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Turgorine, Hormone der endogenen Tagesrhythmik
hoéher organisierter Pflanzen -
Nachweis, Isolierung, Strukturaufkldarung, Synthese und Wirkung**

Yon Hermann Schildknecht*

Professor Adolf Butenand: zum 80. Geburtstag gewidmet

Die auffallendste Lebenserscheinung ist die Bewegung, die man auch bei hoher organisier-
ten Pflanzen eindrucksvoll wahrnimmt, wenn durch eine Art ,,Flucht aus dem Raum* z.B.
die Sinnpflanze nach Beriihrung plétzlich ,,verschwindet‘‘, oder wenn alle Fiederblittchen
einer Akazie abends sich paarweise so zusammenlegen, als wiirde der Baum ,,schlafen*.
Muskeln fiir die Lageédnderung ihrer Organe im Raum haben diese Pflanzen nicht. Anstelle
der Kontraktion eines ,primitiv** gebliecbenen Actomyosinsystems wird bei dieser Bewe-
gungsmechanik der hydrostatische Innendruck der Zellsaftvakuolen - der Turgor - in den
Parenchymzellen der Bewegungsorgane oft drastisch und einseitig verringert. Kurzfristig
und manchmal plétzlich dndert sich nach der Perception eines duBeren Reizes die Semiper-
meabilitit der Plasmagrenzschichten und, vermittelt durch eine Reizleitung, auch des gan-
zen Symplasten eines vielzelligen pflanzlichen Organismus. Die Phytohormone, welche die
molekulare Basis der hier diskutierten Bewegungsphysiologie bilden, sind isoliert und
strukturell aufgeklirt worden. Diese als Turgorine bezeichneten chemischen Agonisten der
Phytodynamik 16sen die Blattbewegungen aus; dariiber hinaus steuern sie sehr wahrschein-
lich auch, eventuell gemeinsam mit anderen Phytohormonen, die stomatire Transpiration
tiber den Mechanismus der Spaltoffnungen. Somit ermdglichen die Turgorine nicht nur
eine Temperaturregulierung, sondern sogar ihren eigenen Transport im Saftstrom des

Pflanzenkorpers.

1. Zum Geleit

Alexander der Grofie hat auf seinen Feldziigen dem Ge-
neralstab befohlen, die ,,Wissenschaftlichen Erkundigun-
gen* - die ,iotopiou, wie sie schon Jahrhunderte frither
von den loniern genannt wurden - sorgfiltig niederzu-
schreiben. Nachher wurden alle diese Berichte bei der
Griindung des Weltreiches im Reichsarchiv zu Babylon ge-
sammelt. Hier fertigte man auch fir die gelehrte Welt
wichtige Ausziige an, die spiter Anreiz und Grundlage fiir
Theophrasts groBartige ,,Pflanzengeographie* waren, in
der er die botanischen Forschungen des Alexanderzuges
umfassend und sachkundig verarbeitete und die ,,Physio-
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gnomie* und das ,,Verhalten* vor allem der Gewichse des
Morgenlandes erstmals schilderte. Ganz besonders wid-
mete sich Theophrast den Biumen mit gefiederten Blattern
— mit ihrem lichten Schatten - und beschreibt diese mit
dem Wort 10 ntepuy®ddegl.

Mimosa asperata L., die Sinnpflanze des Altertums,
zeigt diese Blattform sogar zweifach. Wie Threophrast tref-
fend sagte, ist es dadurch der wunderbaren Mimose von
Memphis méglich, bei Beriihrung in sich zusammenzufal-
len - sie vertrocknet! Nach einer Weile aber erholt sie sich
und steht dann wieder in voller Kraft!,

Damit hat Theophrast wohl zum ersten Mal ein pflanzli-
ches Mimikry beschrieben, wovon es inzwischen weitere
Beispiele bei den attraktiven Orchideen und den insekten-
lockenden Pflanzen gibt®®.

DaB die Griechen als vorziigliche Beobachter schon da-
mals das Zusammenfallen und die nachfolgende Erho-
lungsphase mit der Ab- bzw. Zunahme des Zelldruckes -
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des Turgors - in Verbindung brachten, beweist allein
schon der Ausdruck deavawvopeva (verschmachtend vor
Durst)™,

Seit dieser vorchristlichen Zeit ist die Sinnpflanze bis
heute das Versuchs- und Testobjekt fiir Generationen ex-
perimentierender Naturforscher des Abendlandes geblie-
ben, die das Phéinomen der Turgorbewegung ortsgebunde-
ner Pflanzen aufzukldren hofften.

2. Okologische Pflanzenphysiologie

Aufgabe dieser relativ jungen naturwissenschaftlichen
Disziplin'® ist es, das Pflanzendasein und seine Anpassung
an die Umwelt physiologisch und biochemisch so zu be-
schreiben, daB dabei selbst die molekulare Ebene erfafit
wird und somit besonders die Wirkstoffe der ,,Chemischen
Pflanzendkologie* beriicksichtigt werden.

Heute weil man, daB die Wachstums- und Entwick-
lungsvorginge hoherer Pflanzen durch Phytohormone!”
beeinfluBt werden. Wie die Hormone des menschlichen
und tierischen Organismus kdnnen sie in bestimmten Ge-
weben gebildet und von hier aus zu den Zielorganen trans-
portiert werden. Das ist jedoch nicht immer so. Es gibt
mehrere Beispiele dafiir, daB3 sogenannte Hormone auch
dort wirksam sind, wo sie freigesetzt wurden. Man kénnte
solche ,,Gewebshormone* mit den Prostaglandinen des
tierischen Organismus vergleichen. Es wiire aber nicht
richtig, diese Phytohormone wegen der mangelnden Ein-
deutigkeit des Hormonbegriffs als Effektoren zu bezeich-
nen, da man hierzu auch Herbizide zihlt, die wohl hormo-
nell wirksam sein kdnnen, aber nicht in der Natur vorkom-
men, wie z.B. der synthetische Wachstumsregulator 2,4-
Dichlorphenoxyessigsure.

2.1. Phytohormone

Anders als die tierischen wirken die pflanzlichen Hor-
mone wenig spezifisch, und viele physiologische Vorginge
werden durch mehrere Hormone beeinflufit. Um einen er-
sten Uberblick iiber das komplexe Hormonsystem hoherer
Pflanzen zu gewinnen, unterscheidet man aufgrund ihrer
Struktur und Wirkung vier wichtige Hormonklassen. Ne-
ben den Auxinen, Gibberellinen, Cytokininen und Abscisi-
nen (vgl. Tabelle 5) muB aber auch der chemisch einfach-
ste Wachstumsregulator, Ethylen, genannt werden. Thm
kommt insofern eine Sonderstellung zu, als es mit seiner
ausgeprigten Wirkungsvielfalt neben Wachstumsvorgin-
gen die Samenkeimung, die Knospen- und Bliitenbildung,
die Fruchtreife und die Wurzelbildung in enger Wechsel-
wirkung mit den genannten Hormonen beeinflufit.

Allen Phytohormonen kommt eine gemeinsame physio-
logische Eigenschaft zu: Sie wirken auf und iiber Plasma-
membranen. Dies trifft besonders fiir die Hormone der
schnellen Bewegung ortsgebundener Pflanzen zu; die che-
mische Struktur dieser Hormone war aber bis vor wenigen
Jahren nicht bekannt. Das steht im krassen Gegensatz
dazu, dal man von ihrer Wirkung schon seit Jahrtausen-
den weil3.
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2.2. Phytodynamik

Den Glanzpunkt in der Entwicklung der Phytodynamik
bildet nach den Worten von Julius Sachs™ ,eine Abhand-
lung Ernst Wilhelm von Briickes iiber die Bewegung der
Mimosenblitter (1848), die geradezu das Vorbild fiir jede
weitere Untersuchung auf diesem Gebiet geworden ist*.
Fiir die Erklirung der Phytodynamik waren vor allem die
klare Darlegung der Spannung zwischen dem Gefa8biin-
del und dem turgeszenten Parenchymmantel und die Zu-
riickfithrung der periodischen Reizbewegungen auf Was-
serbewegungen in den antagonistischen Parenchymmassen
methodisch wichtig.

Die Bewegungen ortsgebundener hdherer Pflanzen kon-
nen eben nur durch Wasserbewegungen und die damit ver-
bundenen Druckinderungen in den Bewegungsorganen
zustande kommen, denn die fiir Tiere typischen Muskeln
fehlen.

Wohl sind kontraktile Proteine aus Bewegungsorganen
isoliert worden®, die jedoch nicht dieselben biochemi-
schen Eigenschaften aufweisen wie die aus Muskeln iso-
lierten Proteine. Auch unsere Versuche!'”, cytochemisch
kontraktile Elemente in Anlehnung an die Methode von
Th. Wieland et al.'" mit fluoresceinmarkiertem Phalloidin
und Cytochalasin B nachzuweisen, gaben keine eindeuti-
gen Resultate, was wahrscheinlich darauf zuriickzufiihren
ist, daB} die Reagentien iiberhaupt nicht in die Pflanzenzel-
len eindringen.

Es sind also osmostische Krifte, die durch Turgorinde-
rungen zu den pflanzlichen Turgor- oder Variationsbewe-
gungen fiihren.

2.2.1. Turgorbewegungen

Allein durch Zu- oder Abnahme des Turgors verkiirzen
oder verldngern sich die Zellen, d.h. sie bewegen sich.
Auch fiir die Bewegung eines Organs braucht sich lediglich
der Turgor von einer Seite zu dndern. Bei der lebenswichti-
gen Spaltoffnungsbewegung fithrt die Turgorzunahme zu
einer Krimmung, die Turgorabnahme zu einer Streckung
der SchlieBzellen.

Fiir die Erforschung der Bewegungsphysiologie waren
und sind die sichtbaren Blattbewegungen von besonderer
Bedeutung. Sie werden ermdglicht durch Blattgelenke
(Scharniereffekt), deren anatomischer Bau den Ablauf der
Bewegungen bestimmt - unabhéngig von der Reizrichtung,.
In diesem Fall spricht man von einer Nastie, die je nach
dem auslésenden Reiz verschieden bezeichnet wird: Seis-
monastie (Erschiitterung), Thigmonastie (Berithrung),
Traumatonastie (Verletzung), Photonastie (Licht) und
Thermonastie (Wirme).

