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EINLEITUNG

Es existiert eine Fiille von Arbeiten, die sich mit der experimentellen Erfassung
des zeitlichen Wachstums der in verschiedenen definierten Ndhrmedien aufwachsenden
vielzelligen Organismen befasst!, wobei das Hauptgewicht meist bei den Untersuchungen
der Gewichtskurven von Tieren liegt3. Mit dem zeitlichen Planzenwachstum beschiftigte
sich u.a. insbesonders WAGNER®, auf dessen experimentelle Resultate sich unsere
theoretischen Uberlegungen stiitzen werden.

Esliegt auf der Hand, dass die typische S-férmige Gewichts-Zeitkurve Veranlassung
gab, sich nach einer kausalen Erklirung fiir ihr Zustandekommen umzusehen. Ver-
schiedene sehr erfolgreiche Ansitze, die von den verschiedenartigsten Modellvorstel-
lungen ausgehen, wurden in dieser Richtung unternommen. Stets war ein Hauptpunkt
der Uberlegungen die Frage, wieso nach anfinglich exponentiell ansteigendem Wachs-
tumsverlauf die aufbauenden Abliufe immer schwicher werden, bis schliesslich jeder
eine Gewichtsvermehrung veranlassende Aufbau erlischt.

BERTALANFFY? geht aus von der Vorstellung der Etablierung eines Fliessgleich-
gewichtes in einem bestimmten Gewichtspunkt, der typisch fiir den betrachteten
Organismus ist. Hat der betreffende Organismus sein, fiir bestimmte Verhiltnisse
spezifisches Endgewicht erreicht, so halten sich auf bauende und abbauende Momente die
Waage, der Vielzeller befindet sich im Gleichgewichtszustand. Unter der Annahme, dass
die Abbauvorginge proportional der jeweiligen Korpermasse und die Aufbauvorginge
proportional der entsprechenden Korperoberfliche sind, konnte BERTALANFFY in ein-
drucksvoller Weise zeigen, dass die daraus ableitbare Funktion insbesondere das tierische
Wachstum zutreffend beschreibt. Abgesehen davon, dass im pflanzlichen Organismus die
von ihm gemachten Annahmen wohl nicht als Modell gebraucht werden kénnen, so ist
es vor allem der Umstand, dass eine derart abgeleitete Formel keinen Aufschluss iiber
die molekularen oder grossmolekularen Vorginge im Innern des Organismus gibt, der
einem den Gedanken aufzwingt, den fiir alle Lebewesen charakteristischen S-formigen
Wachstumsverlauf aus biophysikalischen Modellbildern abzuleiten. Gelingt es aus
speziellen, der lebenden Substanz eigentiimlichen materiellen Vorgéingen die Wachstums-
kurve aufzustellen, ro ist nicht nur damit riickwirkend dem Vorstellungsbild der Ver-
mehrung von lebender Substanz eine gute Stiitze gegeben, sondern es wird auch damit
wahrscheinlich gemacht, dass die Verhaltensweise der lebenden Substanz ohne die
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Einfiihrung aussernaturwissenschaftlicher Begriffe, wie etwa einer Zielursichlichkeit®
streng kausal erfasst werden kann.

Im biophysikalischen Sinne unternimmt z. B. RasgEvsky den Versuch, das Wachs-
tum des embryonalen bzw. Krebsgewebes unter der Annahme von hemmenden und
fordernden Komponenten zu erfassen®. Als autokatalytischen Vorgang interpretiert
RoBERTSON das Wachstum, ohne dass dieses Modellbild aber einen Aufschluss iiber die
molekularen Vorgénge gestatten wiirdes.

Es wiirde zu weit fithren, alle jene Versuche hier aufzuzédhlen, die zu einer mehr
-oder weniger guten Approximation mit den experimentellen Daten fithrten, da sie heute
schon vielfach als {iberholt angesehen werden miissen, im Hinblick auf neuere Erkennt-
nisse die im Folgenden dargelegt werden sollen*.

In den letzten Jahren wurde einerseits in einer Reihe von Arbeiten’-8,11,27-%9,57
das Modellbild der Selbstreproduktion der lebenden Substanz aus einzelnen zur Ver-
fiigung gestellten Bausteinen entwickelt, anderseits wurden durch die Strahlungsbiologie
die statistischen Gesetze einer diskontinuierlichen Einwirkung auf die lebende Zelle
insbesondere fiir einfachere Trefferereignisse weitgehend gekldrt!$. 33,42, Die Zusammen-
fithrung der Vorstellungsbilder dieser beiden Forschungsgebiete zur Lésung pflanzen-
biologischer Probleme konnte ihre Brauchbarkeit in einigen Arbeiten zeigenl3-15,10-21,
sodass auch der Versuch gerechtfertigt erscheint, auf dieser Basis das Problem des
Pflanzenwachstums in Abhéingigkeit von der Zeit zu diskutieren.

DAS MODELLBILD DER SELBSTREPRODUKTION

Die Vorstellungen die man heute von der Vermehrung der lebenden Substanz ent-
‘wickelt hat, lassen sich kurz folgendermassen skizzieren!®:

