
flir Festuca ovina, daB die Zinkaufnahme nicht mit dem Zinkge-
halt des Ndhrmediums linear korreliert ist.

Tab. 6: Gesamtzinkaufnahme durch Festuca oVvina und die Vertei-
lung auf die einzelnen Organe nach 90-tigiger Wasserkultur

Zinkgehalt des Zinkmenge (~g Atom Zn) in
Ndhrmediums Wurzel Blattscheiden Blattspreiten Summe
0.01 pmol 0.12 0.04 0.06 0.22
30.0 wumol 1.34 1.00 0.90 3.24
75.0 wumol 3.09 1.24 0.69 5.02
150.0 rmol 6.47 1.40 1.22 9.09
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Die Zinkaufnahme kann als Funktion der Gr&Be des Wurzelsystems
und der Zinkabsorptionsrate je Wurzeleinheit betrachtet werden.
Bei der ungleichmédBigen Wurzelentwicklung in den vier Konzen-
trationsstufen ist es aber schwierig, die Effektivitdt des Wur-
zelsystems fir die Zinkabsorption zu vergleichen. Aus diesem
Grunde ist es besser, die Raten der Zinkabsorption auf eine an-
dere Basis zu stellen. Es wurde die von Williams (1948) vorge-
schlagene Absorptionsrate je Einheit Wurzeltrockenmasse gewé&hlt.
Durch Betrachtung der stdndigen Aufnahmerate ist die MOglichkeit
gegeben, Anderungen im Wurzelwachstum von Beginn bis zum Ende des
Experimentes zu berilicksichtigen entsprechend der Gleichung:

A, = 1 aM,
M R at

wobei A die stédndige Aufnahme eines Mineralstoffes M pro Wurzel-
gewichtseinheit und R das Trockengewicht der Wurzel zum gewdhl-
ien Zeitpunkt ist.

Danach lassen steigende Zinkkonzentrationen in der N&hrldsung
auch die Rate der Zinkabsorption liber das ganze Spektrum der
untersuchten Konzentrationsstufen ansteigen (Tab. 7).

Tab. 7: Wirkung der Zinkkonzentration der N&hrldsung auf die
Rate der Zinkabsorption von Festuca ovina bei 90-t&dgiger Kul-
turdauer

Zinkgehalt der Zinkabsorptionsrate

N&hrldsung ng Atome / g Wurzel-Trockengewicht / Tag
0.01 pmol 38.5

30.0 umol 259.5

75.0 wumol 815.0

150.0 wmol 1910.0

2. EinfluB der Zinkkonzentration des Ndhrmediums auf den
Mineralstoffhaushalt von Festuca ovina

Es ist zu erwarten, daB die betrdchtlichen Anstiege im Zinkge-
halt der Pflanzen bei erhShter Zinkdlingung Auswirkungen auf den
gesamten Ionenhaushalt der Pflanzen haben miissen. Wie Tab. 8
ausweist, steigt die Gesamtkonzentration der Kationen in der
Wurzel mit hSheren Zinkgaben an, und zwar um das 2.7-fache von
der 0.01 umol-Zn-Reihe bis zur 150 wmol-Zn-Reihe. Hingegen
bleibt die Kationenkonzentration der Blattspreiten nahezu unbe-
einfluBt, wdhrend in den Blattscheiden gewisse, aber von der
Zinkgabe unabh&dngige Schwankungen zu beobachten sind.

Flir die einzelnen Kationen ergibt sich innerhalb der verschie-
denen Organe bei zunehmendem Zinkgehalt des Nd&hrmediums folgen-
der Aspekt: Die vermehrte Kationenkonzentration der Wurzel geht
im wesentlichen auf eine betr&chtliche Zunahme der Calcium- und
Kaliumkonzentration zurlick. Dagegen ist absolut gesehen die Er-
héhung im Magnesium- und Natriumgehalt gering. Innerhalb der
Mikron&hrstoffe ist der hohe Mangan-Gehalt in der 0.0l umol Zn-
Reihe auffallend. Die Mangankonzentration nimmt dann in der
nédchsthbéheren Zinkreihe (30.0 umol) betrdchtlich ab, um dann
wieder mit der Steigerung der Zinkgaben im Nd&hrmedium langsam
anzusteigen (vgl. auch Rosell und Ulrich 1964).
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Tab. 8: EinfluB der Zinkkonzentration des Nihrmediums auf die
Kationenkonzentration von Festuca ovina. Alle Angaben in ug
Atom/g Trockensubstanz

Organ Zinkgehalt der Mikronghrstoffe Mikrondhrstoffe Surme
N&hrlésung Zn Fe Mn Ca Mg K Na
Wurzel 0.01 umol 1.9 37.8 23.2 262 35 222 26 608
30.0 9.6 34.0 1.9 485 54 218 77 880
75.0 45.1 41.8 7.5 437 53 337 37 958
150.0 150.0 41.6 10.6 897 97 415 71 1682
Blattscheide 0.01 umol 0.2 2.0 4.2 219 100 415 89 829
30.0 3.1 1.2 2.4 176 122 303 73 681
75.0 10.7 2.7 5.1 434 160 372 147 1032
150.0 13.1 2.8 4.7 173 110 147 121 571
Blattspreite 0.01 umol 0.2 1.8 8.4 127 117 612 127 993
30.0 1.3 1.4 4.4 146 185 472 123 933
75.0 2.0 1.5 4.7 132 133 406 277 956
150.0 3.5 2.3 4.2 130 72 585 170 967

Tab. 9: EinfluB der Zinkdiingung auf die Rate der Kationen- und
Anionenabsorption durch Festuca ovina bei 90-tdgiger Kulturdauer

Zinkgehalt der Absorptionsrate (kg Atom/g Wurzel-Trockengewicht)
Néhrl8sung ZIn Fe Mn Ca Mg K Na Kationensumme P S
0.01 rurol 3 52 79 1462 875 4655 887 8013 1340 1392
30.0 23 34 29 1625 1277 3318 945 7251 819 1232
75.0 73 54 40 1848 1000 3034 1695 7744 1138 1690
150.0 172 42 48 2115 800 4605 1452 9234 1382 2080

Innerhalb der Blattscheiden sind nur schwache Relationen
zZzwischen der Zinkdlingung und der Kationenkonzentration zu beob-
achten. Mit erhthten Zinkgaben f&dllt die Kaliumkonzentration ab,
wdhrend die Natriumkonzentration leicht zunimmt.

Lassen wir die 0.0l umol Zn-Reihe auBer Betracht, so ist in
den Blattspreiten mit steigenden Zinkgaben eine Verminderung
der Magnesiumkonzentration festzustellen, der ein Anstieg im
Kalium- und Natriumgehalt gegeniibersteht. Daraus resultiert
eine Verschiebung des (Ca+Mg)/(K+Na)-Verhdltnisses von 1.11 in
der 30 umol Zn-Reihe auf 0.54 in der 175 umol Zn-Reihe (mval-
Werte!).

Um den EinfluB der Zinkdlingung auf die Kationenaufnahme beur-
teilen zu k&énnen, ist auf Grund der unterschiedlichen Stoff-
produktion in den einzelnen Zinkreihen der Bezug der Gesamt-
aufnahme auf die Wurzeleinheit notwendig. Dabei ergibt sich,
daB mit steigenden Zinkgaben nicht nur die Zinkabsorption,
sondern auch die Calciumabsorption erhdht ist (Tab. 9). Alle
anderen Kationen zeigen keine Korrelation zur Zinkdiingung. Nur
bei einer summativen Betrachtung der Alkali- und Erdalkaliab-
sorption ist eine Beziehung zur Zinkdiingung insofern gegeben,
als mit steigenden Zinkgaben die Aufnahme der zweiwertigen und
der einwertigen Kationen zunimmt.
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Die gleiche Tendenz ergibt sich auch fiir die untersuchten Anio-
nen. Abgesehen von der stets hohen Absorptionsrate bei niedrigem
Zinkgehalt (vgl. auch Rosell und Ulrich 1964) ist eine Steige-
rung der Absorptionsrate mit Erhdhung der Zinkgabe festzustellen.

3. Zinkhaushalt und Kationenumtauschkapazit&t der Wurzeln (CEC)

Im folgenden sollte gekldrt werden, ob der bei steigender Zink-
erndhrung beobachtete Anstieg in der Calciumaufnahme von Festuca
ovina durch eine ErhShung der Kationenumtauschkapazit&dt der
Wurzeln bedingt ist, wie es Crooke (1958) bei Nickelsteigerungs-
reihen gemessen hat. Denn auf Grund des Valzeneffektes binden
Austauscher von geringer Kapazitdt im Vergleich zu einem mit
hoher Kapazitdt mehr einwertige als zwei- und mehrwertige Ionen
(Straub 1964, Crooke et al. 1962, Gladstone et al. 1967).

Die Kationenumtauschkapazitdt der Wurzeln von Festuca ovina

aus den vier Zinkreihen zeigt in der Tat erhebliche Unterschiede
(Tab. 10). Doch ergibt die Varianzanalyse der CEC-Werte auch in
der 75 umol Zinkreihe keinen signifikanten Unterschied zu den
drei ilibrigen Reihen. Es besteht also keine Beziehung zwischen
der Kationenumtauschkapazitdt der Wurzeln und dem Zinkgehalt des
Nédhrmediums. Die Anderungen in der Calciumabsorption dlirften da-
her auf aktive Aufnahmeprozesse zurilickgehen.