2.2.2. Der Pulvinus - Motororgan der Blattbewegungen

Nachdem Briicke erkannt hatte'?, daB die Bewegung
der Blattgelenke - der Pulvini (vgl. Fig. 3 und 4) - auf einer
Turgordnderung beruht, wurde das Erschlaffen des vor der
Bewegung stark turgeszenten ab- und adaxialen Motorge-
webes durch das Austreten von Zellfliissigkeit in die Inter-
cellularen gedeutet"*). Der plétzliche Turgorverlust aller
erregbaren Pulvinusmotorzellen verursacht eine meBbare
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Verkiirzung des diinnwandigen abaxialen Motorgewebes.
Das wesentlich dickere adaxiale Gewebe erféhrt hingegen
kaum eine Lingeninderung und funktioniert als Gelenk-
aufhiangung!'¥ (vgl. Fig. 4).

Im Innern der Motorzellen in den Blattgelenken befin-
den sich eine Tannin- und eine Zentralvakuole!”®. Wih-
rend der Bewegung, also der Forminderung der beiden
Vakuolen, kommt es zur Wanderung von Ca?*-lIonen''®),
Gleichzeitig werden groBe Mengen von K*- und Cl~-Io-
nen in die Intercellularen ausgestoflen, was ein Aktionspo-
tential verursacht!'’. In der folgenden Rekonstitutions-
phase nimmt die Tanninvakuole wieder ihre urspriingliche
sphirische Form an. Das Refraktirstadium fiir das Ruhe-
potential liegt zwischen 2 und 3 min!"¥, wihrend bis zu 20
min vergehen kdnnen, bis die Pulvini wieder ihre normale
Tagesposition eingenommen haben.

Pfeffer vermutete schon 1912!'®, daB der schnelle Tur-
gorverlust durch eine aktive Kontraktion des Protoplasten,
verbunden mit einer gleichzeitigen Erh§hung der Mem-
branpermeabilitdt, hervorgerufen wird. Mehrere Autoren
versuchten deshalb, eine Beteiligung des ATP-ATPase-Sy-
stems an der Blattbewegung nach Art der tierischen Mus-
kelkontraktion nachzuweisen!"®\. Driessche?® beobachtete
bei Applikation von Mersalyl, einem ATPase-blockieren-
den Agens, an gedffneten Primirblittern ein SchlieBen der
Fiederchen. Dies weist jedoch eher auf ein energieverbrau-
chendes System hin, das zur Aufrechterhaltung des Tur-
gors und damit der ge6ffneten Tagesposition nétig ist.

2.2.3. Die Reizleitung in Mimosa pudica L.

Der Mechanismus der schnellen Reizleitung ist auch
heute noch das umstrittenste Thema der Mimosenfor-
schung.

Wie schon angedeutet, bestimmen Differenzen im Tur-
gor zwischen SchlieB- und Nebenzellen den Offnungsgrad
der Stomata. Man kann annehmen, daf§ Turgordifferenzen
sich in gréBeren Dimensionen ausbreiten. So wurde schon
vor der Jahrhundertwende vermutet®, daB der Stimulus
in Form einer Druckinderung in einem das Phloem!!
durchziehenden Netz von ,,Schlauchzellen“?? durch die
ganze Pflanze weitergegeben wird. Durch den Versuch von
Macdougal®?, der die basalen Enden abgeschnittener Mi-
mosensprosse mit einer Druckpumpe verband und trotz
plotzlicher Druckinderungen keine Reaktion beobachtete,
war diese Theorie aber nicht linger zu halten.

Wie vor allem der Elektrophysiologe Bose'®! in Kalkutta
- mit M. pudica L. und anderen sensitiven und nicht sensi-
tiven Pflanzen experimentierend - zeigte, ist die Ausbrei-
tung elektrischer Potentialdifferenzen eine weitere Mdg-
lichkeit der Kommunikation zwischen Zellen oder Orga-
nen. Bose fand, daB die Erregung von einem Aktionspo-
tential begleitet wird, das schnell durch Stamm und Blatt-
stiel 1duft. So kam er zur Ansicht, dafl der Stimulus in der
Pflanze wie im tierischen Nervensystem weitergeleitet
wird.

Die Riccasche Reizleitungstheorie eines im Saftstrom
transportierten ,,Wundhormons** wurde heftig angegriffen.
Herbert® beobachtete eine Reizleitung im priméren Blatt-
stiel, obwohl er das Xylem!™ durchtrennt hatte; der Reiz

[*] Das Phloem ist der Siebteil, das Xylem der Holzteil des GefaBbtindels.
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muBte also durch das noch intakte Phloem gewandert
sein.

Bereits 1908 hat Linsbauer bei Verinderung von In-
tensitit und Art des Reizes verschiedene Leitungsge-
schwindigkeiten messen kénnen, die sogar eine Gréfien-
ordnung von 10-40 cm/s erreichten. Diese Werte wurden
dann auch durch die elektrophysiologischen Arbeiten von
Bose'® 2% umd Umrath®" bestitigt. Snow'?®?%, der die che-
monastischen Reizleitungsgeschwindigkeiten mit ange-
firbten Mimosenextrakten bestimmte, gab Hochstwerte
von 8 bis 20 cm/min an.

Houwink war wohl der erste, der versuchte, die stoffliche
und die elektrische Reizleitung zu kombinieren®”, Er fand
zwei Arten von Reizleitung: einen sehr schnellen Einzelak-
tionsstrom, der sich in toten Gewebeteilen nicht fortsetzen
kann, und einen Reizstrom mit wesentlich kleinerer Ge-
schwindigkeit, der jedoch selbst tote Gewebezonen durch-
quert. Er nannte ihn ,,Variation".

Sibaoka®" bestitigte die unterschiedlichen Reizleitungs-
geschwindigkeiten und gab ihnen die Bezeichnung s-wave
(s=slow, einige mm/s), m-wave (m=middle, 5-40 mm/s)
und eine dritte, bereits von Houwink erkannte, schneller
als 60 mm/s laufende Welle, die r-wave (r=rapid). Hou-
wink war es auch, der schlieBlich die Reizleitung folgen-
dermaBen darstellte: Der im Xylemsaft transportierte
Reizstoff ruft im angrenzenden Gewebe eine Antwort in
Form eines Variationspotentials (s-wave) hervor. Entweder
der Signalstoff selbst oder das durch ihn erzeugte Varia-
tionspotential 16st ein schnelles Aktionspotential (m- oder
r-wave) aus, das dem langsameren Variationspotential vor-
auslaufen kann.

3. Die Schlafbewegungen der Pflanzen

Vielleicht die wunderbarste Beobachtung in der Pflan-
zenphysiologie gelang 325 v. Chr. dem Admiral Alexanders
des Grofien, Androsthenes von Thasos, auf der Bahrein-In-
sel Tylos: Er stellte die nyktitropischen Bewegungen an den
Fiederblittern von Tamarindus indica L. fest (Fig. 1)P%.
Der Grieche war tief beeindruckt davon, daB sich auch
Pflanzen bewegen konnen, und noch mehr, daB, von einem
bis heute unbekannten pflanzlichen Innenleben dirigiert, die

Fig. 1. Tamarindus indica L. am Tag (links) und in der Nacht (rechts).
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Blattfiedern eines groBen Baumes sich leise solange in der
Dédmmerung zusammenlegen, bis man sagen kann, der
Baum schlift: kadeddel

Als Androsthenes, wie schon sein Vorginger Archias von
Pella, das wilde, von heulender Brandung umtoste Kap
Musandam mit den gefihrlichen Felsinseln im Persischen
Golf mit einem DreiBigruderer nicht zu umschiffen ver-
mochte, betrachtete er dafiir mit deutlich wissenschaftli-
chem Interesse die Pflanzenwelt einer bis dahin unbekann-
ten Kiiste im Wunderland Arabiens. Sein Bericht blieb
zwei Jahrtausende lang das einzige wissenschaftliche
Zeugnis iiber diese kleine paradiesische Inselgruppe mit
ihrer pflanzlichen Wunderwelt. Leider ging das Original
friih verloren. Wir finden aber eine gute Abschrift in Theo-
phrasts Pflanzengeographie™.

Androsthenes schilderte die tagesperiodische Bewegung
der Fiederblitter der Tamarinde in ihren vier Stadien so
meisterhaft, daB dieses pflanzliche Bewegungsphinomen
seitdem niemals mehr besser beschrieben wurde. Es ist das
erste Dokument des Pflanzenschlafs, der erst einige Jahr-
hunderte spiter durch das Verhalten der Sinnpflanze M.
pudica L. allbekannt werden sollte, als der Astronom de
Mairan 1729 beobachtete, daB die tagesperiodischen Blatt-
bewegungen nicht direkt dem Wechsel des Tageslichtes ge-
horchen.

3.1. Die Innere Uhr der Pflanzen

Die Sinnpflanze M. pudica L. schlieBt und 6ffnet ihre
Fiederblitter auch dann zur gewohnten Zeit, wenn man sie
fiir ein paar Tage, wie de Mairan es tat, in einen dunklen
Wandschrank stellt. Nach dem Bericht von du Fay® in
den Abhandlungen der Kéniglich Franzdsischen Akade-
mie der Wissenschaften zu Paris fiihlt die Sensitive also die
Sonne, ohne sie zu sehen. Damit war die ,,Jnnere Uhr* der
Pflanzen entdeckt. Demnach hat die regelmiBige Umdre-
hung unseres Erdkérpers im Laufe der Evolution sich
selbst Pflanzen so mitgeteilt, daB der Tag-Nacht-Rhythmus
von ihnen, nun erblich geworden, eigenstéindig nachvollzo-
gen wird.

Spiter haben Zinn 1759”% am Beispiel der Bohne und de
Candolle 1832P% an Mimosa, Oxalis und Phaseolus besti-
tigt, daB sich periodische Blattbewegungen auch im Dau-
erlicht fortsetzen kdnnen. Jetzt war das Interesse fast aller
bedeutenden Pflanzenphysiologen - Darwin, Dutrochet,
Hofmeister, Sachs und Pfeffer™ - am Bewegungsverhalten
gefiederter Blitter geweckt. Diese Forscher versuchten zu
ergriinden, wie die Bewegungen zustande kommen - aber
auch, warum sie existieren und was ihre Periodizitit verur-
sacht.