Die lebentragenden Strukturen dienen als “Modelle” fiir die Neubildung identischer
Strukturen, indem die einzelnen Teilstiicke der Strukturen auf Grund von zwischen-
molekularen Kriften, seien diese elektrostatische, Austausch-, Resonanzkrifte oder
irgendwelche andere “long range forces %, aus der Umgebung unter Benutzung einer
Matritze oder ohne eine solche an den Modellverband identisch angelagert werden und
so eine zweite lebende Struktur aufbauen. Dieses Duplikat ist erst dann lebenstitig,
wenn es vollstindig vorliegt, d.h. es ist erst dann in die Lage versetzt, nicht nur an
der Dynamik der lebenden Substanz!?.?? teilzuhaben, sondern auch nun wieder seiner-
seits ein Duplikat aufzubauen. Durch die einem Organismus zugefithrten Néahrstoffe
werden die zur Reproduktion notwendigen Teilstiicke nach entsprechender Umformung
im chemischen Reaktionssystem des Organismus zur Verfiigung gestellt und das
Wachstum der lebenden Substanz wird sich so lange vollziehen, so lange durch die
zugefithrten Stoffe alle notwendigen Teilstiicke hinreichend produziert werden. Fehlt
irgendeine Nahrstoffkomponente, so tritt in dem Duplikat eine Liicke auf und das sich
in Reproduktion befindliche System bleibt funktionslos. Fiithrt man nunmehr im
Gedankenexperiment die fehlende Nihrstoffkomponente zu, so wird sie nach den
Gesetzen der Wahrscheinlichkeit die Liicken ausfiillen (Trefferereignis) und das Wachs-
tum der lebenden Substanz setzt ein. Auf Grund dieser Vorstellung liess sich in ein-
facher Weise das MiTscHERLICH sche Ertragsgesetz??-2% darstellen'® 2,

Eine Zelle besteht aus zahlreichen Teilbereichen, die sich durch den eben geschil-
derten Vorgang der Selbstreproduktion verdoppeln und damit die Zellteilung veran-

* Eine reichhaltige Literatur liegt vor in: GAasToN BACKMANN, Erg. d. Physiologie, 33 (1931) 56.
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lassen. Es treten auf diese Weise immer wieder gleichartige Zellen auf. Es ist nun eine
bekannte Tatsache, dass mit fortschreitendem Wachstum immer mehr Zellen aus-
differenzieren, d.h. sie iibernehmen eine spezielle Funktion und teilen sich nicht mehr.
Wie LINSERS zeigen konnte, lisst sich diese Erscheinung dadurch interpretieren, dass
aus bestimmten Griinden gewisse Teilbereiche bevorzugt redupliziert werden und die
Funktion dieser Teilbereiche der Zelle ihre Verhaltensweise aufprigen. Die Griinde fiir
die unregelmissige Selbstvermehrung sieht Linser in der Frequenz der sich in den Zellen
abspielenden Kreisvorginge: “‘Je hiufiger ein funktioneller Teilbereich seine Funktion
versieht, desto stirker wird er bei der identischen Selbstreproduktion bevorzugt”. Die
Umstidnde, die gewisse Teilbereiche funktionell hervorheben, sind nach dieser Hypothese
durch den Platz gegeben, den die Zelle im Gesamtfeld des Organismus einnimmt. Einer-
seits wird also die Funktionsweise der anderen Teilbereiche und damit ihre Fihigkeit
zu reproduzieren zuriickgedringt, anderseits kann sich auch das bevorzugte Teilbereich
nur so lange reduplizieren, als die “Feldfunktion” der Zelle es zuldsst. Eine umgeformte
Nihrstoffkomponente wird daher mit fortschreitendem Wachstum immer weniger die
Mgglichkeit finden, sich anzulagern d.h. die Wahrscheinlichkeit einer Anlagerung sinkt
mit zunehmendem Wachstum des Organismus ab.

Wir wollen nunmehr das hier entwickelte Vorstellungsbild auf das Pflanzenwachs-
tum iibertragen.

DAS PFLANZENWACHSTUM IN ABHANGIGKEIT VON DER ZEIT

Um den zeitlichen Verlauf des Pflanzenwachstums zu erfassen, legen wir als Grund-
experiment fest, dass ein Samen in den in einem Mitscherlichgefiss befindlichen Boden
eingesetzt wird. Am Beginn der Entwicklung ernéhrt sich der Samen aus seinen Reserve-
stoffen, ohne die durch Aufnahme aus dem Aussenmedium eingedrungenen Nihrstoffe
zu bendétigen. Versuche an Hafersamen die in N&hrlosung und destilliertem Wasser
aufgezogen wurden, zeigten, dass die Pflinzchen infolge Veratmung der Reservestoffe
zunichst eine Gewichtsabnahme und erst langsam durch Aufnahme der eigenen Assimi-
lationstétigkeit wieder ihr Ausgangsgewicht erreichten. Nach 14 Tagen betrug der
Trockengewichtsunterschied zwischen den beiden, verschieden aufgezogenen Hafer-
pflanzen weniger als 20%. In einem Boden wird die Aussenzufuhr noch langsamer ein-
setzen, sodass man mit einer betrichtlichen Anzahl von Tagen rechnen muss, wihrend
derer der Samen {iberwiegend von seinen Depotstoffen lebt. In diesem Stadium erfolgt
im wesentlichen nur eine Umlagerung von Depotstoffen in lebende Substanz. Modell-
maissig gesprochen, beginnt der Samen erst zum Zeitpunkt ¢ mit dem Einbau der von
aussen aufgenommenen Nihrstoffe (N, P, K usw. ausgenommen C, O, H) in das lebende
System und wir wollen diesen Zeitpunkt als den Nullpunkt des zeitlichen Wachstums
festsetzen. _