Tab. 10: Kationenumtauschkapazitdt der Wurzeln von Festuca ovina
bei verschiedenen Zinkkonzentrationen des N&hrmediums

Zinkgehalt der Kationenumtauschkapazitét
Ndhrlésung mval/l00 g trockene Wurzeln
0.01 umol 15.6 + 1.4
30.0 12.3 % 2.1
75.0 18.5 + 2.6
150.0 13.8 + 1.7

4. Aufnahme von Zink und Kupfer in ionogener und chelatisierter
Form durch Silene cucubalus

Neben dem EinfluBf der Zinkdiingung auf den Ionenhaushalt und der
gegenseitigen Beeinflussung der Schwermetallionen bei der Auf-
nahme, auf die ich spéter zurlickkomme, ist der Schwermetallge-
halt der schwermetallresistenten Pflanzen von der Art der gebo-
tenen Schwermetallsalze abh&dngig (Ernst 1968a, Schiller 1971).
Fiir das Zink konnte gezeigt werden (Ernst 1968a), daB es in iono-
gener Form in grdBeren Mengen aufgenommen wird als in chelati-
sierter Form. Die vermehrte Aufnahme und raschere Weiterleitung
des ionogenen Zink wirkt sich in einer wesentlich erhdhten Zink-
konzentration der Bldtter aus (Tab. 11). Dariiber hinaus wird bei
chelatisiertem Zink der Eisenhaushalt der Blé&dtter von Silene
cucubalus in der Weise beeinfluBt, daB die Eisenkonzentration be-
trédchtlich angehoben wird. Die Wirkung der Zn-EDTA-Diingung auf
die anderen Ionen ist hingegen gering.

Flir Kupfer sollte nun ebenfalls gepriift werden, wie die Aufnahme
von Cu-EDTA und CuSO4 verlduft und welchen EinfluBf der Ionen-
status im Nd&hrmedium auf den gesamten Ionenhaushalt der Pflan-
zen ausilibt. Versuchsobjekt war der Kupferdkotyp Marsberg von
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Tab. 11: EinfluB von Zink in ionogener und chelatisierter Form
auf die Kationenkonzentration der Bl&tter von Silene cucubalus,
Okotyp Blankenrode. Alle Werte in wg Atom/g Trockenmasse.

Ndhrmedium Zn Mn Fe K Na Ca Mg
1.0 mmol ZnSOg4 62.4 0.5 6.0 649 54 120 144
1.0 mmol ZnEDTA 6.2 0.5 10.2 999 57 110 146

Silene cucubalus. Die Kupferkonzentration der N&hrldsung wurde
wegen der hSheren physiologischen Toxizit&dt des Kupfers im Ver-
gleich zum Zink auf 1:10 gesenkt. Wie beim Zink (Ernst 1968a)
ist auch bei kupfersulfathaltigem N&hrmedium eine geringere Bio-
masse als in kupferchelathaltiger N&hrl&sung festzustellen (Tab.
12) . Besonders stark wird in der Kupfersulfatreihe das Wurzel-
wachstum beeintrdchtigt, das nur 37,4% desjenigen der CuEDTA-
Reihe erreicht.

Tab. 12: Stoffproduktion vom kupferresistenten Okotyp von
Silene cucubalus bei ionogener und chelatisierter Kupferform.
Angaben in mg Trockensubstanz/Pflanze.

Ndhrmedium Wurzel SproB Blédtter Gesamtproduktion
0.1 mmol CuSOy4 16.7 61.4 224.3 302.4
0.1 mmol CuEDTA 44.6 93.8 333.9 472.3

Ionogenes und chelatisiertes Kupfer beeinflussen die Kationen-
konzentration der Pflanzen in recht unterschiedlicher Weise

(Tab. 13). Bei Kupferchelatdiingung wird der Ca-Gehalt der Wurzeln
und Bl&tter stark verringert, desgleichen der Na-Gehalt der
Bl&dtter. Die Kaliumkonzentration steigt einheitlich in allen

drei Organen an. Bei den Mikrondhrstoffen wird in der CuEDTA-
Reihe die Konzentration von Kupfer, Zink und Mangan in der Wurzel
vermindert, hingegen kaum die des Eisens. Andererseits ist in

den Bl&dttern ein Absinken des Mangangehaltes und eine deutliche
Zunahme der Kupfer- und Eisenkonzentration festzustellen.

Tab. 13: EinfluB des Kupfers in ionogener und chelatisierter
Form auf die Ndhrstoffkonzentration von Silene cucubalus,
Okotyp Marsberg. Alle Angaben in kg Atom/g Trockenmasse.

Ndhrmedium Organ Cu Zn Mn Fe K Na Ca Mg
0.1 mmol Blatt 5.5 0.7 4.7 3.9 470 486 470 284
Cuso, Spro8 26.9 0.7 2.1 4.1 304 606 559 160

Wurzel 47.4 3.1 2.3 32.3 368 217 507 111
0.1 mmol Blatt 7.2 0.7 3.2 9.5 640 327 360 269
CuEDTA Spros 2.6 0.4 2.3 4.3 371 636 524 118

Wurzel 16.0 1.8 1.3 30.2 689 286 248 115

Zieht man die Gesamtbilanz der Kationenaufnahme in den beiden
Kupferreihen, so ergibt sich fiir das Kupfer zwischen beiden Rei-
hen nur eine Differenz von 7% (Tab. 14). Ebenso sind die Unter-
schiede im Gesamtentzug fiir Zink und Mangan gering. Hingegen wird
durch eine Kupferchelatdiingung die Absorption von Eisen, Kalium,
Calcium und Magnesium um mehr als 20% gesteigert.
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Als Konsequenz dieser Versuche muBte in den Kulturversuchen zur
Schwermetallresistenz auf die sonst {ibliche Eisenversorgung der
Pflanzen in Form des Organo-Komplexes (Fe-EDTA) verzichtet wer-
den, da Nebeneffekte auf den Zink- und Kupferhaushalt nicht aus-
geschaltet werden kdnnen.

Tab. 14: Ndhrstoffentzug durch den kupferresistenten Okotyp
"Marsberg" von Silene cucubalus bei Cu-EDTA- und CuS0,-Diingung.
Alle Werte in ug Atom/Pflanze.

Ndhrmedium Cu Zn Mn Fe Ca Mg K Na (Ca+Mg)
(K +Na)

0.1 mmol CuSO4 3.65 0.26 1.22 1.66 148 75 130 149 0.8
0.1 mmol CuEDTA 3.41 0.36 1.35 4.91 180 106 279 181 0.6

5. Bindung der Schwermetalle in der Pflanze

Flir eine Beurteilung des Schwermetallhaushaltes und damit auch
der Schwermetallresistenz ist nun von Interesse, in welcher

Form die Schwermetalle in der Pflanze vorliegen und ob eine friih-
zeitige Festlegung in der Wurzel erfolgt. Die Form, in der das
Zink in den Wurzeln und Bl&ttern von Festuca ovina und Silene
cucubalus vorliegt, konnte durch ein fraktioniertes Extraktions-
verfahren mit verschiedenen LOosungsmitteln ermittelt werden.

Die Ergebnisse der an den Wurzeln von Festuca ovina und Silene
cucubalus durchgefiihrten Extraktionen sind in Tab. 15 zusammen-
gestellt. Das organische L&sungsmittel (Butanol), das mit Was-
ser nicht mischbar ist, entzieht nur minimale Zinkmengen (0.4 -
2.4%). Der grbBte Teil des Zinks liegt in der Wurzel in sd&ure-
18slicher, d. h. austauschbarer Form vor. Der Hauptanteil von
46.1 - 77.3% des Gesamtzinks wird bereits durch eine schwache
Salzsdure (0.1 n) ausgetauscht. Weiterhin ist zu erkennen, daB
mit zunehmendem Zinkgehalt des Ndhrmediums und der Pflanzenwur-
zeln der wasserldsliche Anteil des Zinks in den Wurzeln von
Festuca ovina absinkt und die schwerer austauschbaren (1.0 n
HCl-Fraktion) und nicht-austauschbaren Anteile ansteigen. Dabei
entsprechen die Ergebnisse der Wasserkulturversuche denjenigen
von Untersuchungen, die am natiirlichen schwermetallreichen
Standort in Blankenrode gewonnen wurden. Dort betrug der wasser-
16sliche Zinkgehalt des lufttrockenen Bodens 1.25 mmol, der mit
Ammoniumazetat austauschbare Zinkgehalt 20 mmol bei einem Ge-
samtzinkgehalt von 68400 rg/g.

In den Bldttern der beiden Pflanzenarten ist insgesamt eine
andere Tendenz festzustellen. Im Vergleich zur Wurzel ist der
Anteil der wasserl®slichen Zinkverbindungen mit 40.8 - 53.8%
wesentlich gr6B8er und nimmt bei Festuca ovina mit steigenden
Zinkgaben zu, wenn die Werte der Minimalzinkreihe auBer Betracht
bleiben. Die Fraktion mit der zweith&chsten Zinkmenge ist das
mit 0.1 n HCl austauschbare Zink (Tab. 16). Im Gegensatz zu den
Wurzeln nimmt in den Bl&ttern von Festuca ovina der unl&sliche
Zinkanteil bei steigendem Zinkgehalt relativ gesehen ab. Auch
fir die Bl&tter ist wieder eine volle Ubereinstimmung mit den
Versuchsergebnissen des Freilandmaterials festzustellen.
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Tab. 15: Loslichkeit des Zinks in den Wurzeln von Festuca ovina
bei steigenden Zinkgaben des N&dhrmediums im Vergleich zu Wurzeln
von Silene cucubalus sowie einer Festuca ovina Population vom
zinkreichen Boden in Blankenrode.