Auch bei diesen Grundlagenforschungen waren Entdek-
kungen von fundamentaler Bedeutung zu erwarten. So
stieB Pfeffer bei seinen Experimenten iiber die Reizbarkeit
der Mimosenblitter auf eine ,,auffallend hohe hydrostati-
sche Druckkraft™, was ihn veranlaBte, die physikalischen
Ursachen zu ergriinden, die er in seinen beriihmten ,,Os-
motischen Untersuchungen*‘ 1877 dargelegt hat. Schon die
ersten Modelle der in keiner naturwissenschaftlichen Ele-
mentarvorlesung fehlenden Pfefferschen Zelle wurden
schlieBlich die Grundlage fiir van’t Hoffs Theorie der Lo-
sungen.
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3.1.1. Circadiane Rhythmen

Durch das Studium der endogenen oder autonomen Ta-
gesthythmik wurde die ,circadiane Rhythmik* definier-
bar. Halberg® versteht darunter Rhythmen, die sich unter
konstanten Bedingungen fortsetzen, vor allem bei konstan-
ter Temperatur im Dauerlicht oder Dauerdunkel, dann
aber mit Perioden von ungefihr 24 h.

Das Interesse an diesen Rhythmen hat in den letzten
Jahren stark zugenommen, da die groBe Bedeutung der
Phinomene nicht nur fiir die Biologie erkannt wurde. Hier
sind viele biologische Beobachtungen zusammengetragen
worden, wie man dem BuchP” des Pioniers auf diesem Ge-
biet, Biinning, entnehmen kann. Die finalen Wirkstoffe der
endogenen Rhythmik blieben bisher aber unerkannt (vgl.
Abschnitt 4.4.1).

3.2. Endogene Chemonastie

Als sich Linné 1755 mit der periodischen Bewegung der
Laubblitter beschiftigte, begniigte er sich damit, diese Er-
scheinung an zahlreichen Pflanzenarten zu beschreiben
und sie als ,,Pflanzenschlaf** zu bezeichnen. Pfeffer faBte
die gleichen Erscheinungen 1875 unter dem Begriff ,,Nyk-
tinastie zusammen und vermutete, daB ,gerade chemi-
sche Reize eine hervorragende Rolle bei der selbstregula-
torischen Lenkung des Innengetriebes, somit auch der au-
tonomen (endogenen) Bewegung spielen*‘. Schon sein Leh-
rer Sachs rechnete 1863 mit einer Beteiligung ,innerer
Faktoren® bei der sichtbaren pflanzlichen Rhythmik. Wir
diirfen demnach immer dann von einer ,,endogenen Che-
monastie* sprechen, wenn eine Bewegung unbeeinflufit in
ihrem Richtungsverlauf von Wirkstoffen induziert wird,
die in der Pflanze selbst erzeugt werden.

Das war fiir uns schon vor 30 Jahren AnlaB genug, dem
vermuteten endogenen Wirkstoff - spiter als ,,Leaf Move-
ment Factor* (LMF) bezeichnet - oder vielleicht sogar ei-
nem neuen Phytohormon nachzuspiiren. Solche Wirkstoffe
konnten eventuell die chemische Kraft mehrerer pflanzli-
cher Bewegungen sein.

3.2.1. Biotest auf die Wirkstoffe der Seismo- und Nyctinastie

Zuerst versuchte Ricca 1916P® durch sein Glasréhrenex-
periment, Reizstoffe in Mimosa pudica L. nachzuweisen.
Er verband die beiden Teile eines zerschnittenen Sprosses
der Mimose durch ein mit einer Salzlésung oder auch mit
Wasser gefiilltey Glasrohrchen. Ein an einem SproBteil
vorgenommener Reiz wird dann nach Ricca als Reizsub-
stanz durch die Ldsung fortgeleitet und 16st im anderen
Sprofiteil die bekannte Bewegungsreaktion der Fieder-
blittchen aus.

Wir haben uns seit zehn Jahren immer wieder bemiiht,
dieses wegweisende Experiment von Ricca zu reproduzie-
ren - jedoch ohne Erfolg. Aber wenigstens gab der Glas-
rohrenversuch das Vorbild fiir einen heute noch aktuellen
Biotest auf turgoraktive Bewegungsstoffe.

Man kann als Naturstoffchemiker nicht genug betonen,
daB die Losung eines Wirkstoffproblems charakteristisch
durch den gewihlten Biotest beeinfluBt wird. Durch ihn
wird - manchmal einseitig orientiert - die Natur befragt,
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und die Art der Antwort wird schon allein durch die An-
ordnung eines bestimmten Objektes im Test vorgegeben.
Dariiber hinaus sind nach den Worten Dorfflings™” ,,Hor-
mone chemische Signale, deren Beantwortung durch das
lebende System verschieden ausfallen kann, je nachdem in
welcher Disposition es sich gerade befindet oder je nach-
dem wie stark das Signal ist oder aus welcher Richtung es
kommt*. Bei dem von uns gewihlten Biotest an einem le-
benden Blatt glauben wir, die gesuchten Phytohormone
noch am ehesten funktionsgerecht wie bei einer intakten
Pflanze nachweisen zu konnen. Dabei werden zwei fiir die
Hormonwirkung wichtige Kriterien - Transport zum Ziel-
organ und sichtbare Ausldsung des physiologischen Effek-
tes am Zielorgan - verbunden.

Stellt man ein von einer Mimosenpflanze abgetrenntes
und spiter regeneriertes Blatt in eine vermeintliche Wirk-
stofflésung (Fig. 2), so bringt der Saftstrom, mehr oder

Fig. 2. Biotest zur Detektion von turgoraktiven Phytohormonen. Der ge-
suchte Wirkstoff befindet sich in einer kleinen Glasvase und wird vom Sten-
gel eines Fiederblattes der M. pudica L. aufgesaugt. Nach kurzer Zeit legen
sich die Fiederchen aneinander.

minder durch die AuBentemperatur und die Luftfeuchtig-
keit beeinflufit, das Phytohormon zum Wirkungsort, d.h.
zu den Pulvini. Hier (Fig. 3) reagieren die Biomembranen
so stark, daB durch sichtbare Turgorinderungen die Fie-
derchen sich paarweise schnell zusammenlegen, bis das
ganze Blatt die typische Reizstellung eingenommen hat.
Neben den tertidren werden auch die primiren Pulvini
durch diese Substanzen gereizt. Die Reaktion der Primir-

Fig. 3. Schematische Zeichnung eines Mimosenblattes am HauptsproB, pri-
mirer (P.P.), sekundirer (S.P.) und tertidrer Pulvinus (T.P.).
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Fig. 4. Primirer Pulvinus am Mimosenstengel, links vor und rechts nach dem
Reiz.

Fig. 5. Testsituation mit einem MimosensproB.

Fig. 6. Reizleitungsgeschwindigkeit am beblatterten SproB von M. pudica L.
nach einem chemonastischen Reiz.

gelenke erkennt man dabei am Sinken des Blattstiels (Fig.
4). Wir beobachteten auBlerdem, daB die Pulvini meist ent-
sprechend ihrer Position und dem akropetalen Fortschrei-
ten des chemonastischen Stimulus nacheinander reagieren
(vgl. Fig. 5 und 6). Die Verdiinnung, in der die reizauslo-
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sende Wirkung noch feststellbar ist, kann als weiteres Kri-
terium fiir den Hormoncharakter der Reizstoffe angesehen
werden. Bereits 1936 berichtete Fitting™, daB der wiBrige
Extrakt von 1 g frischen Mimosenblittern, gelost in 500 g,
unter optimalen Bedingungen sogar noch in 5000 g Was-
ser, die spezifische Mimosenreaktion im Fiederblatt-Test
ausldst. Demnach sind die beim Test erkennbaren Bewe-
gungen keinesfalls das Resultat einer Alles-oder-Nichts-
Reaktion; schon Fitting registrierte eine verwertbare Bezie-
hung zwischen Reizstdrke und Reizerfolg. Vielmehr haben
wir bei den von uns beobachteten Bewegungsreaktionen
eine quantitative Beziehung zwischen Reiz- und Reakti-
onsgréBe nachgewiesen. Die von Sibaoka"® gefundene hy-
perbolische Abhingigkeit der Reaktionszeit von der Kon-
zentration eines Mimosenextraktes konnten wir durch eine
Dosis-Wirkungs-Kurve (Fig. 7) bestitigen und erfolgreich

t {min)—
w

o 200 50 )
¢ Img/mL] —=

Fig. 7. Dosis-Wirkungs-Kurve eines Rohextraktes aus M. pudica L. t = Reak-
tionszeit, ¢=Konzentration.

auf die Fraktions- und Anreicherungskontrolle bei der Na-
turstoffisolierung anwenden. Die Expositionszeit der Fie-
derblitter betrigt oft vicle Minuten, so daB die registrierte
Kurve nach dem Reizmengengesetz nicht nur die Intensitat
des Reizes, sondern auch die Einwirkungsdauer widerspie-
gelt (Reizmenge = Intensitat x Zeit)*",

3.2.2, Die ersten Reizstoffe aus M. pudica L.

Es war Umrath®" der zuerst darauf hinwies, daB in
mehreren Arten der Mimosaceae Wirkstoffe der gleichen
chemischen Verbindungsklasse vorkommen. Fitting"® te-
stete mehr als tausend Substanzen beziiglich ihrer chemona-
stischen Wirksamkeit an der Sinnpflanze. Sein wichtigstes
Ergebnis war, daB einige Aminosduren und Anthrachinon-
derivate bis zu einer Konzentration von 10~? bis 10~*
mol/L reizauslésend wirken, wihrend ein Mimosenex-
trakt noch bei einer Verdiinnung von 1:5000 aktiv ist.

Trotz umfangreicher Reinigungsversuche war das Er-
gebnis von Fitting"®? sowie von Soltys und Umrath et al.*
recht bescheiden: Der gesuchte Reizstoff muBte eine ,,viel-
leicht stickstoffhaltige, wahrscheinlich einbasische Oxy-
sdure vom Molekulargewicht zwischen 300 und 500* sein.
Resigniert stellt Firting fest: ,,Die weiteren Bemiihungen,
das Mimosenhormon rein zu gewinnen, miissen nunmehr
m. E. von Chemikern iilbernommen werden, die allein die
dazu offenbar erforderlichen modernen Trennmethoden
hinreichend beherrschen und iiber die entsprechenden
Hilfsmittel verfiigen*®%,
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Viele Jahre sind seitdem vergangen, und erst 1980 war es
soweit, daB man mit der hochentwickelten Tswettschen
Siulenchromatographie die gesuchten Phytohormone rein
isolieren und mit der modernen instrumentellen Analytik
strukturell aufklidren konnte.