In diesem Zeitpunkt haben sich die Depotsubstanzen des Samens weitgehend um-
gelagert und wir vereinfachen dahingehend, dass nur mehr reduplikationsfihige Molekiile
{lebende Molekiile) in diesem Stadium vorliegen, deren Anzahl wir mit », bezeichnen
wollen. Wir setzen weiterhin fest, dass sich in unserem Mitscherlichgefiss alle Nahrstoff-
komponenten bis auf eine in hinreichendem Masse (etwa 3 Nihrstoffeinheiten, welche
einen Ertrag von 87.5% des Hochstertrages erméglichen) befinden und lenken nun
unser Augenmerk auf diese eine Komponente, die z.B. der Stickstoff sein mége und
im Bereich von beispielsweise 0-3 Nihrstoffeinheiten veridndert wird. Durch die Auf-
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nahme der Nihrstoffe werden die lebenden Strukturen redupliziert und nur an der Stelle,
an die ein Stickstoffderivat etabliert gehért, entsteht eine “Liicke”, deren Ausfiillung
erst das neue System funktionsfihig machen wiirde, d.h. es in die Lage versetzt, an
dem Zellstoffwechsel, diesen verstirkend, teilzunehmen und weiter zu reduplizieren.
Modellmissig kénnen wir uns den Aufbau der lebenden Substanz im Bezug auf eine
Néhrstoffkomponente daher so vorstellen, dass die Schliessung einer Liicke durch die
betrachtete Komponente (Trefferereignis) ein nach Wahrscheinlichkeitsgesetzen ab-
laufender Vorgang ist. Natiirlich gilt fiir jede beliebige Ndhrstoffkomponente die gleiche
Uberlegung.

Wir nehmen nun an, dass zum Zeitpunkt ¢ = o0 im Boden jene betrachtete Stickstoff-
komponente in einer Konzentration von M Nihrstoffatomen (bzw. — Molekiilen) pro
Gramm Erde vorliegt. Die unter Feldbedingungen zu beriicksichtigende Auswaschung
kann im Gefissversuch vernachlissigt werden. Ebenso wollen wir die Verminderung
der Konzentration durch die Pflanzenaufnahme unberiicksichtigt lassen (konstant
fliessende Nihrstoffquelle), d.h. wir wollen M als von der Zeit unabhingig betrachten.

Die Nihrstoffkonzentration m im Inneren (Anzahl der eingetretenen Nihrstofi-
molekiile pro Gramm lebender Substanz) hingt natiirlich in erster Linie von der Aussen-
konzentration M ab, doch wird nur ein maximaler Wert m,, zuldssig sein. Dies bedeutet,
dass die Anzahl der eintretenden Nihrstoffmolekiile proportional m,—m ist. Ist bei
Verabreichung der Dosis M die noch offene Samenkonzentration (m, — m), so verindert
sich letztere wm — d{m,—m), wenn M auf M + dM ansteigt. Ist ¢ die Eintrittswahr-
scheinlichkeit fiir 1 Ndhrstoffmolekiil/g Erde in 1 g der Trockensubstanz, so muss gelten

_dme—m) _ -dM
my,— m
Daraus folgt
m = m, (I —e_TM) (I)

Diese Gleichung beschreibt somit die Beziehung zwischen Nihrstoffangebot und Nihr-
stoffaufnahme und = M ist die Aufnahmewahrscheinlichkeit eines Nihrstoffmolekiiles
pro Gramm Trockensubstanz bei der Aussenkonzentration M.

Ein eingedrungenes Nihrstoffmolekiil sieht sich nun einem chemischen Reaktions-
schema gegeniiber, das zu verschiedenen Umformungen fithrt. Nehmen wir an, dass in
einem Gramm der lebenden Substanz A, Reaktionsbahnen existieren. Liegt im Inneren
die Dosis m vor, so werden von den A,-Reaktionsbahnen A4 in der Zeiteinheit besetzt.
Bei der Dosis m + dm werden 4 + dA4 besetzt. Sei nun ferner » die Wahrscheinlichkeit
pro Zeiteinheit, dass bei m = I eine in einem Gramm lebende Substanz enthaltene
Reaktionsbahn getroffen wird, so gilt fiir die Abnahme der unbesetzten Bahnen A = 4,
— 4 die Beziehung

—d4 = rdAdm
und daraus folgt
4d=4,(1—em) (2)

A/A, ist die Wahrscheinlichkeit pro Zeiteinheit, dass bei der Dosis m eine Reaktionsbahn
besetzt wird, also ein Nihrstoffmolekiil der entsprechenden Umformung unterworfen
wird. Die Wahrscheinlichkeit pro Zeiteinheit, mit der also eine Liicke bei der Dosis m
ausgefiillt wird, ist gegeben durch

Ap = 1—e™m (3)
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Diese Einfangwahrscheinlichkeit ist aber auch noch abhingig von der Grdsse des
Pflanzensystems. Wie bereits erwihnt (siehe S. 243), werden mit wachsendem Gesamt-
system immer mehr Zellen ausdifferenzieren, d.h. die Wahrscheinlichkeit, dass eine
Liicke ein Stickstoffderivat einfingt, nimmt immer mehr ab. Sinkt pro zugewachsenem
lebenden System die Wahrscheinlichkeit im Durchschnitt mit o ab, so gilt fiir die
Wahrscheinlichkeit bei der Dosis # und dem Gesamtsystem # (= Anzahl der lebenden
Einzelsysteme) fiir die Einfangung durch eine Liicke

A, = X;;)O—a(n—-no)

Liegen » reduplizierbare Systeme vor, so gilt demnach fiir die Zeit d¢

dn = X, ndt
oder
dn

[ —a(n—n)] d

Die Lésung dieser Differentialgleichung ergibt fiir die Anzahl der lebenden Systeme zur
Zeit ¢ unter der Beriicksichtigung von (1) und (3)

I—e o (1 — ™M) + an,

no=n, M
[1— emrmo (c— ™) | e-[x — emme i =) L an ) 4 g,

4

Niherungsweise ist das Trockengewicht proportional dem Gewicht der lebenden
Systeme, so dass wir fiir #, das Anfangsgewicht G, und G}, fiir das Pflanzengewicht
zur Zeit ¢ bei der Diingungskonzentration M setzen koénnen. Es gilt somit