Art Zinkgehalt des Gesamtgehalt Zink extrahiert Riick-
Nihrmediums (kg/g- durch stand
(kmol) Tr.-Subst.) Butanol Wasser O.ln HCl 1ln HCL
Festuca 0.01 125 2.4% 44.6% 46.1% 6.8% 0.1%
ovina 30.0 629 1.3 19.3  69.7 6.5 3.2
75.0 2950 1.0 21.8 69.0 4.7 3.5
150.0 8000 0.6 12.0 74.6 8.2 4.6
Blankenrode (1250) 9150 1.8 2.0 77.3 14.2 4.7
Silene 150.0 11030 0.4 24.8 69.2 5.0 0.6
cucubalus

Tab. 16: LO&slichkeit des Zinks in den Bld&dttern von Festuca ovina
bei steigenden Zinkgaben des N&hrmediums im Vergleich zu Bl&ttern
einer Festuca ovina Population vom zinkreichen Boden in Blanken-

rode und zu Bl&ttern von Silene cucubalus.

Art Zinkgehalt des Gesamtgehalt Zink extrahiert Riick-
Néhrmediums (kg/g- durch stand
(mol) Tr.-Subst.) Butanol Wasser O.ln HCl 1ln HCl
Festuca 0.01 12 20.8% 52.0% 14.2% 5.2 7.8%
ovina 30.0 83 7.7 40.8 36.4 7.6 7.5
75.0 129 7.1 45,2 38.1 4.8 4.8
150.0 226 5.7 48.6  36.5 4.6 4.6
Blankenrode (1250) 215 5.1 48.3 37.0 5.0 4.6
Silene 150.0 314 4.7 53.8 33.1 3.0 5.4

cucubalus

Ebenso wie flir das Zink konnten auch fiir die anderen Kationen
keine nennenswerten Verschiebungen der l&slichen Komponenten
durch Erhdhung der Zinkkonzentration des Ndhrmediums festgestellt
werden. Lediglich zwischen dem Freilandmaterial und den Pflan-
zen aus der Wasserkultur ergaben sich einige Unterschiede der-
art, daB in den Wurzeln vom natilirlichen schwermetallreichen Bo-
den ein h&herer Anteil organis ch extrahierbarer Kationen gefun-
den wurde (Tab. 17). Aus diesem Grunde sind hier die Verhdltnis-
se der Wurzeln aus der 75.0 umol Zinkreihe mit denen des Frei-
landes verglichen.

Neben dem Zink liegen Eisen, Mangan und Calcium in den Wurzeln
von Festuca ovina haupts&dchlich in sdurel&slicher, d. h. in aus-
tauschbarer Form vor. Beim Freilandmaterial ist auch das Mag-
nesium zum iiberwiegenden Teil in der austauschbaren Form vorhan-
den, widhrend in den Wurzeln der Pflanzen aus der Wasserkultur
stets die wasserl®sliche Form iUberwiegt. Kalium und Natrium sind
mit mehr als 70% wasserl®slich und fehlen entsprechend ihrem
physiologischen Verhalten im unl&slichen Riickstand.
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Tab. 17: L&slichkeit von Eisen, Mangan, Calcium, Magnesium,
Kalium und Natrium in den Wurzeln von Festuca ovina. W = Pflan-
zen aus der Wasserkultur mit 75 umol Zink, F = Pflanzen vom zink-
reichen Boden in Blankenrode.

Element Gesamt-—- Rick-
gehalt Butanol Wasser n/10 HCl n/l1 HCl stand
(kg/g) % % % % %
Eisen W 2450 4.4 5.2 70.3 18.8 1.3
F 780 17.5 10.8 30.5 37.7 3.5
Mangan W 412 0.3 21.4 60.9 16.4 1.0
F 45 9.5 16.3 55.2 18.0 1.0
Calcium W 17600 1.2 19.5 67.5 10.1 1.7
F 10100 2.2 9.1 78.4 8.5 1.8
Magnesium W 1290 1.5 55.1 34.9 7.1 1.4
F 503 9.1 22.0 52.3 13.6 3.0
Kalium W 13160 0.9 81.0 16.2 1.9 0.0
F 1460 4.0 73.2 17.2 5.6 0.0
Natrium W 852 4.9 77.5 17.6 0.0 0.0
F 508 9.2 76.1 14.7 0.0 0.0

II. Vergleichende Untersuchungen von Monokotyledonen und Diko-
tyledohen schwermetallreicher B&den

Die Untersuchungen des Zinkhaushaltes von Festuca ovina haben
keine generellen Unterschiede zu den frilher an Silene cucubalus
und Thlaspi alpestre durchgefiihrten Untersuchungen ergeben

(Ernst 1968a). Trotzdem ist aber bei allen Analysen von Freiland-
material eine betrdchtliche Differenz im Schwermetallgehalt der
beiden systematisch getrennten Gruppen derart festzustellen, daR
sich die Gramineen gegeniiber den zweikeimbl&ttrigen Pflanzen
durch die jeweils niedrigeren Konzentrationen derjenigen Schwer-
metalle in den Bl&ttern abheben, die im Boden im UbermaB vor-
handen sind (Tab. 18).

Tab. 18: Schwermetallgehalt (ug Atom/g Trockenmasse) in den
Bldttern von Pflanzen zinkreicher Bdden bei Blankenrode (A) und
Grizedale (B).

A B

Zn Cu Pb Zn Cu Pb
Monokotyledonen:
Festuca ovina L. 3.17 0.22 0.05 4.42 0.58 —3
Agrostis tenuis SIBTH. 1.65 0.33 0.05 4.96 0.27 -
Dikotyledonen:
Rumex acetosa L. 19.45 0.20 0.06 12.86 1.26 -1
Silene cucubalus WIB. 20.84 0.31 0.07 . . .
Viola calaminaria LEJ. 32.17 0.39 0.06 . . .
Minuartia verna HIERN. 37.75 0.42 0.09 24.42 0.74 1.27
Thlaspi alpestre L. 235.00 0.31 0.25 128.00 0.60 3.09

+) nicht bestimmt
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Um die Kenntnis lber das Verhalten der Monokotyledonen auf
schwermetallreichen B&den zu vertiefen, wurden weitere Unter-
suchungen vorgenommen. Hierzu boten sich besonders die Pflanzen
afrikanischer Schwermetallbdden an, die reich an diversen mono-
kotylen Familien sind (Ernst 1972). Die Ergebnisse sind in

Tab. 19 zusammengefaBt. Es ergibt sich auch flir andere Monokoty-
ledonen die bei den Gramineen festgestellte Tendenz zu niedrigen
Schwermetallgehalten.

Tab. 19: Schwermetallgehalte (ug Atom/g Trockensubstanz) in den
Bldttern von Pflanzen eines zink-, kupfer- und bleireichen Bodens
bei Copper King (C) und eines nickelreichen Bodens bel Tipperary
Claims (D).

C D

Zn Cu Pb Ni
Monokotyledonen:
Gramineen:
Danthoniopsis viridis C.E.HUBB. 7.50 6.61 1.30 .
Brachiaria serrata STAPF . . . 1.88
Loudetia simplex C.E.HUBB. . . . 0.51
Cyperaceen:

Fimbristylis exilis ROEM.SCHULT. 1.53 2.56 0.40 .

Liliaceen:

Scilla benguellensis BAK. . . . 1.16
Velloziaceen:

Vellozia equisetoides BAK. 9.34 1.69 0.17 3.37
Dikotyledonen:

Papilionaceen:

Indigofera dyeri BRITTEN 16.38 14.00 1.96 .
Indigofera setiflora BAK. . . . 4.42
Compositen:

Dicoma niccolifera WILD . . . 13.43

Daher liegt die Vermutung nahe, daB monokotyle Pflanzen schwer-
metallreicher Bdden die Schwermetallaufnahme einschrénken oder
bzw. und die Weiterleitung der aufgenommenen Schwermetalle in
die oberirdischen Organe beeintr&dchtigen kdnnen. Flir die letzte-
re M8glichkeit sprechen die Analysenergebnisse der wurzelpara-
sitiren Scrophulariacee Euphrasia stricta WOLFF und der Santala-
cee Thesium spec. Beide Arten sind als Hemiparasiten auf die
Wasserversorgung und die Mineralstoffversorgung durch den Wirt
angewiesen; Euphrasia stricta parasitiert auf der Graminee
Festuca ovina, Thesium spec. auf der Labiate Becium homblei

(De Wild) Duvign. & Plancke.

Euphrasia stricta hat auf dem zinkreichen Boden von Blankenrode
einen sechs- bis siebenfach hoheren Zinkgehalt als der Wirt
(Tab. 20). Auch die Gehalte an Kupfer, Mangan, Blei und Eisen
sind im Hemiparasiten hoher. Hingegen weist Thesium auf dem
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nickelreichen Boden von Tipperary Claims keine h&heren Schwer-
metallgehalte als der dikotyle Wirt Becium homblei auf.

Tab. 20: Schwermetallkonzentration der Bl&dtter von Hemiparasiten
und ihren Wirten (pg Atom/g Trockensubstanz)

Zn Cu Pb Mn Fe Ni

Euphrasia stricta 22.95 0.09 0.19 2.16 12.44 0.0

Festuca ovina 3.29 0.03 0.05 1.49 2.69 0.0
Thesium spec. 0.34 0.75 0.0 - 2.26 4.34
Becium homblei 0.29 0.61 0.0 - 1.95 5.48

Als Ursache fir die Unterschiede im Gehalt an divalenten Katio-
nen wird seit Mattson (1948) die differierende Kationenumtausch-
kapazitdt (CEC) der Wurzeln monokotyler und dikotyler Pflanzen
herangezogen. Bis auf wenige Ausnahmen besitzen die Dikotylen
eine hShere CEC als die Monokotylen (vgl. Straub 1964). Wie die
Untersuchungsergebnisse der CEC von am natiirlichen Standort ge-
wonnenen Wurzeln (Blankenrode) zeigen (Tab. 21), ist die CEC der
Monokotyledonen im Vergleich zu derjenigen der zweikeimbléttri-
gen Pflanzen niedrig. Offensichtlich scheint am zinkreichen
Standort die bisher nur von anderen Autoren (Straub 1964 u. a.)
fiir das Calcium gefundene Beziehung zur CEC auch in etwa auf

das Zink Ubertragbar zu sein.