4. Blattbewegungsstoffe
(Leaf Movement Factors, LMFs)

Immer wenn eine Pflanze die oben geschilderte ,,Schlaf-
stellung* ihrer gefiederten Blitter zeigt und diese durch
Blattgelenke mit dem Stengel verbunden sind, kann man
sicher sein, daB der Blattextrakt im beschriebenen Biotest
chemonastisch aktiv ist. Das ist besonders der Fall bei
Akazien, auch wenn sie selbst nur nyctinastisch und gar
nicht seismonastisch reagieren.

Acacia karroo aus Siidafrika ist nicht sensitiv, aber auch
sie faltet ihre Fiederchen paarweise zusammen, wenn sie
nyctinastisch oder auch nur thermonastisch reagiert, und
sieht dann wie eine gereizte Mimose aus (Fig. 8).

Fig. 8. A. karroo;, dic Fiederblitter eines Zweiges sind zum Teil (links) ther-
monastisch gereizt (Stellenbosch, Sudafrika).

Nachdem wir uns mehrmals iiberzeugt hatten, daB die
Mimosenhormone auch im Extrakt von A. karroo vorkom-
ment**! _ und wahrscheinlich in wesentlich hoherer Kon-
zentration als in der Mimose - arbeiteten wir einen Tren-
nungsgang aus, der zu reinen Wirkstoffen fithren muBte
(vgl. Schema 1)**%,

Das Ergebnis des vielstufigen und aufwendigen Tren-
nungsgangs bestdtigt, dal das komplexe Bewegungsge-
schehen auch bei Pflanzen durch eine Reizkette mit unter-
schiedlichen Wirkstoffen hervorgerufen wird. Bei der Auf-
arbeitung des Rohextraktes aus A. karroo erhielten wir
fiinf nahezu reine und aktive Fraktionen (I bis V). Chro-
matographisch konnten daraus hochreine, nur bedingt ak-
tive Faktoren neben trotz hoher Reinheit immer noch
hochaktiven Faktoren (K-PLMF 1 und 2) gewonnen wer-
den.

Auf den zuerst aus M. pudica L. isolierten Leaf Move-
ment Factor (M-LMF 1) 1 und seine Synthese*’*®! soll
hier nur hingewiesen werden, da wir immer noch nicht
seine Stellung in einer vermuteten Reizkette angeben kon-
nen und obwohl wir ihn wieder als K-LMF 1 aus A. karroo
isoliert haben.
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Extraktion mit Wasser
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Methanolfdllung

|

nBuOH/H,0O-Verteilung
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Vorfiltration iiber Biogel P-2

|

Gelchromatographie an Biogel P-2
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P-2/A

|

Sephadex G-10(H;0)

P-2/B

!

Sephadex G-10

G) Gz G3 G4
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1. Verteilungschromatographie an &H-ZO(MeOH/Hzo 96 : 4)
-~ 7/ I N\
2. Verteilungschromatographie an LH-20(MeOH/H,0 96 : 4)

~ J l NN\
| R
K-LMF 1 EtOH/H;0-Verteilungen an LH-20(90 : 10)
Hauptkomponente
K-LMF 2

/

RP 8 Mitteldrucktrennung an RP8

| Lo

Priparative HPLC an C-18
1 mM CHzCOOH

/ } \

K-LMF 3 K-PLMF 1 K-PLMF 2

+ weitere Nucleotide

Schema 1. Trennungsgang fir die chemonastisch wirksamen Hormone aus
Acacia karroo (vgl. Fig. 9 und 10). Mitteldrucktrennung durch Reversed-
Phase-Chromatographie.

COOH
HOCH, OH
HO )
HO O
o)
0 1
GH:0H LMF 1
OH OH

4.1. Nucleotide als Leaf Movement Cofactors

Aus 4.5 kg Trockenextrakt von M. pudica L. erhielten
wir nach einer Reinigungsfillung mit Methanol, lonenaus-
tausch-chromatographie und Filtration iiber Polyacryl-
amid eine von Aminosduren freie Wirkstoffldsung, aus der
wir nach einer Reinigung mit Sephadex LH 20 kristalline
M-LMF 2 und 3 isolierten*®), Vorproben wiesen auf cycli-
sche Nucleotide hin, die erst in den letzten Jahren im
pflanzlichen Gewebe nachzuweisen waren. Es war deswe-
gen eine besonders intensive spektroskopische Analyse an-
gebracht. Bereits die Absorptionsmaxima bei 254 und 275
nm und der positive Cotton-Effekt wiesen M-LMF 2 als
Guanosinderivat aus, das durch eine eingehende IR-Studie
und PFT-'H-NMR-Spektroskopie als 2',3-Guanosincyclo-
monophosphat 2 identifiziert wurde. Entsprechend erwies
sich M-LMF 3 als 2’,3’-Adenosincyclomonophosphat 3.

Angew. Chem. 95 (1983) 689-705

Beim Trennungsgang des A.-karroo-Extraktes isolierten
wir aus einer hochaktiven Fraktion (vgl. Schema 1) die
Reinsubstanzen K-LMF 2 und 3. Allein schon aufgrund
ihrer '"H-NMR-Spektren muBte es sich dabei um die cycli-
schen Nucleotide der M. pudica L. handeln.

Durch eine erweiterte und griindliche Analyse aller Be-
wegungsfaktoren, also auch der Cofaktoren, wurden in
dem fiir die beschriebenen Nucleotide typischen Frak-
tionsbereich (HPLC) zwei weitere Nucleotide erkannt, die
nach den UV-, IR- und '"H-NMR-Spektren zu schlieBen 3'-
Adenosinmonophosphat 4 und 3’-Guanosinmonophosp-
hat 5 sein muBten (vgl. Tabelle 1).

NH, \IH, ol
NF N, \/ \]/
I
N7 N
HOCH, HOCH, 0, HOCH3 0.
o, 0 O OH
’ =
o \()H O// \OH O li’—OH (o] P—-OII
Ol ()n
2 3
LMF 2 LMF 3 4 5

Tabelle 1. Vergleich der Retentionszeiten (HPLC) der Nucleotide aus M. pu-
dica L. und A. karroo. Sdule: 25x 0.8 cm, Nucleosil C-18, 5 um, 1 mm
CH,COOH, 165 bar, 5 mL/min. UV: A =254 nm.

Nucleotide authent. M. pudica A. karroo
Substanzen
t, [min}

3 2'3'-cAMP 10.3 104 10.3

4 3-AMP 8.6 8.7 8.7

2 2'3'«GMP 4.25 43 4.3

5 3-GMP 36 3.65 3.6

4.2. Periodic Leaf Movement Factors (PLMFs) aus
A. karroo (K-PLMF)

Die eben erwihnten Komponenten eines Wirkstoffbu-
ketts der nyctinastisch reagierenden afrikanischen A. kar-
roo flankieren Faktoren, die auch in reinster Form chemo-
nastisch wirksam sind. Wir haben sie als Periodic Leaf
Movement Factors (PLMF) bezeichnet, um damit auch in
dieser Nomenklatur zum Ausdruck zu bringen, daB sie die
endogenen Faktoren der tagesperiodischen Blattbewegun-

=—Transmission
—_—

0 2 & 6 8 10 1
t [min]—

Fig. 9. HPLC-Diagramm von K-PLMF 1 auf Nucleosil C-18, 5 um, Siule:
25x 0.8 cm, 1 mM CH,COOH, 165 bar, § mL/min. Ordinate: Transmission
bei A=210 nm.
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gen sind - einer nicht durch Berithrung oder Erschiitterung
reizbaren Pflanze.

Wie in Schema 1 dargestellt, fiihrten die durch Vertei-
lungschromatographie erhaltenen Fraktionen I bis V durch
eine weitere Trennung an Mitteldrucksiulen mit Reversed-
Phase-Materialien zu K-PLMF 1 und 2 in fast reiner Form.
Ohne jeglichen chemischen ,,Untergrund* gewinnt man je-
doch z.B. K-PLMF 1 erst durch HPLC an C-18-alkylier-
tem Silicagel (vgl. Fig. 9).

4.2.1. Strukturanalyse von K-PLMF 1 und 2

Erste Strukturhinweise brachte das UV-Absorptions-
spektrum, das fiir ein Gallussiurederivat sprach. Die Ana-

XO\
o CH,
) X0 Q ox
XO—S"—O—Sl(C Hj)o X0 0.
OX
X0 CO0X
mfz 227 M 836

X = Si(CHg)s

Eine erweiterte massenspektrometrische Analyse des
Trimethylsilylderivats von K-PLMF 1 ergab den ge-
wiinschten tieferen Einblick in seine Struktur (vgl. Fig. 10).
Dabei war die Verdringung des organischen Sulfates
durch das Derivatisierungsmittel besonders aufschlufl-
reich. Das Fragment m/z 227.0229 (Abweichung 0.8 mmu)
enthilt eine komplette Sulfatgruppe. In diesem Zusam-

100 % = 3%
o
S
¥
— 20- W m
Mg
m o
Lo l l_¢J.LLnLL U Ta
L v L T L] T R
50 100 150 200 50 300 n0 100
m/z —
X2
Wr—
by
S
Tud !
- @ n
201 569
487 I.k 641 657 671 G686 m LN
1 1411 — ' — N T - L ' —_ b
50 500 550 600 650 700 750 800
m/z—e

Fig. 10. EI-Massenspektrum von persilyliertem K-

lyse kaum sichtbarer Mengen des Wirkstoffes mit einem
hochauflésenden Massenspektrometer bestitigte die An-
wesenheit von Gallussiure durch die m/z-Werte 79, 107,
125, 126, 153 und 170. Von besonderer Bedeutung war je-
doch das Fragment m/z 63.9609 - das dem SO%-lon ent-
spricht -, da hiermit neben Glucose und dem genannten
Aglykon erstmals eine SO,-Gruppe im Wirkstoffmolekiil

PLMF 1 uber DirekteinlaB.

menhang interessiert besonders das Fragment m/:z
573.2371 (C,,H4s04Si,), da es auf eine freie Carboxy-
gruppe im Molekiil hinweist.