—_ I — e~ "o (I — e"TM):I +1

Gy =G, %% (5)
;I;; I—emo (1 — e"’M)] e-lr—ermo (1—eM) 4 o ], +1
Lassen wir £ gegen oo gehen, so gilt die Beziehung
= -TM
G = G - [r—eme t—e™) ] 1 g, (©)
und daraus folgt
Gt = 0O
Gu= 5= = (7)
Gy~ *—Go e-Lx —e-"™o (x —e-*M) +ano)t 4 1
G, :
wegen
G °—G, I.
o _ _T- p— ( . _TM)
Go ™ [I e~y \I € ] (8)

Diese Funktion muss den Verlauf des Zuwachses der Trockensubstanz in Abhingigkeit
von der Zeit wiedergeben.
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DISKUSSION AN EINEM VERSUCH VON WAGNER

In einem Mitscherlichgefiss wurden von WAGNER®? 30 Haferpflanzen aufgezogen,
wobei als Stickstoffdiingergabe verabreicht wurde:

3.034 g NaNO,, 2.358 g (NH,) 50, und 1.072 g CO(NH,),.

Dies entspricht einem Rein-Stickstoffgehalt von 1.63 g V.

Als Boden wurde verwendet: 5400 g Quarzsand und 240 g Kieselgel, d.h. der Gehalt
an verfiigbarem Bodenstickstoff war 0. 1.63 g N entsprechen rund 7- 1022 N-Atome und
die Aussenkonzentration M betrigt somit 1.24-10'° Atome.

Da die Gefisse bei voller Wasserkapazitit gehalten wurden und der Boden sehr
weitporig war, so ist der Schidigungsfaktor sicherlich so klein, dass bei den weiteren
Uberlegungen die Schidigung durch die verabreichte Dosis vernachléssigt werden kann.

Bis zum Zeitpunkt ¢ = o hat sich das Pflanzentrockengewicht noch nicht wesentlich
vom Korngewicht entfernt, wie wir es friiher (S. 243) angenommen haben. 30 Hafer-
kérner wiegen rund 0.8 g (= G,). In der Tabelle I gibt die Spalte 1 die Erntezeiten an,
gerechnet vom Zeitpunkt der Samensetzung, Spalte z gibt die entsprechenden Pflanzen-
Trockengewichte pro Gefiss wieder. Wir kénnen daraus ersehen, dass G4, © ungefihr
den Wert 80 besitzt. Setzen wir nun in der Formel (7) den Ausdruck

[I — e (1—e ™M) an,| = % (9)
so konnen wir schreiben
8o
t
G = 99 e~ + I (xo)

Beriicksichtigen wir ferner, dass etwa erst nach 14 Tagen eine wirksame Néhrstoff-
einbauung aus dem Aussenmedium erfolgt, so gibt Spalte 4 die fiir die Auswertung der
Formel (10) giiltigen Zeiten an. Kalkuliert man unter diesen Bedingungen mit Hilfe der
experimentellen Trockengewichte den Faktor x, so erhilt man den Wert ¥ = 0.105.
Die mit diesem Wert riickgerechneten theoretischen Trockengewichte sind in Spalte 5
eingetragen.

TABELLE I
Ernteseiten Exper. Trockengewichis Wa%l;s‘t:»:b;imn Tr wénh?;;km .
16. Tag 1.13 +0.02 2 0.99
23. Tag 2.20 4 0.07 9 2.03
30. Tag 4.32 -+ 0.20 16 4.11
37.Tag 7.06 + 0.28 23 8.13
44. Tag 14.0I 4-0.70 30 15.27
51. Tag 24.49 +1.87 37 26.40
58. Tag 42.93 + 0.61 44 40.51
65. Tag 60.18 4 1.81 51 54.53
72. Tag 74.80 4+ 1.16 58 65.36
79. Tag 69.54 +1.62 65 72.27
86. Tag 75.92 +1.87 72 76.12
93. Tag 79.72 + 2.61 79 78.05

Vergleich der experimentellen Trockengewichte (Spalte 2) vom Hafer im MiTscHERLICH 'schen
Gefassversuch, zu verschiedenen Zeiten (Spalte 1) mit den nach Formel (10) errechneten theoretischen
Trockengewichten (Spalte 4). Der Wachstumsbeginn durch Aussenversorgung ist mit ¢ = 14 (Spalte 3)
festgesetzt.
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Wir koénnen daraus ersehen, dass im allgemeinen die theoretischen Werte innerhalb
der dreifachen experimentellen Fehlergrenzen liegen. Nur dort, wo auch die experimen-

TR e

Fig. 1. Die Abhéngigkeit des
Haferwachstums gemessen
im Trockengewicht (Ordi-
nate) von der Zeit (Abszisse)
nach Formel (10). Die ex-
perimentellen Werte# sind
mit ihren Fehlergrenzen ein-
getragen (o).

tellen Werte offensichtlich starke Abweichungen haben,
bilden die theoretischen Werte eine mittlere Kurve, wie
Fig. 1 veranschaulicht. Gemessen an den theoretischen Ver-
einfachungen kann die Ubereinstimmung als befriedigend
bezeichnet werden.

An dieser Stelle moge kurz bemerkt werden, dass die
Differentation dieser Kurve die Vitalitidtskurve des Pflanzen-
wachstums ergibt, doch soll dieser Sachverhalt erst in einer
spiteren Arbeit diskutiert werden.

Auf Grund der Tatsache, dass die angegebene Funktion
die experimentelle Zeitabhingigkeit brauchbar abbildet
— ihnliche Funktionen wurden von ROBERTSON UND
RasHEVSKY3: ¥ an Hand anderer Modellvorstellungen ab-
geleitet — lassen sich nun Aussagen iiber die Grossen der
verschiedenen Konstanten machen.