Tab. 21: Kationenumtauschkapazit&dt von zinkresistenten Pflanzen
der Provenienz Blankenrode, Probenentnahme: August 1970.

Kationenumtauschkapazitét
(mval/100 g trockene Wurzeln)

Festuca ovina 17.3
Agrostis tenuis 12.8
Thlaspi alpestre 19.9
Minuartia verna 26.4
Silene cucubalus 32.0

Gleichzeitig weist aber die im Vergleich zu Silene cucubalus
geringe CEC von Thlaspi alpestre darauf hin, daB der Zinkge-
halt der Pflanzen nicht unbedingt mit der Kationenumtauschkapa-
zitdt korreliert sein muB.

Da weder bei Silene cucubalus noch bei Festuca ovina eine von
der Zinkkonzentration des Ndhrmediums abhdngige Verdnderung der
CEC erfolgt, soll nun gekl&drt werden, ob die Unterschiede in
der Kationenumtauschkapazitédt auch tatsdchlich zu einer diffe-
rierenden Zinkaufnahme von Monokotyledonen und Dikotyledonen
fiihrt. Die Ergebnisse von Wasserkulturversuchen sind in Tab. 22
zusammengefagft.

Ansteigende 2Zinkkonzentrationen in der N&hrldsung lassen bei
beiden Arten die Rate der Zinkabsorption ansteigen. Dabei ab-
sorbiert Silene cucubalus je Einheit Wurzelmasse wesentlich
mehr Zink als Festuca ovina, und zwar in allen Konzentrations-
stufen. Beide Arten unterscheiden sich also nur in der H&he der
Zinkaufnahme.
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Tab. 22: EinfluB der Zinkkonzentration der N#hrlésung auf die
Rate der Zinkabsorption von Festuca ovina und Silene cucubalus
nach 90-tdgiger Kulturdauer.

Zinkgehalt der Zinkabsorptionsrate
Nédhrl&sung (ng Atome/g Wurzel-Trockensubstanz/Tag)
(rmol) Festuca ovina Silene cucubalus
0.01 38.5 49.0
30.0 259.5 535.0
75.0 815.0 1375.0
150.0 1901.0 2710.0

III. Schwermetallresistenz und Ionenhaushalt verschieden
resistenter Populationen von Silene cucubalus

1. Spezifitdt der Schwermetallresistenz

a) Protoplasmatische Schwermetallresistenz

Um die von Repp (1963) postulierte allgemeine Schwermetallre-
sistenz von Pflanzen kupferreicher B&den zu testen, wurden Po-
pulationen von Silene cucubalus verschiedener Provenienz unter-
sucht, und zwar kupferreicher B&den (Hochkdénig, Marsberg, Ims-
bach), zinkreicher B8den (Blankenrode, Silberberg), kupfer- und
zinkreicher B&den (Langelsheim) und mit Schwermetallen normal
versorgter BSden (Solnhofen, Brochterbeck). Die Ergebnisse,

die mit der Methode der vergleichenden Protoplasmatik gewonnen
wurden, sind in Tab. 23 zusammengestellt.

Tab. 23: Vitalitdtsgrenze (80% lebende Zellen) nach 48-stiindigem
Aufenthalt von SproBepidermen einiger Silene cucubalus-Ukotypen
in abgestuft konzentrierten Zink- bzw. Kupfersulfatldsungen von
0.0004 mmol bis 200 mmol. Zum Vergleich ist der totale (t) und
austauschbare (a) Schwermetallgehalt des Bodens angegeben.

Bkotyp und Resistenzgrenze Bodenschwermetallgehalt (ug/g)
Fundort (mmol) Kupfer Zink
Kupfer Zink t a t a
Normalform:
Brochterbeck 0.004 0.4 20 1 40 5
Solnhofen 0.004 0.4 28 2 35 2
Cu-Ukotyp:
Hochkdnig 0.08 0.4 16700 1420 20 1
Marsberg 0.08 0.4 1600 250 75 5
Imsbach 0.06 0.4
ZnzBkotyp:
Blankenrode 0.004 200.0 60 4 74500 1340
Silberberg 0.004 40.0 75 7 12500 650

Langelsheim 0.04 40.0 2400 185 21400 1150
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Die Pflanzen kupferreicher Bdden sind gegen Kupfer zehn- bis
zwanzigmal resistenter als die Pflanzen von mit Kupfer normal
versorgten Bdden. Hingegen ist eine mit Pflanzen zinkreicher
B&den vergleichbare Zinkresistenz nicht vorhanden. Die Pflanzen
zinkreicher Standorte weisen eine plasmatische Resistenz gegen
Zink, nicht aber gegen Kupfer auf. Lediglich Pflanzen kupfer-

und zinkreicher Bdden (Langelsheim) sind gegen beide Schwerme-
talle resistent. Es liegt also eine spezifische protoplasmatische
Resistenz des Sprosses von Silene cucubalus gegen Schwermetal-

le vor.

b) Schwermetallresistenz und Stoffproduktion

Um die mit der Methode der vergleichenden Protoplasmatik gewon-
nenen Befunde zu {liberpriifen, wurden Pflanzen von Silene cucubalus
in Wasserkulturen mit gestaffelten Zink- und Kupfergaben heran-
gezogen. Bevor jedoch diese Versuche beschrieben werden, muB
zundchst eine Eigentiimlichkeit der Silene cucubalus-Okotypen
hinsichtlich der Stoffproduktion herausgestellt werden.

Schon in der Kultur mit Gartenerde sind groBe Differenzen in der
Stoffproduktion ein auffédlliges Merkmal der untersuchten Popu-
lationen von Silene cucubalus (Tab. 24). Populationen schwer-
metallreicher B8den produzieren stets eine wesentlich geringere
Biomasse als die Populationen normaler Bdden. Diese hier er-
mittelten Unterschiede in der Biomasse sind auch bei anderen
Schwermetalldkotypen und Normalformen von Silene cucubalus fest-
gestellt worden (Baumeister und Burghardt 1956, Wachsmann 1959,
Brdker 1963).

Tab. 24: Stoffproduktion von Silene cucubalus-8kotypen nach
dreimonatiger Kultur in Gartenerde.

Population Resistenz g Trockengewicht/Pflanze
Solnhofen - 6.905 + 0.389
Blankenrode Zn 5.958 + 0.462
Marsberg Cu 4.413 + 0.120
Imsbach Cu 1.709 + 0.172

Das Ergebnis der Erdkulturversuche 1l&8t die Vermutung zu, daB
die geringe Produktivitdt der Schwermetalldkotypen bei einer
Kultur in relativ schwermetallarmer Gartenerde auf einem Schwer-
metallmangel beruhen kann. Werden die Schwermetalldkotypen von
Silene cucubalus unter Zusatz von Schwermetallsalzen kultiviert,
so ist das Optimum der Stoffproduktion stets zu hSheren, popula-
tionsspezifischen Schwermetallkonzentrationen hin verschoben
(Tab. 25). Doch bleibt der f&rdernde EinfluB der Schwermetalle
nur auf kleine Konzentrationsspannen beschrénkt. Alle iliber die-
se Optima hinausgehenden Schwermetallkonzentrationen wirken auf
die Stoffproduktion hemmend. Dabei wirkt das Kupfer auf die
Produktivitdt der Cu-intoleranten Okotypen stdrker hemmend als
vergleichbare Zinkkonzentrationen auf die Zn-intoleranten Popu-
lationen.

Auch diese Versuche zeigen, daB die Kupferdkotypen bei einer
h8heren Zinkgabe (50 mg Zn/l) eine im Vergleich zum Zink&kotyp
deutliche Beeintrédchtigung der Stoffproduktion aufweisen, d.h.
daB die Resistenz gegen Zinksalze nicht ausgebildet ist. Somit
kann auch die Stoffproduktion als ein MaB fiir eine spezifische
Schwermetallresistenz gelten. Das zeigen die Versuche mit kombi-
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Tab. 25: Stoffproduktion (g Trockengewicht/Pflanze) von Silene
cucubalus Populationen in Abh&ngigkeit von der Schwermetallkon-
zentration des Mediums nach vierwSchiger Wasserkultur. + bedeu-
tet: bei Versuchsende bereits abgestorben. Zn = Zinksulfat-
dlingung, Cu = Kupfersulfatdiingung.