Entsprechend dem massenspektrometrischen Befund
zeigt das IR-Spektrum von K-PLMF 1 eine Bande bei 1284
cm~? fiir eine S=0-Streckschwingung und eine bei 818

nachgewiesen worden ist (vgl. Tabelle 2). b o
g U !
|
wf 11506 |
Tabelle 2. Massenspektrometrie von K-PLMF 1. DirekteinlaB, Probentempe- !
ratur 300°C, hochaufldsendes Massenspektrometer ZAB 2F. :
m/z genaue elementare Abweichung 601 E
Masse Zusammensetzung (mmu) _'_ '
S \
64 63.9609 SO, +1.0 ¥ ml H
79 79.0178 C;H,0 +0.6 — '
80 80.0266 CsH.0 -04 8
95 95.0105 CsH,0; +2.8 M-1°
97 97.0276 CsH0, +1.3 2 W m :
107 107.0131 CeHs0, +02 ;oo
108 108.0219 CeH40, ~0.8 '
110 110.0371 C4He0; —-03 0 - l..” ll i
125 125.0242 CeHs03 —-03 00 300 ) 0o
126 126.0337 CeHe0s -20 m/z—e
153 153.0199 C,Hs0,4 -1.1 3
170 170.0197 C,HeO5 +18 Fig. 11. FAB-Massenspektrum von K-PLMF 1, erzeugt mit negativen lo-
nen.
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cm~? (yC—0-S), die fiir Sulfate primirer Alkohole cha-
rakteristisch ist. Damit hatten wir den Hinweis auf ein
Zuckersulfat, das jedoch erst durch die massenspektrome-
trische Methode FAB (fast atom bombardment) mit negati-
ven Ionen nachgewiesen wurde®®. Das Schliisselfragment
m/z 411 (Fig. 11) weist auf das vermutete Sulfat eines Gal-
lussdureglucosids, m/z 241 auf den Glucosesulfatrest und
m/z 169 auf Gallussiure hin. Solche Fragmente fehlen im
FAB-Spektrum einer Mischung aus Glucose und Kalium-
hydrogensulfat.

60350\C y Hoaso\é .
2 2
HO ~ O:@\
COOH
mfz 241

K-PLMF 1

Die Struktur einer 4-0-(6-O-Sulfo-B-D-glucopyrano-
syl)gallussdure 6 fiir K-PLMF 1 konnte '*C-NMR-spek-
troskopisch vollends bestétigt werden (Fig. 12). Es ist be-
kannt, daB vor allem die Tieffeldverschiebung des '*C-
NMR-Signals von C-6’ um etwa A5=6 eindeutig auf die
Veresterung der primiren Alkoholgruppe der Glucose hin-
weist. Wir erwarteten deswegen das entsprechende Signal
von K-PLMF 1 zwischen §=68 und 70. Damit Uberein-
stimmend fanden wir im Off-Resonanzspektrum ein Tri-
plett bei 5§ =69.4.

Durch diese Befunde war auch die Strukturaufklérung
von K-PLMF 2 vorgezeichnet!®'\. Schon sein IR-Spektrum
war dem von K-PLMF 1 ziemlich dhnlich. Auch wurden
im Hydrolysat beider Bewegungsfaktoren gaschromatogra-
phisch Gallussiure und Glucose nachgewiesen. Wie bei K-
PLMF 1 gelang es bei K-PLMF 2, das Sulfat nach Hydro-
lyse mit 2N Salzsdure als Bariumsulfat in Substanz zu fas-
sen und durch das Debye-Scherrer-Diagramm zu identifi-
zieren.

Den ersten Hinweis, da K-PLMF 2 zwei Sulfatgruppen
enthalten kénnte, brachten Verteilungs- und Hochdruck-
flussigkeitschromatographie, nach denen K-PLMF 2 viel

COOH COOCH,

COOCH;

CH 30H/He BllCl/NaOH AL:O/[DMAP] H;/Pd-C .
HO AcO OAc AcO OAc HO OAc
OBzl OH

C-5
-2 £-6 €3\ -2
1/
- A (-6
-3 C-5
C-4
C-1 CH,0D
(o [ L
<% o e ~ ‘ML{\*A«-—-L
T T T T 1 1 | T T T ) 1 )
160 140 120 100 80 60
-

Fig. 12. 75.46 MHz-'*C-NMR-Spektrum von K-PLMF 1 in D,0 (480000
scans); Technik: Breitbandentkopplung; Referenzsignal: CH,0D.

stirker polar als K-PLMF 1 zu sein schien. Die hochaufge-
l8sten Massenspektren von silylietem K-PLMF 2 zeigen
alle Tonen, die der silylierten 4-O-Glucosylgallussédure ent-
sprechen. Aber erst das '*C-NMR-Spektrum bestitigte,
daB die Hydroxygruppen am C-6’ und C-3' mit je einer
Sulfatgruppe verestert sind und K-PLMF 2 somit die
Struktur 7 zukommt.

Ho,so
HO 7
HO;50 ﬁj\ K-PLMF 2
COOH

4.2.2. Synthese und biologische Wirkung von K-PLMF 1

Nicht nur als letzter Strukturbeweis war die Synthese
von K-PLMF 1 wichtig; mit dem synthetischen Wirkstoff
wollten wir auch die biologische Wirkung liberpriifen. Zu-
gleich aber sollte der Syntheseweg als Vorbild fiir die Her-
stellung dhnlicher Verbindungen dienen, um Struktur-Wir-
kungs-Beziehungen erforschen zu kénnen.

Wir haben Galluss#ure als 3,5-Di-0O-acetyl-gallussiure-
methylester, der in einer vierstufigen Reaktionsfolge herge-

COOCH; COOCH; COOCH;3

OAc
CH;OH CH,0Ac
‘o)
OH 1 a0/ HQ, OAc Ag20/Chinolin
HO 2.[PYBr, AcO Br Drierite
OH OAc
HO OA
CH,0H- CHZOH CH,0Ac ¢
o_ 0 COOH 1. puom,_ @’(« OOCH; 1.MocH; o COOCH;
OH OAc
HO HO z f:;;‘“‘ 2 'l‘;"i’;:)"“ AcO OAc
OH OAc
1. SO3/Pyridin

2. Amberlite IR 120

DMF l

6, K-PLMF 1 Bzl = CgHsCHy;
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DMAP = 4-Dimethylaminopyridin
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stellt worden war, glucosidiert. Dabei wurde das ge-
schiitzte Aglykon in einer ,klassischen*“ Koenigs-Knorr-
Reaktion mit 2,3,4,6-Tetra-O-acetyl-0-D-glucopyranosyl-
bromid, Silberoxid und Chinolin zum peracetylierten Glu-
cosylgallussduremethylester umgesetzt. Nach Abspaltung
der Acetylgruppen und Verseifen der Estergruppe liegt
freie 4-O-(B-D-Glucopyranosyl)gallussiure vor, die mit
dem SO;/Pyridin-Komplex zum Sulfat umgesetzt wird.
Die Sulfatierung am ungeschiitzten Glucosid zum 6’-Sulfat
wird durch die erhthte Reaktivitiat der primdren 6’-OH-
Gruppe gegeniiber den restlichen sekunddren OH-Grup-
pen ermoglicht.

Damit ist zum ersten Mal ein natiirlicher Blattbewe-
gungsfaktor von Milde im Laboratorium hergestellt wor-
den®?. Nicht nur alle spektroskopischen, sondern auch die
biologischen Eigenschaften des Syntheseproduktes stimm-
ten mit denen des Naturstoffs hervorragend iiberein. So er-
hielten wir im Biotest (vgl. Fig. 2) dieselbe Dosis-Wir-
kungs-Kurve (vgl. Fig. 7), wie wir sie fiir den Rohextrakt
der Sinnpflanze ermittelt hatten. Auch das synthetisierte
6'-Sulfat 6 zeigte noch in einer Konzentration von 2-10~7
mol/L die beschriebene Blattbewegungsreaktion.

500

100 X

S0 100
¢ {ug/mL} —

Fig. 13. Dosis-Wirkungs-Kurve von synthetischem K-PLMF 1 6; vgl. Fig. 7.

4.3. Nachweis von LMFs in mehreren Pflanzenfamilien

Trotz der intensiven Bearbeitung der nicht sensitiven A4.
karroo blieb die Sinnpflanze M. pudica L. weiterhin ein
wichtiger Gegenstand unserer Forschungen iiber das Be-
wegungsvermogen der Pflanzen.

4.3.1. LMFs aus M. pudica L.

Durch einen unvermeidlich langen, trotzdem noch ratio-
nellen Trennungsgang (Schema 2) isolierten wir aus 23 kg
frischen Mimosen unserer Plantage am Hainsbachweg in
Heidelberg 0.8 mg einer Verbindung, die auch in reinster
Form eine beachtliche nastische Wirksamkeit zeigte!®3.
Nach den chromatographischen und spektroskopischen
Vorproben war es sehr wahrscheinlich, da der Mimosen-
wirkstoff identisch mit 6 ist, dem aus Acacia karroo isolier-
ten K-PLMF 1. Endgiiltig bewiesen wurde die Struktur
durch eine NMR-spektroskopische Analyse.
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Neben 4-0-(6-O-Sulfo-B-D-glucopyranosyl)gallussiure
6 (M-LMF 4) enthiilt der Extrakt von M. pudica einen wei-
teren, M-LMF 5 genannten Bewegungsfaktor'!-*%. Bereits
UV- und 'H-NMR-spektroskopische Voruntersuchungen
an kleinen Mengen zeigten eine groBe Ahnlichkeit im
Aren- und Zuckerteil der beiden Mimosenhormone. Deut-
liche Polarititsunterschiede und chemische Unterschiede
konnten wir jedoch bei DC- und HPLC-Vergleichen fest-
stellen. M-LMF 5 mufBte im Zuckerteil eine saure Gruppe
enthalten, deren pK.-Wert etwa dem der Essigsdure ent-
spricht.