Wegen (8), (9) und (10) gilt

an, = I.05°1073

7, ist die Anzahl der in einem Samen enthaltenen reduplizierbaren Systeme, als die wir
die Proteinkérper auffassen wollen. Ein Haferkorn besitzt ein durchschnittliches Gewicht
von 2.7:10-3 g. Zum Zeitpunkt { = o sind annihernd alle Depotstoffe in lebende
Substanz umgewandelt. Hat das Gewicht von einem Proteinmolekiil etwa die Grésse
von 2-10718, so ist der Wert von #, gegeben durch rund 1.3-10'% Daraus folgt fiir
der Wert ~ 8-10~%9. Wegen (8) gilt nun weiter

I — e~ "My (I —_ e—T

oder

My _ 1.04:1071

rmy (1 — ™M) = o.11 (11)

Um zu einer Abschitzung von »m, zu gelangen, verwenden wir die Tatsache, dass in
den Proteinkérpern rund 169% N enthalten ist. 1 g lebender Substanz besitzt demnach
6.9-10% Stellen, an die N-Atome etabliert gehoren*. Stellt man also 1 g lebender
Substanz die Nihrstoffmenge m’ = 6.9-10% zur Verfiigung, so muss jede Liicke im
Durchschnitt aufgefiillt werden, d.h. die Trefferwahrscheinlichkeit »m’ = 1. Daraus
folgt r = 0.145-10-%,

Wir sind bei der Aufstellung der Formel (7) von der Voraussetzung ausgegangen,
dass die Trockensubstanz proportional dem Eiweissgehalt ist. Dies wiirde bedeuten,
dass der prozentuelle Gehalt an Eiweiss bezogen auf Trockensubstanz konstant ist. Dies
ist aber nur sehr angenihert der Fall. Beispielsweise haben iltere Untersuchungen
gezeigt®, dass der Proteingehalt von Reigras im Laufe der Entwicklung von ca. 28%
auf ca. 8% absinkt. Dieser Sachverhalt spiegelt sich auch in dem variablen N-Gehalt
wieder, der in den oberirdischen Teilen des Hafers von ca. 6% auf ca. 2% bezogen auf

* Mit Hilfe dieses Wertes lisst sich der Zusammenhang mit den empirischen Umrechnungsfaktor
6.25 von N auf Eiweiss in g bezogen auf Trockensubstanz leicht herstellen. 1 g N sind rund 4.3 10%
Atome und dies entspricht 4.3-102%/6.9- 10 = 6.25 g Eiweiss.
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Trockensubstanz im Laufe der Entwicklung absinkt#. Dieser N-Gehalt setzt sich ja
zusammen aus dem im Eiweiss gebundenen N und dem noch zum Einbau zur Verfiigung
stehenden ““freien” Stickstoff m. Nach unseren Voraussetzungen ist m (als Durchschnitts-
grosse bezogen auf die gesamte Pflanze) bei fester Diingung (M = Const.) ebenfalls
konstant, sodass also der durch Analyse festgestellte N-Gehalt proportional dem
Eiweissgehalt ist. Da gerade tiber direkte Eiweissbestimmungen wihrend des Wachstums
nur sehr wenig Material vorliegt, ldsst sich nicht eindeutig aussagen, ob dieser Schluss
gerechtfertigt ist. Die oben angefiihrten Versuche an Reigras scheinen dies zu bestitigen,
ebenso die Analyse bei Weizen, wo der Eiweissgehalt des Keimes und der reifen Pflanze
ebenfalls eine ungefihre Relation von 3:1 aufweisen!?. Eine direkte Bestitigung durch
Haferanalysen fehlt bisher noch.

Wenn wir daher unsere aus rechnerischen Griinden eingefiihrte Simplifikation
beriicksichtigen, miissen wir einen Mittelwert sowohl fiir den analytischen Stickstoff-
gehalt, wie auch fiir den Eiweissgehalt fiir die weitere Auswertung zur Anwendung
bringen. Es ist am naheliegendsten, jenen N-Wert zu nehmen, der dem Wendepunkt
der Funktion (7) entspricht (Maximum der Wachstumsgeschwindigkeit) und der in der
Mitte der Entwicklungszeit bei ca. 2.5% bezogen auf Trockensubstanz liegt4s. Die
Abschidtzung des Eiweissgehaltes ist wesentlich schwieriger. Der Proteingehalt des
Weizenkornes liegt ungefihr bei 15%12. Beim Reigras liegt er zum mittleren Entwick-
lungszeitpunkt bei ca. 14%%. Analysen bei Wiesendiingungsversuchen mit hohen
Stickstoffgaben zeigten einen Gehalt von ca. 14% Rein-Eiweiss?®, wenn man den Gehalt
von Rein-Eiweiss im Roh-Eiweiss mit ca. 659% ansetzt32. Wir wollen daher fiir die
Haferpflanze als Mittel 14% Proteingehalt annehmen.

2.5% N entspricht ca. 1.08-10%' N-Atome. Diese stehen 14/100 g Eiweiss zur
Reduplikation zur Verfiigung. Daraus folgt, dass die 1 g Eiweiss zugeordnete Zahl von
freien N-Atomen (m) den Wert

100
m = 1.08-10% — — 6.9-10% = 0.8.102 (12)
14

besitzt. Wenn auch m einer sehr hohen Stickstofigabe zugeordnet ist, so wird der
m,-Wert noch etwas dariiber liegen, etwa bei 1-10%. Dann gilt wegen rm, = 0.145 auf
Grund von (11) T M = 1.43 und wegen M = 1.24- 10" ergibt sich v = 1.16-1072°,

Analog zu Stickstoff muss sich auch durch unsere Formel eine Abschitzung der
Konstanten fiir die Phosphordiingung angeben lassen, doch stdsst dies auf wesentliche
Schwierigkeiten, da iiber den Nucleinsiuregehalt von pflanzlichem Eiweiss nur sehr
spirliche Angaben vorliegen (vgl. etwa4%35), Ausserdem ist die fiir die Abschitzung
massgebende Formel (11) sehr empfindlich fiir geringste Schwankungen von s, wenn
sich der Wert nahe bei 0.11 bewegt.