Konzentration Solnhofen Blankenrode Marsberg Imsbach
im Ndhrmedium
mg/1l
Cu bzw. Zn Zn Cu Zn Cu Zn Cu Zn Cu
(0] 1.40 1.40 1.05 1.05 0.84 0.84 0.30 0.30
5 . . . . 1.00 0.90 0.35 0.38
10 2.86 0.87 1.83 0.90 1.29 0.96 0.36 0.47
50 0.55 + 2.70 0.18 ©0.41 0.23 0.15 0.18
75 + + 0.35 + + + + +
100 + + + + + + + +

nierter Schwermetalldiingung besonders deutlich: Wie aus Tab. 26
zu entnehmen ist, reagieren die diversen UOkotypen auf reine
Kupfer- bzw. Zinkgaben in der gleichen Weise wie bei den vorher-
gehenden Steigerungsversuchen. Bei kombinierten Kupfer- und Zink-
gaben treten jedoch einige bemerkenswerten Verschiebungen in der
Stoffproduktion auf: Durch eine kombinierte Kupfer-Zinkdiingung
wird die Stoffproduktion der Normalform Solnhofen vermindert

und erreicht das Minimum der Biomasse in der reinen Kupferreihe.
Genau umgekehrt verh&dlt sich der Kupfertkotyp Imsbach, der durch
Zink in der Stoffproduktion beeintr&dchtigt wird. Beim Zink&kotyp
Blankenrode wirkt eine Kupfer- und Zinkdiingung ebenso produk-
tionshemmend wie eine reine Kupferdiingung. Gerade bei diesem
Okotyp zeigt sich die hohe physiologische Toxizit#t schon ge-
ringer Kupfermengen. Der Kupferdkotyp Marsberg wird in Gegen-
wart einer geringen Menge von Zink- und Kupfersalzen (jeweils
0.05 mmol) im Wachstum gefdrdert, bei einer hdheren Konzentra-
tion hingegen stdrker gehemmt als durch eine reine Zinkdiingung.
Zwar erfdhrt auch der Kupferdkotyp Marsberg in der Kupferreihe
eine Beeintrdchtigung der Stoffproduktion, doch die Reduktion
ist mit 25.5% wesentlich geringer als bei den nicht-kupferresis-
tenten Ukotypen Solnhofen (58.4%) und Blankenrode (56.7%).

Tab. 26: Stoffproduktion (mg Trockensubstanz/Pflanze) von
Silene cucubalus Populationen in Abh&ngigkeit von der Schwer-
metallzusammensetzung des N&hrmediums nach 21-t&dgiger Wasser-
kultur.

Schwermetallkonzentration Solnhofen Blankenrode Marsberg Imsbach
der N&hrl&sung (mmol)

0.10 Zn 687.1 653.6 405.9 119.2
0.05 Zn + 0.05 Cu 546.3 284.1 446.2 137.6
0.10 Zn + 0.10 Cu 453.5 264.7 370.0 156.7
0.10 Cu 286.1 283.0 302.4 165.5

Besonders stark beeinflussen die Schwermetalle das Wurzelwachs-
tum, wobei die st&rkste Hemmung durch eine kombinierte Kupfer-
und Zinkdlingung hervorgerufen wird (Tab. 27). Hierbei wirken
sich die unterschiedlichen Resistenzeigenschaften der Popula-
tionen besonders deutlich aus. Nur die zinkresistente Population
Blankenrode erfdhrt die groBSte Beeintrdchtigung durch das Kupfer,
wdhrend der Kupfer-resistente Ukotyp Imsbach durch eine Kupfer-
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dingung im Wurzelwachstum gefdrdert wird.

Tab. 27: EinfluB der Schwermetallkonzentration des Nidhrmediums
auf das Wurzel/SproB-Verhdltnis und das Wurzelwachstum (Werte
in Klammern, mg Trockensubstanz/Pflanze) bei Silene cucubalus-
Bkotypen.

Schwermetallgehalt Solnhofen Blankenrode Marsberg Imsbach
der N&hrldsung

(mmol)

0.1 Zn 0.240 0.286 0.175 0.268
(133.3) (145.3) (60.4) (25.2)

0.1 Cu 0.059 0.089 0.059 0.225
(16.5) (23.2) (29.0) (30.4)

0.1 Zn + 0.1 Cu 0.038 0.127 0.040 0.122
(16.0) (29.9) (16.7) (17.1)

2. EinfluB der Schwermetalldiingung auf die Ionenaufnahme

Die spezifische Schwermetallresistenz und die Konkurrenz von
Zink und Kupfer um denselben Carrier bei der aktiven Ionenauf-
nahme (Bowen 1969) erdffnen die Moglichkeit, da8 die physiolo-
gischen Grundlagen der Schwermetallresistenz im Mineralstoff-
wechsel zu finden sind. Auf Grund der Vorversuche ist flir ver-
gleichende Untersuchungen des Ionenhaushaltes der Schwermetall-
6kotypen und Normalformen infolge der unterschiedlichen Optima
ein KompromifB hinsichtlich der Schwermetallkonzentration des
Ndhrmediums notwendig. Darum wurden fiir die folgenden Versuche
Schwermetallkonzentrationen von 0.05 mmol bzw. O.1 mmol gewdhlt.

Bei &dquimolaren Zink- und Kupfergaben ist die Zinkaufnahme durch
die vier Silene cucubalus Populationen stets gr&Ber als die
Kupferaufnahme (Tab. 28). Dabei werden groBe populationsspezi-
fische Unterschiede deutlich, die auf eine hohe Zinkaufnahme

des Zinktkotyps Blankenrode und eine geringe Zinkaufnahme des
KupferSkotyps Imsbach hindeuten. Fiir das Kupfer hingegen scheint
eine Bevorzugung der Aufnahme durch den Kupferdkotyp Marsberg
vorzuliegen, jedoch nicht fiir den Kupferdkotyp Imsbach.

Tab. 28: Zink- und Kupferaufnahme (ig Atom/Pflanze) durch diver-
se Silene cucubalus-Ukotypen.

Schwermetallge- Solnhofen Blankenrode Marsberg Imsbach
halt der N&hrl&sung Zn Cu Zn Cu Zn Cu Zn Cu
0.1 mmol Zn 14.89 . 20.00 . 7.90 . 1.38 .
0.1 mmol Cu . 1.16 . 1.35 . 2.18 . 1.21
Relation Zn/Cu 14.1 14.8 3.6 1.1

Flir die aktive Ionenaufnahme ist u. a. auch die Gr&Be des Wurzel-
systems entscheidend. Wegen der betrédchtlichen Differenzen in

der produzierten Wurzelmasse der untersuchten Okotypen ist wie-
der eine Betrachtung der Relation von Schwermetallaufnahme und
Wurzelmasse angebracht. Bei Bezug der aufgenommenen Schwermetal-
le auf die Wurzeltrockenmasse tritt zwar eine betrédchtliche Ver-
minderung der zahlenmdBigen Differenz zwischen Zink- und Kupfer-
aufnahme ein, doch bleibt die in der Gesamtaufnahme gefundene
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Tendenz der einzelnen Okotypen erhalten (Tab. 29). Hier sei be-
sonders auf die fast gleichmdBige Kupfer- und Zinkaufnahme durch
den Kupfertkotyp Marsberg und die mehr als doppelt so groBe Zink-
aufnahme durch den Zink&kotyp Blankenrode verwiesen. Insgesamt
f&dllt auch im Vergleich zu den anderen Ukotypen die starke Ein-
schrédnkung der Kupfer- und Zinkaufnahme durch den Kupfer&kotyp
Imsbach auf.

Tab. 29: Zink- und Kupferaufnahme (ug Atom Schwermetall/g Wur-
zeltrockenmasse) durch diverse Silene cucubalus-U8kotypen
wdhrend 21-tdgiger Wasserkultur.

Schwermetallge- Solnhofen Blankenrode Marsberg Imsbach
halt der N&hrldsung Zn Cu Zn Cu Zn Cu Zn Cu
0.1 mmol Zn 112 . 138 . 131 . 55 .
0.1 mmol Cu . 72.5 . 58 . 130 . 44
Relation Zn/Cu 1.55 2.38 1.01 1.25

Um die spezifische Schwermetallresistenz besser verstehen zu
kénnen, sollte in weiteren Versuchen festgestellt werden, ob
die zinkresistenten Pflanzen eine Priferenz der Zinkaufnahme,
die kupferresistenten Pflanzen eine Bevorzugung der Kupferab-
sorption zeigen, oder ob die von Bowen (1969) u. a. beobachtete
Antagonismen von Kupfer und Zink allein zum Tragen kommen. Dazu
wurden die Populationen in &quimolaren kupfer- und zinksulfat-
haltigen N&hrl8sungen herangezogen, wobei jedes Schwermetall

in zwei Konzentrationsstufen geboten wurde. Auf Grund der wie-
derum sehr unterschiedlichen Wurzelmasse der vier Okotypen wur-
die Schwermetallaufnahme auf die Wurzelmasse bezogen. Wie die
Ergebnisse der Tab. 30 ausweisen, ist bei gleichzeitiger Anwe-
senheit von Kupfer und Zink im N&hrmedium bei einer Konzentra-
tion von 0.05 mmol stets, bei 0.1 mmol mit Ausnahme des Okotyps
Marsberg eine Bevorzugung der Zinkaufnahme festzustellen. Offen-
bar besitzt aber der Kupferdkotyp Imsbach die F&higkeit, die
Schwermetallaufnahme stdrker einzuschrédnken als andere Okotypen.
Insgesamt wird aber mit steigendem Schwermetallgehalt des N&hr-
mediums die Relation von Zn/Cu enger, d. h. n8hert sich 1.00.

Tab. 30: Zink- und Kupferaufnahme (ug Atome Schwermetall/g
Wurzeltrockenmasse) aus &dquimolaren zink- und kupferhaltigen
Nihrmedien durch diverse Okotypen von Silene cucubalus.