Entscheidend fiir den Strukturvorschlag des neuen Leaf
Movement Factors aus der Sinnpflanze waren die NMR-
spektroskopischen Daten. Durch die *C-Resonanzen bei
6=175.7 (C-6') und 172.3 (C-7) werden die Sduregruppen
des Molekiils nachgewiesen. Beide muBten frei vorliegen,
da im Dikaliumsalz starke Tieffeldverschiebungen auftra-
ten. Die Signale zwischen 6 =110 und 160 konnten wir den
Ringatomen der Gallussdure zuordnen. Das Signal bei
6=106.8 ist fiir C-1’ einer B-D-glucosidisch gebundenen
Pyranose charakteristisch. Im "H-NMR-Spektrum weist
das Singulett von H-2,6 bei § =7.07 auf eine symmetrische
Substitution des Aglykons hin. Die groBe Kopplungskon-
stante von J,,=7.5 Hz im Anomerendublett bestiitigt die
B-Pyranoseform, die chemische Verschiebung von H-1’
(6=5.08) die 1'-glucosidische Bindung. Abgesetzt vom

Extraktion der Frischpflanzen mit bidest, Wasser

}

Exiraktion des Trockenextrakts mit Wasser

!

nBuOH/H,0-Verteilung

MeOH-Fillung

|

Zweimalige Gelchromatographie iiber
Ultrogel AcA 202 (H,0)

|

Gelchromatographie an Sephadex G-10(H,0)

Verteilungschromatographie an LH-20(MeOH/H,0 96 : 4)

LB~l‘é/LBl 3 \I‘JB—‘I\ LB-5
|

|

Mitteldruckirennung an RP8(CH;COOH/MeOH/ H,0)

|

Priparative HPLC an C-18(CH3;COOH/MeOH/ H,0)

|

M-LMF 5 M-LMF 4

Schema 2. Isolierung der LMF aus M. pudica L. Mitteldrucktrennung durch
Reversed-Phase-Chromatographie an Merck Lichroprep RP8, HPLC-Tren-
nung an Polygosil C-18,5 pum.

Multiplett dreier Protonen (6 =3.69) erscheint bei §=3.97
das fiir Hexuronsiduren typische Dublett von H-5

- (J4s=8.5 Hz). Da auch dieses Signal durch diaxiale Kopp-

lung aufgespalten wird, muflte im M-LMF § die p-b-Glu-
curonsiure 1'-glucosidisch mit der 4-OH-Gruppe der Gal-
lussdure verkniipft sein.
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HOOC
HO 0 OH

HO 0 8

HO
HO cooy  M-LMFES

Die von uns durch eine modifizierte Koenigs-Knorr-Re-
aktion!"! synthetisierte 4-0-(B-pD-Glucopyranuronyl)gallus-
sdure 8 stimmte in allen chromatographischen und spek-
troskopischen Eigenschaften mit natiirlichem M-LMF 5
iiberein. Die in der Mimose nur in hormonellen Mengen
vorkommende Verbindung l8st die spezifische Reizreak-
tion noch in einer Konzentration von 3 x 10~ mol/L aus
und ist somit ein weiterer, niedermolekularer Leaf Move-
ment Factor.

§
£ COOCH,
HO-C l’o
O OH ——‘t
Q AcO OAc

OH OH
1. MeOH/NaOH
2. Ac;0/Pyridin

COOCH; COOCH;

O OAc  HayHOAC O ::nolu
OAc I OAc ] gmnein
AcO AcO Br Drierite
OAc OAc
coocn, RAc
0 o«@—c OOCH,
OAc ' «
AcO OAce
OAc

1. Ba(O}:V
8 2. Amberlite CG 120

M- LMF 5

M-LMF § 8 ist den LMFs K-PLMF 1 und 2 (6 bzw. 7)
nur scheinbar dhnlich; das chemische und biologische Ver-
halten des Wirkstoffs 8 wird dadurch geprigt, daB die
Carboxyfunktion in C-6'-Position wesentlich schwiicher
sauer als die Schwefelsdureesterfunktion ist. Man darf ge-
spannt sein, ob diese zweite natiirliche Strukturvariation
der Blattbewegungsstoffe auch in anderen Pflanzen vor-
kommt oder auf M. pudica L. beschrénkt bleibt.

4.3.2. Ein LMF aus einer Malvaceae

Nicht erst nachdem wir den ersten biologisch stark wirk-
samen Leaf Movement Factor aus 4. karroo isoliert, struk-
turell aufgeklidrt und synthetisiert hatten, fragten wir uns,
ob nicht auch andere ortsgebundene, héher organisierte
Pflanzen, die nyctinastisch reagieren, iiber den gleichen
oder einen chemisch dhnlichen Wirkstoff verfiigen. So be-
obachtet man sogar schon um die Mittagszeit, wie die Blit-
ter von Abutilon grandiflorum sich zusammenlegen und
ihre Stiele nach unten senken (Fig. 14).

Wir waren aber doch erstaunt dariiber, auch aus dieser
Bliitenpflanze aus der Familie der Malvaceae K-PLMF 1
isolieren®?! zu kdnnen, aber nicht iiberrascht, ihn auch in
Pflanzen der Familie der Fabaceae zu finden (Tabelle 3).
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Fig. 14. Abutilon grandiflorum in der Mittagshitze am Hainsbachweg in Hei-
delberg.

Tabelle 3. Vorkommen von K-PLMF | in Fabaceae, Oxalidaceae und Malva-
ceac; /= Reaktionszeit eines Extraktes. K-PLMF 1 6 ist identisch mit M-LMF 4
und mit S-PLMF 1 (siche Abschnitt 4.3.3).

Pflanze 1[s) K-PLMF 1 Lit.
Mimosa pudica L. 25 + [54)
Acacia karroo 30 + {s1]
Acacia dealbata 40 + [68]
Albizia julibrissin 50 + [581
Gleditsia triacanthos 60 + 69]
Robinia pseudacacia 60 + [70]
Oxalis acetosella 50 ? 67
Oxalis stricta 40 + {56]
Oxalis deppei 40 + {671
Abutilon grandiflorum 25 + {55)

4.3.3. LMFs der Oxalidaceae

Seit Plinius’ Zeiten weifl man, daf3 sich auch Oxalisarten
nyctinastisch verhalten und unter Umstinden sogar thig-
monastisch oder auch seismonastisch reagieren. Das beob-
achtet man besonders schon bei Oxalis deppei, dem
Gliicksklee, der nicht nur nachts, sondern auch im vollen
Sonnenschein seine vier Fiederblitter regenschirmartig zu-
sammenfaltet (Fig. 15). Die ersten Suchaktionen nach

Fig. 15. Oxalis deppei um 16.07 (links) und 21.14 Uhr MEZ (rechts) am 11,
Juli 1982.
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LMF in den Pflanzen dieser von den Fabaceae ziemlich
verschiedenen Familie haben ergeben, daBl auch hier die
chemische Grundlage der nyctinastischen Bewegung min-
destens mit den bekannten Faktoren verwandte Verbin-
dungen sind.

So verwundert es nicht, daB wir aus Oxalis stricta, dem
aufrechten Sauerklee, einen S-PLLMF 1 isoliert haben, der
mit K-PLMF 1 identisch ist®®. Ein zweiter Faktor, S-
PLMF 2, der nach dem iiblichen Anreicherungsverfahren
gefaBt werden konnte, zeigte im Biotest die bekannte Blatt-
bewegungsreaktion und war nach den spektroskopischen
Vorproben zu schlieBen chemisch ebenfalls mit den be-
schriebenen LMFs verwandt (vgl. auch Tabelle 4).

Tabelle 4. Vergleich der Retentionszeiten (HPLC) diverser PLMFs. Saule:
25x0.8 cm Nucleosil C-18, 5 uym, Detektion: A =210 nm;: System 1: 20%
CH,0H/0.05% CH,COOH; 3 mL/min; System II: 1 mm CH,COOH; 5
mL/min.

t, [min] t, {min)
System 1 System 11
6 S-PLMF 1 15.1 5.8
6 K-PLMF 1 15.3 59
9 S-PLMF 2 119 43
7 K-PLMF 2 42.2 3.1

Durch GC-MS-Untersuchungen des silylierten Hydroly-
sats fanden wir nicht die Gallussiure als Aglykon von S-
PLMF 2, sondern die um eine Hydroxygruppe drmere Pro-
tocatechusiure. Auch Glucose wurde als Baustein von S-
PLMF 2 nachgewiesen. Wie bei den anderen LMFs ist die
Gesamtstruktur von S-PLMF 2 NMR-spektroskopisch er-
mittelt worden (vgl. Fig. 16). Man erkennt im Tieffeldteil
typische Kopplungsmuster eines 1,3,4-substituierten
Arens: zwei Dubletts und das Dublett vom Dublett. Die
Aufspaltung des H-5-Signals bei 6 =7.2 (J=38.1 Hz) kommt
durch die o-Kopplung mit H-6 zustande. Dieses wiederum
koppelt zusitzlich mit dem m-stindigen H-2 (J=2.0 Hz).
Da die Methylprotonen des Glucopyranosids eine signifi-
kante Tieffeldverschiebung um etwa A5=0.5 im Vergleich
zu unsubstituierten Glucosiden erfahren haben, muBte auf
einen elektronenziehenden Substituenten an C-6' geschlos-
sen werden. Nach Literaturdaten und unseren protonenre-
sonanzspektroskopischen Befunden iber die bereits identi-
fizierten LMFs, vor allem K-PLMF 1, konnte es sich bei
der polaren Gruppe um einen Sulfatester handeln. Den
endgiiltigen Beweis dafiir brachte auch das "“C-NMR-

COOH COOCH;
CH;OH/H® BzIBs/NaOH
— —_—
HO HO HO
H OH Bzl

CH,OH

in Pyridin
S-PLMF 2 HO
OH
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OCH
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> > + OAc
AcO AcO AcO Br
OBzl OH l Ac
$0,/Pyridin O OOCOQH 1. Ba(OH); O 0@
9 0 Kon SO

Hoo
wep  HY
heq H
Hs' L
H 3 2 1
-5

Fig. 16. 500 MHz-'H-NMR-Spektrum von S-PLMF 2 in D,O (500 scans), Re-
ferenzsignal: HDO, §=4.77.

Spektrum nicht, da fiir alle analytischen und spektroskopi-
schen Untersuchungen insgesamt nicht mehr als 0.8 mg
Wirkstoff zur Verfiigung standen. So war auch hier wieder
einmal die Synthese strukturbeweisend, deren Endprodukt
4-0-(6-0-Sulfo-B-D-glucopyranosyl)protocatechusiure 9
spektroskopisch und im Biotest mit dem Naturstoff voll-
kommen iibereinstimmtel>®).