Nach einer ilteren Arbeit von ScHwARz® schwankt der Py0O;-Gehalt von Protein
im Reigras zwischen 4.5% und 12.4%. Dies entspricht einem Phosphorgehalt zwischen
2% und 5.5%. Sonnenblumenwurzeln? haben etwa einen Phosphorgehalt von 1.79/y4
und einen N-Gehalt von 3.4%,. Nimmt man an, dass es sich beim letzteren Wert tiber-
wiegend um ein im Eiweiss gebundenes N handelt, so sind in der Wurzel rund 2.1%
Eiweiss vorhanden und der Phosphorgehalt von 1 g Eiweiss hat somit die Grésse von
ca. 5.5%. Ebenso zeigen zellihnliche Gebilde wie etwa Coli-Phagen einen Nucleinsidure-
gehalt von rund 409%?°, was etwa einem Phosphorgehalt von 4-6% entspricht. Bei
Sperma-Analysen liegt der Phosphorgehalt zwischen 3.46-6.22%%, bei den Kernen
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des Hiihnerblutes bei 3.93%4%.. Aus allen diesen Angaben konnen wir nur schliessen,
dass der Phosphorgehalt von Protein in der Grissenordnung von Prozenten liegt (etwa
zwischen 2-6%). Wir werden spiter durch die Anwendung experimenteller Daten
zeigen, dass tatsichlich unsere Formel (11) zu brauchbaren Phosphorwerten fiihrt.

DAS MITSCHERLICH’SCHE ERTRAGSGESETZ

Betrachten wir die Zuwachswerte G4 — G, = G, so kann man die Gleichung (5)
umschreiben in

SR

I —e-l1—e"0 (r —e-7M) + ant

(13)
a——;; [I — e—tmg (1 — e‘tM)] e—[I —emo (1 —e"TM) + ano]t +1
Steigert man M gegen o, so erhilt man
I I — e—[I — e - ang)t
Gyow =G, — [1—e1mo I
M= [ an, [ ] 1 (I -—e"’""O) e—[I—e“’mo+ ano]t 11 ( 4)
ane
und daher aus (13) und (14)
= ~uf 1 —ermo (1 —eTM) 1 e[1 —ermo(r— e ™M) 4 anc}t
Gy=GM=° .
M t I — e—tMo I — e—[l — e Mo |+ aut
a; (1 — e™rmo) e-[1—e "0t an,t
: - - (15)
a—'In; 1 — e-tmg (1 — e-TM)] e—[I — e "o (1 —eT™) + anot + 1

Bei hinreichend grossen {- oder M-Werten lisst sich (15) in erster Niherung schreiben
Gty = Gy - o (1-e~TM) (16)
Diese Niherungsgleichung stellt das MiTtscHERLICH sche Ertragsgesetz dar?t, welches
lautet
Gy = Gty _ o (1-1070%) (17)

wo ¢ die Wirkungskonstante und x die Diingung in g pro Gefiss darstellen. Es muss
somit gelten, wegen e%® = 10, die Beziehung

2.3 cx =1tM
und daraus folgt
M
6= (18)
2.3%

Setzen wir in diesen Ausdruck den frither abgeschitzten TM-Wert ein, so erhalten wir
fiir die Wirkungskonstante des Stickstoffs cy den Wert

cy = 0.381
in guter Ubereinstimmung mit dem experimentellen Wert von 0.4.
Literatur S. 254/255.
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Um die Phosphor-Abschitzung vornehmen zu kdénnen, schlagen wir den umge-
kehrten Weg ein. Bezogen auf P O, besitzt die Mitscherlichkonstante ¢ fiir Gefdss-
versuche einen Wert von rund 2.0. Auf Rein-P umgerechnet ergibt sich ¢p = 4.6. Die
Phosphordiingung der Mitscherlichgefisse im WAGNER’schen Versuch®® betrug 2.87 g
CaHPO,, was einem P-Gehalt von 0.65 g pro Gefiss entspricht. Dann gilt wegen (18)
T M = 6.9 und wegen M = 2.25-10'8 ergibt sich 7 = 3.06-107%8, d.h. die Eintritts-
wahrscheinlichkeit fiir P ist rund 30-mal grosser als fiir N. Aus (I1) ergibt sich fiir rm,
der Wert von ca. 0.11.

Der zeitlich mittlere Analysenwert von Hafer liegt nach WAGNER?? bei 1.16% P,O;
der Trockensubstanz. Dies entspricht 0.51% P ~~ 1-1020 P-Atome. Rechnet man auf
Protein um (ca. 14% d. Trockensubstanz), so stehen 1 g Eiweiss rund 7-102° P-Atome
gegeniiber. Ist nun wieder m’ der Gehalt an gebundenem Phosphor pro g Eiweiss und
daher 1/m’ = 7, so muss auf Grund unserer fritherer Uberlegungen gelten

1/m’ (7-10%° — m') = 0.11

wenn wir wegen der hohen P-Gabe die Innenkonzentration m gleich m, setzen. Daraus
ergibt sich

m' = 6.3-1020

oder in g ausgedriickt, m' = 0.033 g. Der Phosphorgehalt pro g Protein ist somit 3.3%,
was mit den experimentell festgestellten Daten gut tibereinstimmt.