Schwermetallge- Solnhofen Blankenrode Marsberg Imsbach

halt der N&hrl&sung

(mmo1l) Zn Cu Zn Cu Zn Cu Zn Cu

0.05 Zn + 0.05 Cu 101 47.6 107 178.5 93.1 75.5 50.0 31.6
Zn/Cu 2.13 1.37 1.23 1.59

0.10 Zn + 0.10 Cu 211 170 110 88.9 96.5 96.1 68.5 50.2
Zn/Cu 1.25 1.24 1.00 1.36

Betrachtet man den Mineralstoffwechsel jeder Population unter dem
Aspekt der in der N&hrl&sung vorhandenen Schwermetalle (Tab. 31),
so wird deutlich, daB8 Kupfer und Zink zu einer erheblichen Be-
einflussung der Ionenaufnahme fiihren. Generell ist die Ionenab-
sorption in einer 0.1 mmol zinkhaltigen N&hrl&sung bei allen
Populationen am niedrigsten. Dagegen hat eine kombinierte Zink-
Kupfer-Diingung bei den Populationen Solnhofen, Blankenrode und
Imsbach die hdchste Absorptionsrate zur Folge. Nur die kupfer-
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resistente Population Marsberg macht eine Ausnahme, indem die
Wurzeln der 0.1 mmol Cu-Reihe die h&chste Ionenabsorption auf-
weisen.

Stellen wir die Ionenabsorption in Beziehung zur Resistenzeigen-
schaft der Population, so sind Unterschiede zwischen kupfer-

und zinktoleranten sowie intoleranten Populationen kaum vorhan-
den. Dagegen dominieren populationsspezifische Charakteristika,
wie die stets geringe Ionenaufnahme durch die Population Imsbach.

Seit den Untersuchungen von Crooke et al. (1962), Crooke (1964)
sowie Chiranjeevi Rao et al. (1967) ist bekannt, daB es auch
populationsspezifische Unterschiede in der Kationenumtauschka-
pazitdt der Wurzeln gibt, die den gesamten Kationengehalt der
Pflanzen beeinflussen kdnnen. Wie die Werte der Tab. 32 aus-
weisen, liegt die Kationenumtauschkapazitdt der Wurzeln von
Silene cucubalus zwischen 28.7 und 32.0 mval/l100 g Wurzeltrok-
kengewicht. Lediglich der CEC-Wert der Population Imsbach ist
mit 20.3 mval eindeutig niedriger. Die Ionenabsorption dieser
Population best&dtigt die von den oben genannten Autoren ge-
machten Erfahrungen, daB eine geringe Kationenumtauschkapazité&t
stets mit einer Verminderung der Aufnahme zweiwertiger Ionen
gekoppelt ist.

Tab. 32: Kationenumtauschkapazitdt der Wurzeln von Silene
cucubalus Populationen aus einer Wasserkultur. Durchschnitts-
werte aus drei Parallelen mit einer Doppelbestimmung.

Population mval/100 g trockener Wurzeln
Solnhofen 31.7
Marsberg 29.1
Blankenrode 28.5
Imsbach 20.3
Solnhofen x Imsbach 31.2

3. Der EinfluB der Zink- und Kupferdlingung auf die Verteilung
der aufgenommenen Ionen innerhalb der Pflanze

Neben den Unterschieden in der Ionenabsorptionsrate der unter-
suchten Silene cucubalus Populationen einerseits und den Dif-
ferenzen in der Lo&slichkeit der Schwermetalle in Wurzeln und
Blittern (fir Festuca ovina s. S. 20, filir weitere Schwermetall-
pflanzen s. Ernst 1972) ist filir eine Kldrung des Resistenzmecha-
nismus noch von Interesse, wie sich die aufgenommenen Schwerme-
talle in der Pflanze verteilen und wie diese Verteilung sich

auf den ibrigen Ionenhaushalt auswirkt.

Die prozentuale Verteilung des aufgenommenen Zinks sowie die
Zinkkonzentrationen der Organe sind in Tab. 33 zusammengestellt.
In der reinen Zinkreihe weisen die Wurzeln in allen Populatio-
nen stets die hdchsten Zinkkonzentrationen auf. Gleichzeitig
halten die Populationen Blankenrode und Imsbach auch das meiste
Zink in den Wurzeln zurilick, wdhrend bei den Populationen Soln-
hofen und Marsberg die grdBte Menge des aufgenommenen Zinks zu
den Bldttern transportiert worden ist.
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Tab. 33: EinfluB8 der Zink- und Kupfergaben auf die prozentuale
Verteilung des aufgenommenen Zinks innerhalb der untersuchten
Silene cucubalus Populationen sowie auf die Zinkkonzentration der
Organe. 0.1 mmol Zn bzw. O.1] mmol Zn + O.1 mmol Cu.

Prozentuale Verteilung (Gesamtaufnahme = 100%)
Solnhofen Blankenrode Marsberg Imsbach
mol 0.12Z2n ZntCu 0.1 2n Zn¥fCu Zn Zn+¥Cu Zn Zn+Cu

Blatt 44.7 37.0 22.6 39.2 58.8 20.8 25.6 27.8
Spro8 13.9 55.2 8.4 38.8 15.0 56.3 17.7 20.2
Wurzel 41.4 7.8 69.0 22.0 26.2 22.9 56.7 52.0

Konzentration (xg Atom Zn/g Trockenmasse)

Blatt 15.90 3.72 11.37 6.31 16.51 8.08 4.77 2.9
Sprof 14.60 22.01 15.30 34.30 18.36 43.70 12.10 9.34
Wurzel 46.50 16.68 94.75 23.35 34.40 25.12 31.00 34.90

Dieses Verteilungsmuster &dndert sich durch den Zusatz einer &dqui-
molaren Kupfermenge erheblich. Bei den nicht-kupferresistenten
Populationen Solnhofen und Blankenrode erfolgt nunmehr eine
Zinkanreicherung im SproB, wdhrend die Zinkmengen als auch die
Zinkkonzentration in den Wurzeln betrdchtlich zuriickgehen. Hin-
gegen zeigen die gegen Kupfer resistenten Populationen Imsbach
und Marsberg nur einen leichten (12.6 bzw. 10.0%igen) Riickgang
im Zinkanteil der Wurzeln zugunsten der oberirdischen Organe.
Allerdings findet in den Pflanzen der Population Marsberg eine
Verlagerung des Zinks von den Bl&ttern zum SproB statt.

Wie sieht nun das Verteilungsmuster des Kupfers innerhalb der
vier Populationen aus? Auch hier sind populationsspezifische
Eigenarten festzustellen (Tab. 34). Der h&chste Anteil des Kupfers
ist in der Kupferreihe bei der Population Solnhofen im SproS8,

bei allen anderen Populationen in der Wurzel festzustellen. Durch
den Zusatz einer &dquimolaren ZinklSsung sind sowohl Verdnderun-
gen in der prozentualen Verteilung als auch in der Konzentration
des Kupfers in den einzelnen Organen festzustellen. Der Unter-
schied zwischen kupferresistenten und nicht-kupferresistenten
Populationen wird in der Kupferkonzentration der Bl&tter be-
sonders deutlich, indem die Werte der kupferresistenten Popula-
tionen diejenigen der nicht-kupferresistenten Ukotypen klar tliber-
treffen (348 bzw. 220 wg/g gegeniiber 92 bzw. 42 pg/g).

Tab. 34: EinfluB8 der Zink- und Kupferdiingung auf die prozentuale
Verteilung des aufgenommenen Kupfers innerhalb der untersuchten
Populationen von Silene cucubalus sowie auf die Kupferkonzentra-
tion der Organe. Cu = 0.1 mmol Cu, Zn + Cu = 0.1 mmol Zn +

0.1 mmol Cu.

Prozentuale Verteilung (Gesamtaufnahme = 100%)
Solnhofen Blankenrode Marsberg Imsbach
Cu Zn+Cu Cu Zn+Cu Cu Zn+Cu Cu ZIntCu

Blatt 24.3 11.0 10.0 13.5 27.3  27.2 19.9 24.8
Spro8 54.3 63.6 39.3 27.2 36.1 32.0 21.6 20.2
Wurzel 21.4 25.4 50.7 59.3 36.6 40.8 58.5 55.0

Konzentration (ug Atom. Cu/g Trockenmasse)
Blatt 1.45 0.88 0.66 0.9 5.47 4.32 3.46 1.86
Sprof 16.35 20.30 9.21 10.00 26.90 30.50 4.65 6.81
Wurzel 22.65 42.00 29.45 26.40 47.35 59,50 23.28 27.60
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Die Konzentrationen der {ibrigen untersuchten Kationen in Wurzeln,
Sprossen und Bldttern sind in Tab. 35 zusammengestellt. Bei al-
len Populationen und in allen Schwermetallreihen ist ein hoher
Eisengehalt der Wurzeln festzustellen, der sicherlich zum groBen
Teil auf einen starken Niederschlag bzw. eine Adsorption des
Eisens in den &duBersten exodermalen Schichten der Wurzelrinde
zurlickzufihren ist (vgl. Rediske und Biddulph 1953). Flir die Ele-
mente Kalium, Natrium, Calcium und Magnesium lassen sich popu-
lationsspezifische und von der Schwermetalldlingung abhédngige
Verteilungsmuster erkennen. So sind z. B. die hOchsten Kalium-
gehalte in den Wurzeln und Bl&dttern der Populationen Solnhofen,
Blankenrode und Marsberg in der Zinkreihe zu finden, wé&hrend

bei kombinierter Kupfer-Zink-Diingung (0.1 mmol) eine erhebliche
Verminderung in den Wurzeln stattfindet. Auch die Magnesiumge-
halte der Wurzeln werden durch die Art der Schwermetallgabe be-
einfluBt, indem in der Zinkreihe die niedrigsten Konzentrationen
vorliegen. Als populationsspezifisch ist hingegen der niedrige
Calciumgehalt aller Organe und der hohe Kaliumgehalt der Wur-
zeln der Population Imsbach zu werten. Dariliber hinaus ist die
Konzentration der Kationen in den Pflanzenorganen und die pro-
zentuale Verteilung auf die Pflanze sowohl von der Schwermetall-
diingung als auch vom populationsspezifischen Verhalten abhé&éngig,
ohne daB eine direkte Beziehung zur Schwermetallresistenz der
Populationen zu erkennen ist.