HO4SO -
+ CHp
HO o} OH

>
Hmo 2 9
OH s
#~COOH S-PLMF 2

Diese Strukturvariante zum K-PLMF 1 erwies sich in ei-
ner Konzentration von 0.001 bis 0.005 mg/L im biologi-
schen Test (Fig. 2) als spezifisch aktiv; offensichtlich fiihrt
das Fehlen einer Hydroxygruppe im Aglykon von 9 zur
Verringerung der Aktivitit um mehr als den Faktor 10.

4.4. Phiinomenorientierte Betrachtung der LMFs

Durch das Studium der tagesperiodischen Blattbewe-
gungen hat man die circadiane Rhythmik der Pflanzen ent-
deckt™. Die Bewegungen werden durch Anderung der

COOCH;, COOCH; CH,OAc

Ag;0/Chinolin
Drierite

CH,0Ac QAc

COOC1I,
OAc

2. Amberlits
e IR 120 AcO

OAc
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turgeszenten Spannung in dem aus Parenchymzellen auf-
gebauten Gewebe der Bewegungsorgane hervorgerufen.
Wir diirfen annehmen, daB die Turgorinderung die Kon-
sequenz von Anderungen der Wasserpermeabilitit von
Plasmagrenzschichten ist, verursacht durch turgoraktive
endogene Faktoren, die Leaf Movement Factors.

4.4.1. PLMFs als finale Wirkstoffe
der ,,circadianen Rhythmik‘ von Albizia lophanta

An den Fiederblittern von A. lophanta, deren tagesperi-
odische Bewegungen durch Figur 17 veranschaulicht wer-

-

(e

(e

LA

Fig. 17. Fiederblatt von A. lophanta, aufgenommen um 19.23 (oben), 21.53
(Mitte) und um 22.11 Uhr MEZ (unten) am 15. Juli 1981.

den sollen, hat Hein'*® demonstrieren k6nnen, daBl die in
eine wiBrige Lasung von K-PLMF 1 6 (0.05 mMm) gestell-
ten Blitter frither ,,schlafen* als die Kontrollpflanzen. Un-
erwartet war der Befund, daB sich die Fiederchen unter
dem EinfluB von 2’,3’-cAMP 3 und 2',3-cGMP 2 (3 mM)
spiter schlieBen. AuBerdem beeinflussen merkwiirdiger-
weise die cyclischen Nucleotide bei vierstiindiger Einwir-
kung am Vormittag den Offnungszeitpunkt. Auch die Wir-
kung aller drei Faktoren hingt von der Tageszeit ab. So
1aBt sich durch Kombination des PLMFs mit den cycli-
schen Nucleotiden sowohl frithzeitiges als auch spiteres
., Einschlafen** der Versuchsblitter auslosen.

4.4.2. PLMFs als finale Wirkstoffe
der nastischen Bewegungen der Spaltiffnungen

Die Spaltoffnungen auf der Unterseite des Laubes hoher
organisierter Pflanzen regulieren aufgrund der Turgorbe-
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wegung ihrer Schliezellen die Transpiration und den Gas-
wechsel. Der Spalt (Fig. 18) stellt die Verbindung zwischen

Fig. 18. Stomatdre und cuticuldre Transpiration eines Laubblattes, verdndert

nach Nultsch [41]; S=SchlieBzellen, N=Nebenzell A= Atemhoéhle,
C =Cuticula; Pfeile geben die Richtung des Wasserstroms an.

der AuBenluft und dem Intercellularsystem der subepider-
malen Gewebe her. Es ist lange bekannt, daB jede Turgor-
erhdhung der SchlieBzellen relativ zu den Nebenzellen zur
Offnung des Spalts, jede Turgorerniedrigung zum Schlie-
Ben des Spalts fiihrt®?. Obwohl Turgorinderungen auf
verschiedene Weise zustande kommen kénnen, diirfen wir
nach unseren Erfahrungen mit den LMFs annehmen, daf3
auch hier wieder PLMF 1 6 der finale Wirkstoff ist.

HO4SO,_
CH,
HO Q

R
OH
COOH

Tats4chlich hat sich durch orientierende Versuche von
H. Ziegler et al.*” herausgestellt, daB M-LMF 5 8, synthe-
tische 4-0-(6-0-Sulfo-B-D-glucopyranosyl)-p-hydroxyben-
zoes#ure 10" und vor allem K-PLMF 1 und 2 (6 bzw. 7)
mit K*-Ionen zum Schwellen gebrachte SchlieBzellenpro-
toplasten der Saubohne (Vicia faba) schnell schrumpfen
lassen. Das bedeutet, da besonders die sulfathaltigen
LMFs die Permeabilitit der Plasmamembran schnell erho-
hen. Im iibrigen wirken sie auf die SchlieBzellen in isolier-
ten, aber intakten Vicia-Blattepidermen schlieend. Dieser
Befund von Ziegler und Schnabl! ist in Einklang mit den
Versuchsergebnissen von Jung®?: Im Gerstenblatiseg-
ment-Biotest auf Beeinflussung der Blattalterung und der
Stomatabewegung férdert K-PLMF 1 die Blattseneszenz
und den StomataschluB.

§. Turgorine - eine neue Phytohormonklasse

Schon in Abschnitt 2 haben wir als wichtige Agonisten
der 8kologischen Pflanzenphysiologie neben dem Super-
hormon Ethylen die ersten vier in Tabelle 5 aufgeftihrten
Phytohormonklassen kennengelernt. Mit der ldentifizie-
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rung von K-PLMF 1 - genau 50 Jahre nach der Entdek-
kung des ersten Phytohormons durch Kdgl/ 1931 — miis-
sen wir die Liste um die Turgorine erweitern.

Tabelle 5. Die wichtigsten Klassen der Hormonausriistung hoher organisier-
ter Pflanzen.

Hormonklasse Struktur Wirkung Entdeckung
Auxine CH~COOH Strecken- 1931
Beispiel: Y wachstum
3-Indolyl- N
essigsdure "
Gibberelline o Strecken- 1935
Beispiel: o7 wachstum
Gibberellin-  so”y Ty 11" OH
sdure GA; COOH
Cytokinine SCHAOH Zellteilung - 1955
Beispiel: IN-CHpCH=C Cytokinese
Zeatin NZN-N Cly
>
S AN
H
Abscisine o C Hg Abscission - 1970
Beispiel: Sontl GO0 spaltsffnungs-
(+)-Abscisinsdure ZNFN11 bewegung
H Cl

Turgorine HO,50 Turgor- 1981
Beispiel: Uz Bewegung

e}
- uo
K-PLMF 1 6 ”mo 1
HO .
HO COOH

Die Turgorine werden wie alle Phytohormone vom Ort
der Entstehung zum Zielorgan durch den Saftstrom ge-
bracht, wo sie eine Biomembran depolarisieren und deren
Permeabilitit so verdndern, daB der Turgor sinkt. Die Fie-
derblitter schlieBen und 8ffnen sich, und der ganze ,,Mi-
mosenbaum* geht ,,schlafen* und ,,erwacht* wieder - zu-
sammen mit einer ebenfalls hormongesteuerten ,,Venus
pudica®, die in einer allegorischen Darstellung eines unbe-
kannten Kiinstlers (Fig. 19) einem neuen Tag entgegen-
blickt.

Ihre Schonheit wird zum Teil durch ein Phenol, wie es ja
auch der K-PLMF 1 ist, hervorgerufen. Sicher mehr ah-
nend als wissend hat der Kiinstler die Gemeinsamkeit hor-
mongesteuerter Lebewesen - eines Menschen und einer
Pflanze - dargestellt. Durch das weibliche Sexualhormon

\

R2OREN

Fig. 20. M. pudica L., aufgenommen in der Mimosenplantage Heidelberg, Hainsbachweg, am Tage (links), in der Nacht (Mitte) und nach Berihrung (rechts).
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Fig. 19. ,.,Venus pudica* im Mimosendschungel - Xylographie eines Bildes
des spiten, romantisch durchsetzten Klassizismus [63].

Ostradiol wird unter anderem eine Wachstumsbewegung
der Brustdriisen verursacht, durch das Turgorin K-PLMF
1 die Schlafbewegung der im Bild gezeigten Mimose.

6. Diskussion und Ausblick

Schon der Grieche Theophrast hat in seiner ,,Pflanzen-
geographie” - einem Werk, wie es das Altertum nicht wie-
der gesehen hat - das Phdnomen des ,,Pflanzenschlafs*
mit dem Bewegungsphdnomen der Sinnpflanze verglichen
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und damit unbewuBt Mimosa als Leitpflanze aller spiteren
Forschungen (Fig. 20) iiber das Bewegungsvermédgen der
Pflanze (nach Darwin'*") vorgestellt. So versteht man, daB
Pfeffers Warnung lange Zeit iiberhort wurde, der im § 3 sei-
ner Pflanzenphysiologie!® zum ,,Wesen der Reizvorgin-
ge' sagt: ,,DemgemiB kommt auch im Speciellen, z. B. den
plotzlichen Reizreactionen (wie dem Zusammenschlagen
der Blattchen der Sinnpflanze), nicht eine so generelle Be-
deutung zu wie dem Heere der langsamen und stetig wir-
kenden Reaktionen und Regulationen*. Dieser Forderung
wurde man - was die Reizstoffe der Schlafbewegungen be-
trifft — erst 1981 gerecht, als wir das erste Turgorin aus Aca-
cia karroo, einer nicht sensitiven Pflanze, reinst isoliert
und aufgeklirt hatten!>",

6.1. Verbreitung der Turgorine

Die relativ weite Verbreitung der Turgorine ist schon
jetzt erkennbar (vgl. Tabelle 3). Uns quiilt aber immer noch
die Frage, ob alle nyctinastisch reagierenden Pflanzen im
wesentlichen nur iiber K-PLMF 1 6 verfiigen, oder ob
nicht auch andere Verbindungen als Turgorine wirksam
sein kdnnen.