Inwieweit das als Niherungsformel (17) entwickelte Mitscherlich’sche Ertragsgesetz
die nach (16) gegebene Wachstumsabhangigkeit von der verabreichten Diingungsmittel-
Dosis widergibt, zeigt Tabelle II, die fiir die Werte G, = 0.8, a 7, = 1.05°1073, rm, =
0.15, T = I.I18-1071? nach den Formeln (16) und (17) berechnet ist. In Fig. 2 sind die
entsprechenden Kurven eingetragen. Wir koénnen daraus erkennen, dass fiir hohe
t-Werte (Reifestadium und knapp davor) die Formel (17) eine brauchbare Ndherung
darstellt, insbesonders wenn man bedenkt, dass bei durchschnittlichen Béden der
Bodenstickstoff etwa 0.5 g pro Gefiss betrigt, was in unserem Fall einer Konzentration
von etwa ~ 4-108 N-Atome entspricht. Mit sinkender Zeit wachsen die Abweichungen
vom Mitscherlich’schen Gesetz immer mehr an und miissen etwa bei ¢ = 40 fiir niedrigere
Stickstoffgaben experimentell fassbar sein. Dass sich bei sehr kleinen i-Werten die
Approximation verbessert, ist trivial, da ja fiir ¢ = O beide Funktionen (16, 17) den
konstanten Wert O haben miissen. Die Wagner’schen Diingewerte sind in der Fig. 2
durch eine strichlierte Linie eingetragen. Fig. 3 gibt den Zusammenhang zwischen

TABELLE 1I
t= t = 100 t = 8o t = 6o t = 40 t= 20

M
(16) (x7) (16) (17) (16) (x7)  (16)  (17) (r6)  (17) (16) (r7)
1ol8 12 12 3 12 2 12 1 12 1 8 o 1
3-108 32 32 22 32 15 32 8 31 3 21 I 3
101 73 73 73 73 71 73 58 . 71 25 49 4 8
3- 1019 103 103 103 103 103 103 99 100 66 69 10 11
[+o) 106 106 106 106 106 106 103 103 71 71 11 II

Vergleich der nach der exakten Formel (16) und der Niherungsformel (17) berechneten Trocken-
gewichte von Haferpflanzen im MirscHERLICH schen Gefdssversuch.
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Wachstum und Zeit wieder und zeigt ebenfalls, dass bei hohen Diingegaben das Mitscher-
lich’sche Ertragsgesetz fiir jeden beliebigen Zeitpunkt seine Giiltigkeit hat, wihrend bei
sinkender Diingegabe die Abweichungen bei niedrigen /~Werten immer grosser werden.
Aus unseren Uberlegungen geht somit hervor, dass das Mitscherlich’sche Ertragsgesetz
als Naherungsgesetz fiir die Pflanzen im Reifestadium seine Giiltigkeit unbedingt besitzt.

Fig. 2. Abhingigkeit der Trockengewichte von HAFER/MITSCHERLICH-Gefdss (Ordinate) von der
Diingungsdosis {(Abszisse) bei verschiedenen Zeiten 7.
Kurven nach (16) , Kurven nach (17)---:-

%5 80 10 Tage

Fig. 3. Abhiingigkeit der Trockengewichte von HAFER/MiTsCHERLICH-Gefiss (Ordinate) von der
Wachstumszeit (Abszisse) bei verschiedenen Diingungsdosen M.
Kurven nach (16) und —-—+— , Kurven nach (17) ~———vund--+--

Eine weitere Stiitze unserer Uberlegungen bildet die Tatsache, dass die hier berech-
neten Anzahlen von notwendigen Erginzungsmolekiilen »’ gut mit den an anderer
Stelle®: 20 kalkulierten iibereinstimmen. Im Falle von Stickstoff betrigt m’ = 6.9-10%.
Umgerechnet auf 1 g Trockensubstanz ergibt sich daraus der Wert 2.1-10%. Nun ent-
spricht 1 g Frischsubstanz rund einem 1/17 g Trockensubstanz und der entsprechende
Wert fiir die Frischsubstanz ist daher 1.12- 1020, was dem an anderer Stelle berechneten
Wert von 1.08:10% befriedigend gegeniiber steht. Im Falle von Phosphor betrigt
Literatuy S. 354/355, '
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m' == 6.3-10%, Umgerechnet auf Frischsubstanz und P,0; ergibt sich der Wert 0.05 - 10%°
in genauer Ubereinstimmung mit dem frither kalkulierten Wert.

Eine weitere Uberpriifung der hier vorgelegten Theorie stellt die Abschdtzung eines
idealen Nahrstoffverhiltnisses zwischen Stickstoff und Phosphor dar. Gehen wir von
der Voraussetzung aus, dass ein ideales Nihrstoffverhiltnis dann gegeben ist, wenn die
Innenkonzentrationen m sich so verhalten, wie die in der lebenden Substanz vorliegenden
Anlagerungsstellen von N und P so muss gelten,

My mp = Wy My

Wegen (1) gilt nun weiter

Moy (I—e TNMN)  my

Mop (1 —e-TPMp)  m,
In erster Niherung ergibt sich daraus

t
My my mep Tp
- ’
Mp mpmey Ty

Setzen wir in diesen Ausdruck die entsprechenden Zahlenwerte ein, so ergibt sich

My 1

My  o0.05
Umgerechnet auf Gewicht gilt dann die Relation

Gy I

Gp o0.1I

und schliesslich erhalten wir fiir P,O; berechnet das Néhrstoffverhiltnis
Gy 1
Gp205 0.25

Wenn wir nun weiterhin beriicksichtigen, dass im Boden etwa eine 50%ige Phosphor-
festlegung erfolgt?, so miisste man auf Grund unserer Voraussetzungen das Verhdltnis
N:P,0; = 1:0.5 als ideales mittleres Nahrstoffverhiltnis zur Erzielung eines Héchst-
ertrages an oberirdischen Teilen erwarten. Tatsichlich zeigen nun die Untersuchungen
von RackMaNN®!, dass bei diesem Verhiltnis die hochsten Strohertrige erhalten werden.