4, Die Verteilung der Schwermetalle Zink und Kupfer inner-
halb der Zellen

Da aus dem Mineralstoffhaushalt, insbesondere aus der Aufnahme
und Verteilung der Schwermetalle Kupfer und Zink keine Ent-
schliisselung des Resistenzmechanismus abzulesen ist, soll nun
der zelluldre Bereich in Betracht gezogen werden, um auf diese
Weise einen Einblick in den Schwermetallresistenzmechanismus
zu erhalten.

Durch differenzierte Ultrazentrifugation wurde festgestellt,
daB in den Wurzeln der Bereich der Zellwédnde der bevorzugte

Ort der subzelluldren Speicherung filir Zink und Kupfer ist. Auch
mit dieser Methode konnten keine mit der Schwermetallresistenz
der Populationen gekoppelten Besonderheiten hinsichtlich der
Schwermetallverteilung festgestellt werden. Deshalb ist hier
stellvertretend fir alle untersuchten Populationen nur das Er-
gebnis mitgeteilt, das an der Population Imsbach gewonnen wur-
de (Tab. 36).

Bei der Fraktionierung der Wurzelzellen sind im Rickstand der
500 g x 5 min-Fraktion 60.2 - 71.1% des Zinks und 40.1 - 62.0%
des Kupfers vorhanden. Diese Fraktion besteht ebenso wie der
Rickstand der Musselinfiltration fast ausschlieBlich aus Zell-
wédnden. Dariiber hinaus befinden sich 12.9 - 20.7% des Zinks und
14.8 - 34.4% des Kupfers im Uberstand der 15000 g-Fraktion,

die der Vakuolenfliissigkeit haupts&dchlich entspricht.



Tab. 36: Prozentuale Verteilung von Zink und Kupfer in den
subzelluldren Fraktionen der Wurzeln des kupferresistenten Oko-
typs Imsbach von Silene cucubalus nach Ultrazentrifugation.

Fraktion O.lmmol Zn O.lmmol Cu O0.05mmol Zn O.lmmol Zn
+ +

0.05mmol Cu O.lmmol Cu

Zn Cu Zn Cu Zn Cu

tiberstand der
15000 g x 20 min
Fraktion 17.7 21.8 12.9 14.8 20.7 34.4

Riickstand der
15000 g x 20 min
Fraktion 9.8 10.0 8.7 14.5 11.4 12.3

Rickstand der
500 g x 5 min

Fraktion 60.5 59.1 71.1 62.0 60.2 40.1
Riickstand der
Musselinfiltration 12.0 9.1 7.3 8.7 7.7 13.2

Gesamtgehalt der
Probe (kg) 576.0 109.9 234.7 220.4 350.7 256.3

V6llig andere Verhdltnisse liegen in den Blé&ttern vor. Hier be-
finden sich die gr&B8ten Zink- und Kupfermengen im Uberstand der
15000 g-Fraktion (Tab. 37) und damit in der Vakuolenfliissigkeit.
Dariiber hinaus sind 10.0 bis 18.0% der aufgenommenen Schwermetal-
le im Rlickstand der 15000 g-Fraktion, die vor allem die Chloro-
plasten und Mitochondrien enth&dlt. Der Rest verteilt sich auf

die Riickstédnde der Musselinfiltration und der 500 g-Fraktion.

Tab. 37: Prozentuale Verteilung von Zink und Kupfer in den sub-
zelluldren Fraktionen der Bl&tter vom Silene cucubalus-8kotyp
Imsbach nach Ultrazentrifugation.

Fraktion O.lmmol Zn O.lmmol Cu 0.05mmol Zn O.lmmol Zn
+ +

0.05mmol Cu O.lmmol Cu

Zn Cu Zn Cu Zn Cu

Uberstand der
15000 g x 20 min
Fraktion 64.4 46.1 58.4 59.9 53.7 54.3

Riickstand der
15000 g x 20 min
Fraktion 10.0 16.3 14.8 14.7 18.0 17.7

Riickstand der
500 g x 5 min

Fraktion 13.5 23.4 15.3 18.4 16.3 19.3
Rlickstand der
Musselinfiltration 12.1 14.2 11.5 7.0 12.0 8.7

Gesamtgehalt der
Probe (uq) 129.8 47.7 45.4 14.4 80.0 46.2
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Insgesamt liegt im subzellul&dren Bereich eine deutliche Dif-
ferenzierung in der Speicherf&higkeit von Zink und Kupfer vor,
indem in den Bl&dttern der {iberwiegende Teil dieser Schwermetal-
le im Uberstand, d. h. vor allem in der Vakuolenfliissigkeit, in
der Wurzel hingegen in der Zellwandfraktion zu finden ist.

Diskussion

In Ubereinstimmung mit der Schwermetallaufnahme von schwerme-
tallresistenten Dikotyledonen (Ernst 1966, 1968a, Schiller

1971) konnte auch fiir die schwermetallresistente Population der
monokotyledonen Festuca ovina gezeigt werden, daB die aufge-
nommenen Zinkmengen nicht nur in der Wurzel deponiert, sondern
auch in die Bldtter weitergeleitet werden, wo die Zinkgehalte

in Abh&dngigkeit von der gebotenen Zinkkonzentration der N&hr-
16sung ansteigen. Dieses Ergebnis steht im Widerspruch zu Be-
funden von Turner et al. (1967), die bei einwdchiger Kultur der
Graminee Agrostis tenuis in einer 460 umol Zink enthaltenen N&hr-
16sung keine Zunahme im Zinkgehalt der Blédtter nachweisen konn-
ten. Offensichtlich war die von Turner gewdhlte Versuchszeit ‘zu
kurz. Weiterhin sind die im Freiland gefundenen geringen Schwer-
metallkonzentrationen der Bl&tter von Gramineen im Vergleich zu
Dikotyledonen (Ernst 1968b, Cole et al. 1968, Duvigneaud et al.
1963, Ernst 1972) wohl auf die geringere Kationenumtauschkapazi-
tidt der Gridserwurzeln zuriickzufiihren, die nach Straub (1964),
Drake (1964), Crooke (1964) u. a. allgemein die Ursache fiir den
niedrigen Gehalt der Monokotyledonen an zweiwertigen Kationen
sind. Wie auch die Versuche an Populationen der dikotyledonen
Silene cucubalus gezeigt haben, ist nicht nur die aktive Ionen-
aufnahme, sondern auch die GroBe der Kationenumtauschkapazitédt
der Wurzeln fiir die Zinkaufnahme verantwortlich. Gleichzeitig
gewinnt dieser Befund auch praktische Bedeutung, da auch fir
Silene cucubalus die Vererbung der Kationenumtauschkapazitédt
(Mouat 1962, Chirajeevi Rao et al. 1967) best&dtigt werden konn-
te.

Fernerhin ist die Schwermetallaufnahme in hohem MaBe von der Art
der gebotenen Schwermetallsalze abhdngig. Bei Zusatz von Chelaten
wird eine Schwermetallanreicherung in der Wurzel verhindert (vgl.
Ernst 1968a, Schiller 1971). Vor allem wird aber durch eine
Kupfer-EDTA- bzw. Zink~EDTA-Diingung der Eisengehalt in den Bl&t-
tern wesentlich erhéht. Offensichtlich erfolgt in der N&hrldsung
eine Verdrédngung des Kupfers und Zinks aus dem Komplex nach der
Reaktion: FeX + Me-Chelat — Fe-Chelat + MeX (Stewart 1963). Doch
ist diese Reaktion nicht vollstédndig abgelaufen, da sonst die
Schwermetallaufnahme (Zink, Kupfer) aus der chelathaltigen N&hr-
16sung hdtte anders verlaufen missen. Dariliber hinaus deutet die
Verminderung des Calcium-, Zink-, Mangan- und Kupfergehaltes der
Wurzeln bei EDTA-Zusatz auf eine fehlende Festlegung dieser Katio-
nen, etwa durch Phosphatverbindungen, hin.

Die glinstige Wirkung der Schwermetallchelate auf die Stoffpro-
duktion (Ernst 1968a, Schiller 1971), insbesondere auf das Wur-
zelwachstum, 1l&B8t sich bei hoher Schwermetallkonzentration nur
erkldren, wenn Kupfer und Zink als Gesamtchelatmolekiil aufge-
nommen werden, wie es u. a. Dekock und Mitchell (1957) und
Beringer (1963) annehmen. AuBerdem miifte das Schwermetallchelat
in der Pflanze eine glinstigere Stabilit&dtskonstante besitzen als
die Organo-Komplexe, die Scholz (1964), Tiffin (1967) und HOfner
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(1968, 1969) im Exsudat dekapitierter Pflanzen nachgewiesen
haben.