Zunichst miissen noch die Analysenergebnisse des Re-
genbaums (Pithecolobium saman, Fabaceae), der Feueraka-
zie (Delonix regia, Ceasalpinaceae), der Calliandra (C. fui-
gens und C. haematocephala, Mimosaceae) und der Bauhi-
nia (Bauhinia spec., Caesalpinaceae) abgewartet werden.
Hein™® fand nimlich schon jetzt, daB K-PLMF 1 wohl in
Albizia julibrissin vorkommt (vgl. Tabelle 3), in Albizia
lophanta, einer nahen Verwandten, aber nicht. Hieraus iso-
lierten wir ein komplexes Gemisch aus iiber 20 Saponinen,
die durch HPLC rein erhalten wurden. Diese Saponine be-
stehen aus einer pentacyclischen Triterpensiure, verkniipft
mit zwei Zuckerketten aus insgesamt hochstens sieben Mo-
nosaccharideinheiten. Fast alle diese Saponine sind zusétz-
lich esterartig mit zwei o,B-ungesittigten Monoterpenséu-
ren verknipft. Die strukturelle Vielfalt ergibt sich durch
kleine Variationen im Triterpen-, Zucker- oder Monosac-
charidteil der Molekiile. Bei dem prinzipiell sehr dhnlichen
Aufbau war es iiberraschend, daB sich nur zwei der Einzel-
komponenten im Biotest als hochwirksam erwiesen. Im
glinstigsten Fall geniigten 3 mg/L bei einem Molekularge-
wicht von ca. 2000, um eine Blattbewegung auszulésen.
Durch eine eingehende NMR-spektroskopische Analyse
einzelner Komponenten, bei der sich insbesondere die 2D-
Techniken als wertvoll erwiesen, konnte nun gezeigt wer-
den, daB schon eine kleine Anderung in einem der Mono-
terpene die Aktivitit um den Faktor 1000 sinken 14Bt. Die
Aktivitdt ist also keineswegs eine allgemeine Saponinei-
genschaft; sie ist vielmehr an bestimmte strukturelle Vor-
aussetzungen gekniipft, bei denen die Monoterpene eine
wichtige Rolle spielen.

Uberraschend sind ebenfalls die Ergebnisse, die Koch!®?
mit dem Laub von Glycine max., der Sojabohne, erzielte:
Es kommen Derivate der p-Hydroxyzimtsiure vor, die mit
einer Zuckersidure verestert zu sein scheint.

Wichtig fiir den erwiinschten Uberblick iiber die neue
Hormonklasse sind auch die Untersuchungen mit Oxalida-
ceae, nicht nur weil sie eine andere Familie als die Faba-
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ceae reprisentieren, sondern weil auch ein Extrakt der
Zwiebeln des Gliicksklees (Oxalis deppei) - der mit groBer
Wahrscheinlichkeit K-PLMF 1 enthilt - die Blétter der ¢i-
genen Pflanze zum ,,Schlafen* bringt. In den sidafrikani-
schen Oxalis compressa und O. obtusa fand Backfisch” ei-
nen neuen chemonastisch wirksamen Faktor, der nach sei-
nem chromatographischen Laufverhalten wesentlich stér-
ker polar als K-PLMF 1 sein muB.

Aufgrund des in einer Rebe (Vitis gongylodes) induzier-
baren Variationspotentials nahm Houwink®® an, daB wie
bei Mimosa eine stimulierende Substanz wirksam ist. Ob es
sich dabei um die von uns beschriebenen Turgorine han-
delt, wird demnichst durch einen Biotest geklart.

6.2. Zum Mechanismus der Reizperception
und ihres induktiven Charakters

Die empfindlichen Sinneshaare auf den Pulvini von M.
pudica L. 16sen eine durch einen noch so kleinen Druck in-
duzierte Bewegung der Scharnierzellen in den Blattgelen-
ken aus. Wir diirfen annehmen, daB8 der erste Schritt des
physiologischen Prozesses die - vielleicht enzymatische -
Aktivierung der Turgorine ist.

6.2.1. Reizreaktionen an den Biomembranen

Als Agonisten der Turgorkriimmungen und den damit
verbundenen Permeabilitdtsinderungen der Biomembra-
nen stellen die Turgorine den kausalen Zusammenhang
zwischen Erregung und Bewegung her. Wie beim Acetyl-
cholin, dem Neurotransmitter in den tierischen Synapsen,
ist auch beim pflanzlichen Reizgeschehen ein Rezeptor be-
teiligt, der von uns bisher nur dadurch erkannt wurde, daB
die beschriebenen Turgorine eine deutliche Struktur-Wir-
kungs-Beziehung aufweisen (vgl. Tabelle 6). Danach sinkt
die Wirkung, wenn die freien phenolischen OH-Gruppen
fehlen.

Tabelle 6. Struktur-Wirkungs-Beziehung der Turgorine.

Rl
HO o] RS
R? 0
OH
Rt COOH
Turgorin Struktur Wirkung
R' R? R} R*  min. Konz.
le/L]
6 K-PLMF1[a] CH;0SO;H OH OH OH 10-4
7 K-PLMF2 CH,080,H O0SO;H OH OH 10-*
9 S-PLMF2 CH,0SO;H OH OH H 10-3
8 M-LMFS$ COOH OH OH OH 10-2
PLMF-synth. CH,0SO;H OH H H 10-2
LMF-synth. COOH OH H H 5.107"

[a] Identisch mit M-LMF 4 und S-PLMF 1.

Die PLMFs miissen aber noch zusammen mit den ge-
nannten cyclischen Nucleotiden - schon allein wegen der
Untersuchungen iiber die Rolle von 3',5-cAMP beim
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pflanzlichen ,,Schlaf“"" - als zusétzliche Glieder einer
Reizkette diskutiert werden.

Vielleicht haben wir mit den endogenen Cofaktoren
2'3-cAMP und 2',3'-cGMP (3 bzw. 2, Tabelle 1) weitere
,,second messenger* der héheren Pflanzen vor uns.

6.2.2. Reitleitung

Die beschriebenen iibersichtlichen Turgorinsynthesen
werden es uns ermdglichen, mit '*C-markierten Wirkstof-
fen sowoh!l den Receptor als auch die Reizleitung insge-
samt zu studieren.

Der induktive Effekt eines Reizes auf die Bewegung
wird nirgendwo deutlicher als bei der hormongetragenen
Reizleitung. Vorldufig kénnen wir die Hypothese von Hou-
wink®? nur bekriftigen, wonach eine spezifische Erre-
gungssubstanz - unseren Vorstellungen nach ein Turgorin
- in den Leitbahnen von der induzierten Zellsaftvakuole
zum typisch strukturierten Zielorgan transportiert wird.
Bei diesem Vorgang tritt ein Variationspotential (10
cm/min) auf. Dabei machen wir keinen prinzipiellen Un-
terschied zwischen den durch duBere Reize und den durch
innere Mechanismen gesteuerten endogenen Bewegungen,
z.B. den Schlafbewegungen, die einer physiologischen Uhr
gehorchen.

7. Epilog

Das logische Wissen kann nur wahr sein,
wenn es allumfassend ist.

K. Jaspers, Von der Wahrheit”*!

Obwohl die uniibertreffbar groBen Biume ortsgebunden
blieben, sind sie deswegen nicht ginzlich unbeweglich, wie
dberhaupt die Pflanzen hinsichtlich des duBeren Erschei-
nungsbildes und der Mechanik ihrer Bewegungen eine un-
gleich groBere Vielfalt als die Tiere aufweisen - und das
trotz des Fehlens einer ausgeprigten Muskulatur,

Wie aber kann eine ortsgebundene Pflanze ihre hohe Or-
ganisation ohne Muskeln und damit ohne Herz, ja allein
schon ihren ,Kreislauf* bewerkstelligen? Eigentlich nur
durch eine subtile Steuerung des Turgors in den Motor-
und SchlieBzellen (vgl. auch Fig. 18 und 21). Es ist somit
der ,,Wasserzustand‘* des gesamten pflanzlichen Organis-
mus, der {iber Biomembranen und damit durch Turgorine
gesteuert letzten Endes die Temperaturregelung im Pflan-
zenkdrper und auch seine Festigkeit erméglicht.

Wenn man bisher der Meinung war, daB8 der cuticulire
Austausch (Fig. 18) nicht regulierbar ist'*", so sollte man
doch die turgorgesteuerte Bewegungssituation wenigstens
der Schmetterlingsbliitler mit ihren tagesperiodischen
Blattbewegungen noch einmal iiberdenken.

Allein schon die Idee einer gemeinsamen chemischen
Basis aller turgorgesteuerten Bewegungen spricht dafiir,
daBl neben der stomatiren auch die cuticulire Transpira-
tion durch die Schlafbewegungen des Laubes, d.h. also
ebenfalls hormonell gesteuert, beeinfluBt wird.
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Fig. 21. Regelmechanismus des Wasserzustandes héherer Landpflanzen; ver-
einfacht nach Haupt [72]. Die SchlieBzellen sind oben schematisch darge-
stellt. ABA bedeutet Abscisinsdure; y-Fihler bedeutet Sensor flir das Was-
serpotential (y) im Gewebe.

Beim eben angestellten Vergleich Pflanze/Tier vermuten
wir in den Urformen beider Lebewesen ein #hnliches,
wenn auch primitives Actomyosinsystem, aus dem sich die
tierischen Muskeln entwickelt haben kénnten. Noch fehlt
uns aber das entsprechende Analogon zum tierischen Ner-
vensystem in den Pflanzen, bei denen man z.B. allein
schon die Synapsen vermift. Die Neurotransmitter aber
sollte man schon jetzt mit den Turgorinen vergleichen,
vielleicht auch mit chemisch noch nicht ganz einwandfrei
identifizierten neuen Phytohormonen.

Wenn es dem Autor verginnt worden ist, nach dreifigjdh-
riger Forschung ein faszinierendes Gebiet der Phytochemie
umfassend so darzustellen, wie es hier geschieht - einge-
rahmt von historischen, kiinstlerischen und philosophischen
Betrachtungen - dann verdankt er es einer ungewdhnlich
grofien Zahl von begabten technischen und wissenschafli-
chen Mitarbeitern. Bei Vorgabe von fast unsichtbaren Men-
gen der Naturstoffe haben sie es verstanden, ein Naturphd-
nomen auf eine chemisch solide Basis zu stellen. Natiirlich
bedurfte es dabei der modernen instrumentellen Analytik,
deren Apparate wie vieles andere verstdndnisvoll und grof3-
ziigig von der Deutschen Forschungsgemeinschaft und dem
Fonds der Chemischen Industrie finanziert wurden. Fiir die
Anfertigung der Zeichnungen danke ich Brigitte Schmich,
fiir den lobenswerten Einsatz bei der Anfertigung des Manu-
skriptes meiner Sekretdrin, Patricia Bock. Tropisches Pflan-
zenmaterial haben uns Dr. Karl Friedrich (Brasilien) und
Prof. U. Burger (Siidafrika) stets zur Verfiigung gestellt.
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