DIE THEORETISCHE BERECHNUNG DES SCHADIGUNGSFAKTORS

Die von dem Reaktionsmechanismus (s.S. 244) nicht erfassten Nihrstoffmolekiile
miissen in Depotstoffe iibergefilhrt werden, wenn man von einer eventuellen Aus-
scheidung durch die Pflanze absieht. Wir hatten festgesetzt, dass von den eingedrungenen
m-Molekiilen 4 zur Liickenfiillung dienen, sodass noch ein unverbrauchter Rest von

m— A =m—4, (1-e™)
fiir die Depotbildung vorliegt. In dem chemischen Umformungsprozess, der zur Depot-
bildung fiihrt gelangen demnach in erster Niherung
m = m (1-r4,)
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Molekiile. Je grosser m wird — das Optimum liegt bei %, = m, (1-74,) — desto stirker
wird der Depotmechanismus iiberlastet, d.h. die chemischen Umformungen werden nur
an einem Teil der iiberschiissigen m-Molekiile vollstindig ablaufen konnen, wihrend ein
Bruchteil nur eine unvollstindige Transformation zeigt. Die Wahrscheinlichkeit, dass
ein m-Molekiil sich nicht mehr in einen Depotstoff umformen kann, sondern eine
Struktur erhilt, die es befihigt, sich fehlerhaft an das lebende System anzuschliessen
ist dann gegeben durch f.m. Bei #-Molekiilen werden somit

p = [.m? (x9)

fehlerhafte Molekiile entstehen.
Ist bei m die Anzahl der nichtfehlerhaft besetzten lebenden Systeme #’, so gilt,
wenn g die Anlagerungswahrscheinlichkeit ist, die Gleichung

—dn' = g du-n’
Die Losung der Differentialgleichung ergibt
#w = n-e-eu (20)

Fiir eine bestimmte Diingungsdosis M gilt fiir den Zeitpunkt ¢ die ndherungsweise
Beziehung (vgl. 17)

Wty = (Hggax—t,) (1-€7TM)
oder wegen (19) und (20)

Wty = B = Tipex (I-e~TM)e—0m* (21)
Nun gilt weiter wegen (1)

m = m, (1-e"TM).¢
wobei

c = Ir4,
In erster Niherung gilt dann

m = my-ctM

Dies in Beziehung (21) eingesetzt ergibt

n = %m. (I_e—‘UM) -e”]i']ll2
wobei
k= fm2cr?

Im Trockengewicht ausgedriickt bedeutet dies die Formulierung des allgemeinen
Mitscherlich’schen Ertragsgesetzes

G = Bl o (1e-eM) e

das sich wiederum als eine Niherungsgleichung darstellt.

Es liegt auf der Hand, dass diese Ableitung mehr eine heuristische Vorstellung
beinhaltet als eine Deutung der tatséichlichen Verhiltnisse, da dabei z.B. auf die Tatsache
der Plasmolyse der Wurzelzellen* durch zu hohe Salzkonzentrationen keine Riicksicht
genommen wird. Wie weit sowohl der hier theoretisch angenommene Effekt der Depot-
fehlleitung und jener der Plasmolyse fiir die Schidigung verantwortlich sind werden
erst eingehende Untersuchungen des plasmolytischen Effektes klarstellen.

* Untersuchungen iiber die plasmolytischen Schidigungen von Wurzelzellen durch hohe Salz-
konzentrationen sind in Durchfiihrung begriffen.
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Aus der hier gegebenen Vorstellung lasst sich ersehen, dass der Schidigungsfaktor k
eine sehr komplexe Grosse ist und daher nicht in dem Sinn konstant zu werten ist,
wie etwa 7 die “‘molekulare” Mitscherlichkonstante. Vor allem ist die Vorstellung der
Depotiiberlastung sicherlich nicht so scharf fixiert, wie es hier aus Griinden der Simpli-
fikation geschehen ist und sicherlich kann f nicht als streng konstant angesehen werden.
Die Funktionsweise der Depotumformungen kann z.B. auch abhingig sein von eben
jenen schon erwihnten plasmolytischen Schiadigungen und damit von der Wasser-
versorgung des Bodens, doch wire es hier noch verfriiht irgendwelche Abschédtzungen
vorzunehmen.

ZUSAMMENFASSUNG

Es wird der Versuch unternommen, das Pflanzenwachstum in Abhingigkeit von der Zeit aus
dem Modellbild der Selbstreduplikation der lebenden Substanz und der statistischen Einwirkung
der Nihrstoffe auf die lebenden Systeme mathematisch zu formulieren, wobei das M1TSCHERLICH sche
Ertragsgesetz als Niherungsgesetz in Erscheinung tritt. Die Brauchbarkeit der Formulierung wird
in einigen Beispielen diskutiert und die MitscHeERLICH-Konstante fiir Stickstoff hergeleitet. Die
Ableitung des Schidigungsfaktors wird anhand eines heuristischen Modellbildes vorgenommen.

SUMMARY

The author has attempted to formulate mathematically the dependence of plant growth on
time, basing it on the autoduplication model of living matter and the statistical action of nutritive
substances on the living systems, MITsCHERLICH's law of output approaching the law of approxi-
mation. The usefulness of this manner of formulation is discussed with some examples and the
MITSCHERLICH constant for nitrogen is deduced. Making use of a heuristic model, the author deduces
the damage factor.

RESUME

L’auteur a tenté de formuler mathématiquement la croissance végétale en dépendance du
temps en se basant sur le modéle de I'autoduplication de la mati¢re vivante et de I'action statistique
des matiéres nutritives sur les systémes vivants, la loi de rendement de MITSCHERLICH apparaissant
comme loi d’approximation. Il discute sur quelques examples 1'utilité de cette maniére de formuler
les choses et déduit la constante de MITSCHERLICH pour 1'azote. En se basant sur un modéle heuristi-
que, 'auteur déduit le facteur de nuisibilité.
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