Bei Steigerung des Schwermetallgehaltes im Ndhrmedium konnte
eine nicht unwesentliche Beeinflussung des gesamten Mineral-
stoffwechsels der Pflanzen festgestellt werden. Vor allem fihrt
die Steigerung der Zinkgaben zu einer intensiveren Calcium-Auf-
nahme, wie sie auch bei nicht-zinkresistenten Pflanzen beobach-
tet wurde (Scharrer und Jung 1956, Rosell und Ulrich 1964,
Drouineau und Mazoyer 1962). Ferner ist eine Wechselbeziehung
zwischen Zink und Mangan derart vorhanden, daB bei sehr nie-
drigen Zinkgaben eine hohe Manganaufnahme erfolgt. Dieser auch
bei Zuckerriiben (Rosell und Ulrich 1964) festgestellte Antago-
nismus steht allerdings nicht im Einklang mit der Forderung
nach spezifischen Carriersystemen flir Zink und Mangan (Bowen
1969), wenn auch in der Funktion das Mangan das Zink in einigen
Enzymsystemen, z. B. in Enolasen und Oxalsdure-Decarboxylasen
(Miller 1958, Nason 1958) ersetzen kann.

Wurden Zink und Kupfer zusammen in &dquimolaren Mengen in einer
Ndhrldsung angeboten, dann wurde die Kupfer- und Zinkaufnahme
durch die Silene cucubalus-8kotypen Marsberg und Blankenrode

im Vergleich zu N&hrmedien, die nur Zink oder nur Kupfer ent-
hielten, merklich reduziert. Diese schon von Malavolta et al.
(1956), Dunne (1956) sowie Hawf und Schmid (1967) beobachtete
kompetitive Hemmung deutet Bowen (1969) als Wettbewerb um den-
selben Carrier. Dieser Antagonismus k&nnte auch den filir Schwer-
metallstandorte geringen Kupfer- und Zinkgehalt der Pflanzen
kupfer- und zinkreicher B&den der Mansfelder Mulde (Ernst 1966)
erkldren. Andererseits lassen aber die gegenteiligen Befunde

an den Silene cucubalus Populationen von Imsbach und Solnhofen
Zweifel an der Allgemeingliltigkeit dieser Carrier-Hypothese auf-
kommen.

Wenn die Stoffproduktion als eine spezifische Reaktion der
Pflanzen auf die gebotenen Schwermetalle zum MaBSstab filir die
Resistenz der Pflanzen gegen Schwermetalle genommen wird, dann
bestdtigen die an verschiedenen Ukotypen von Silene cucubalus
durchgefiihrten Versuche nicht nur die hohe Zinkvertr&glichkeit
der Populationen zinkreicher B&den (Baumeister 1954, Baumeister
und Burghardt 1956, Wachsmann 1959, Br&ker 1963, Gries 1966,
Ernst 1968a) sowie die hohe Kupfervertrdglichkeit der Pflanzen
kupferreicher B&den (Wachsmann 1959, Schiller 1971), sondern sie
lassen auch erkennen, daB Populationen kupferreicher Bdden trotz
der geringeren physiologischen Toxizitdt des Zinks keineswegs
zinkresistent sind. D. h. es liegt eine spezifische Schwermetall-
resistenz vor, wie sie mit Hilfe der "rooting technique" - ein
abgekilirztes Wasserkulturverfahren - von Gregory et al. (1965)

an Populationen von Agrostis tenuis flir Kupfer, Zink und Blei,
sowie von Howard-Williams (1969) an Populationen der afrikani-
schen Labiate Becium homblei filir Kupfer, Kobalt und Nickel nach-
gewiesen wurde. Bei Silene cucubalus ist die spezifische Resi-
stenz gegen Kupfer (Ernst 1969b) ebenso ein mendelndes Merk-
mal mit dominantem Erbgang wie die Resistenz gegen Zink (Broker
1963).

Da die Wurzeln dasjenige Organ der Pflanze sind, das den Ein-
tritt der Schwermetalle in den pflanzlichen Stoffwechsel voll-
zieht und das auf toxische Schwermetallmengen am schnellsten
mit einer Wachstumshemmung reagiert, lag es nahe, die Resistenz-
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unterschiede innerhalb von Populationen in Differenzen der
Schwermetallaufnahme und des Ionenhaushaltes zu suchen. Bei ei-
nem gleichzeitigen Angebot von Kupfer und Zink in &quimolaren
Konzentrationen ergab sich fiir Silene cucubalus Populationen
kein mit der spezifischen Schwermetallresistenz in Beziehung
stehender Zusammenhang. Vielmehr zeigten alle Ukotypen eine
Bevorzugung der Zinkaufnahme. Hingegen scheint in der Vertei-
lung der Schwermetalle auf die Organe eine gewisse Beziehung
zur Schwermetallresistenz zu bestehen, indem die Kupferdkotypen
eine hShere Kupferkonzentration in den Bl&dttern aufweisen als
nicht-resistente 8kotypen. Auch Schiller (1971) findet bei der
Population Marsberg eine bevorzugte Anreicherung des Kupfers

in den Bldttern im Vergleich zur nicht-kupferresistenten Popu-
lation Blankenrode.

Eine weitere M&glichkeit zum Verstdndnis der Physiologie der
Schwermetallresistenz liegt in der subzelluldren Verteilung der
Schwermetalle bzw. in der Bindungsform der Schwermetalle innexr-
halb der Zelle. Hinsichtlich der subzelluliren Verteilung der
Schwermetalle konnten keine mit der spezifischen Schwermetall-
resistenz der Silene cucubalus Populationen gekoppelten Beson-
derheiten festgestellt werden. Daflir konnte aber der Nachweis
einer stark organ- bzw. organellspezifischen subzellul&ren Ver-
teilung von Zink und Kupfer flir alle untersuchten Populationen
erbracht werden. So ist in der Wurzel von Silene cucubalus
ebenso wie in den Wurzeln schwermetallresistenter Populationen
von Agrostis tenuis (Turner 1970, Turner und Marshall 1971) der
groBte Teil des Zinks und Kupfers in den Zellwdnden vorhanden.
Ahnliche Befunde erzielten auch Cartwright (1966) an Trifolium
subterraneum und Diez~-Altares et al. (1967) an Getreide. Dem-
gegenilber liegen die Schwermetalle in den Bl&dttern vornehmlich
in wasserl®slicher Form, d. h. in der Vakuole vor, wie schon
friher Analysen der Zells&dfte von Schwermetallpflanzen gezeigt
haben (Ernst 1968c). Diese organspezifischen Unterschiede wur-
den durch fraktionierte Extraktionsverfahren insoweit bestédtigt,
als Zink und Kupfer in vielen Pflanzen schwermetallreicher Bdden
in den Wurzeln dominierend in schwerldslicher, in den Bl&ttern
in wasserl8slicher Form vorliegen (Ernst 1969, 1972, Reilly 1969,
Ernst und Weinert 1972).

Da der grdBte Teil der Schwermetalle innerhalb der Bl&tter in der
Vakuole vorliegt, miissen die Schwermetalle durch den Protoplasten
transportiert werden. Dazu ist eine protoplasmatische Resistenz
gegen Schwermetalle notwendig. Die protoplasmatischen Resistenz-
teste haben wiederum eine spezifische Schwermetallresistenz fir
Zink und Kupfer der Silene cucubalus Populationen ergeben (vgl.
Gries 1966, Riither 1967, Schiller 1971), die die von Repp (1963)
postulierte allgemeine Schwermetallresistenz der Pflanzen kupfer-
reicher Bdden eindeutig widerlegen. Auch fiir Nickel konnte eine
spezifische protoplasmatische Resistenz gefunden werden (Ernst
1972).

Insgesamt ist festzustellen, daB die Schwermetallresistenz der
Pflanzen zwar eine genetische Anpassung an die besonderen mine-
ralischen Verhdltnisse des Bodens ist, daB8 sie aber keineswegs
in der Schwermetallaufnahme und im Mineralstoffhaushalt dieser
Pflanzen begriindet ist. Vielmehr diirfte sie, wie die protoplas-
matischen Resistenzteste andeuten, in der Beeinflussung der
Enzymaktivitédten liegen. Die Untersuchungen hieriiber sind be-
reits im Gange.
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Zusammenfassung

1. Der EinfluB der Zink- bzw. der Zink- und Kupferdlingung auf
die Stoffproduktion, die Ionenaufnahme und den Mineralstoffhaus-
halt einer zinkresistenten Population von Festuca ovina und
unterschiedlich schwermetallresistenter Populationen von Silene
cucubalus werden im Hinblick auf die physiologischen Grundlagen
der Zink- bzw. Kupferresistenz untersucht.

2. Die Zinkaufnahme von Festuca ovina ist mit derjenigen von
Silene cucubalus vergleichbar; Unterschiede in der aufgenommenen
Zinkmenge lassen sich aus der niedrigeren Kationenumtauschkapa-
zit&dt der Gramineenwurzeln erklé&ren.

3. Das Zink ist in den Wurzeln vornehmlich in s&durel&slicher, in
den Bl&ttern in wasserldslicher Form vorhanden. Mit ErhShung
des Zinkgehaltes nehmen diese Fraktionen jeweils zu.

4. Fir Silene cucubalus wird eine spezifische protoplasmatische
Resistenz der Populationen gegen die jeweils im Boden des Wuchs-
ortes reichlich vorhandenen Schwermetalle ermittelt.

5. Fiir unterschiedlich resistente Populationen von Silene cucu-
balus wird bezliglich der Zink- und Kupferaufnahme kein Zusammen-
hang mit der jeweiligen Resistenzeigenschaft festgestellt. Le-
diglich bei zwei Populationen wird ein Kupfer-Zink-Antagonismus
ermittelt.

6. Hinsichtlich der subzelluldren Verteilung der Schwermetalle
werden keine mit der spezifischen Schwermetallresistenz in Zu-
sammenhang stehenden Beziehungen gefunden. In allen Populatio-
nen von Silene cucubalus sind Zink und Kupfer innerhalb der Wur-
zeln hauptsdchlich in den Zellwdnden und innerhalb der Blé&tter
in den Zellvakuolen lokalisiert.
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