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Formgestaltung im sublichtmikroskopischen Gebiet

Von 4. Ffey-Wyﬁling
(Pflanzenphysiologisches Institut der ETH Ziirich)
‘ Mit Tafeln 1—6
Eingegangen am 12. Januar 1949

Die Kolloidechemie hat durech ihre klassischen Methoden der Ultra-
mikroskopie, der Ultrafiltration und der Ultrazentrifugierung die Exi-
stenz sublichtmikroskopischer Teilchen bewiesen sowie deren Form und
GroBe ermittelt. Trotz dieser groBartigen Leistung hat die Zellmorpho-
logie im Bereiche der kolloiden Dimensionen nicht den revolutioniren
Aufschwung erfahren, den man erhofft hatte. Die Ursache hiervon ist die
Tatsache, daB sich die formgestaltenden Zellbestandteile im Gelzustand
befinden. Gele erscheinen jedoch im Ultramikroskop optisch leer, und sie
lassen sich ohne vorherige Zerstorung ihrer Struktur weder der Ultra-
filtration noch der Trennung in der Ultrazentrifuge unterwerfen. Durch
die Erkenntnis, daf die Gele retikuldr gebaut sind (9) und sich daher
von den korpuskular dispersen Solen morphologisch prinzipiell unter-
scheiden, muBten fir die Erforschung ihres Feinbaues grundsitzlich
andere Untersuchungsmethoden eingefiihrt werden. Da das Gelgefiige
in der Regel von sublichtmikroskopischen Stringen gebildet wird, die
stark anisotrop und vielfach sogar kristallin sind, eigneten sich vor
allem die polarisationsmikroskopische und die rontgenspektrographische
Methode. Mit ihrer Hilfe konnten viele Gelstrukturen weitgehend aufge-
klart werden (10) durch qualitative Bestimmung des Verlaufs der
unsichtbaren Gelstringe und durch quantitative rontgenometrische
Messung ihrer Ausrichtung und Dicke. Besonders bedeutsam war die
Erkenntnis, daf8 gleichartige fidige Bauelemente zu ganz verschiedenen
Texturen zusammentreten konnen, woraus sich eine sublichtmikro-
skopische Gefiigelehre ergab.

Durech die Entdeckung des Elektronenmikroskops erdffnete sich die
Moglichkeit, die mit Hilfe der bisher verwendeten Methoden auf indirek-
tem Wege erschlossenen Texturschemata durch objektive Bilder auf ihre
Richtigkeit zu priifen.

Gelstruktur

Fir die Charakterisierung des sublichtmikroskopischen Gelbaus
waren makroskopische Modelle wie Textfigur 1 oder vereinfachte
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Schemata wie Textfigur 2 vorgeschlagen worden. Uber die Dicke der
verflochtenen und streuenden fiadigen Elemente konnte nichts Bestimm-
tes ausgesagt werden; es wurde wahrscheinlich gemacht, dai die Stringe

Figur 1
Makroskopisches Modell des Gelfeinbaus
1938 (9); Leitbiindelskelett der Kiirbis-

frucht von Luffa

je nach ihrer Natur sublichtmikroskopische (Gele mit Micellargeriist)
oder amikroskopische Dicke (Gele mit Molekulargeriist) aufweisen kon-
nen. Von diesen beiden Gruppen ist zurzeit nur die erste der elektronen-
mikroskopischen Untersuchung zuginglich. In zwei typischen Fillen
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Figur 2
Schema des sublichtmikroskopischen
Gelfeinbaus 1938 (10, S.78)
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¥,

konnte der erwartete Gelbau abgebildet werden (18, 19). Abbildung 1
(Tafel 1) zeigt den Feinbau eines Vanadinpentoxyd-Gels. Man erkennt
ein dichtes Geriist von etwa 100 A dicken Fiden. Diese verlaufen nach
allen Richtungen und erscheinen gerade oder gebogen. Da das Elek-
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tronenmikroskop verglichen mit dem Lichtmikroskop eine grofere
Tiefenschirfe besitzt, tiuscht das Bild eine zu groBe Dichte der Fiden
vor. Wihrend das Lichtmikroskop bei Verwendung starker Objektive
Schnitte von der GroBenordnung des Auflosungsvermogens (zirka 0,5 u)
durch das untersuchte Objekt scharf abbildet, gibt das Elektronenmikro-
skop trotz 100mal gesteigertem Auflosungsvermogen Schichtdicken
bis 5 w scharf wieder. Das in Abbildung 1 (Tafel 1) abgebildete Gel-
seriist ist daher sehr locker gebaut, und die fir Gele charakteristische
oroe Menge Hydratationswasser findet in den vorhandenen Maschen
Platz. '

Die groBe Tiefenschiirfe des Elektronenmikroskops ist fiir die Er-
schlieBung der Gelstruktur giinstig; sie erlaubt, gewissermafien in die
Gele hineinzusehen und stereoskopische Bilder ihres Aufbaues zu ge-
winnen. Andererseits ist es bei einem so tiefen, scharf abgebildeten Raum
oft schwer festzustellen, welche Fiden n#dher oder ferner liegen.

Vanadinpentoxyd ist ein anorganisches Gel. Es enthiilt ein Schwer-
metall von der Atomnummer 23, wihrend in den organischen Gelen,
welche die Zytologie interessieren, nur die leichten Atome C, N und O
mit den Atomnummern 6, 7 und 8 vorkommen. Dies wirkt sich fiir die
elektronenoptische Abbildung von Biogelen ungiinstig aus, da solche
leichte Atome die Elektronen nur schwach zerstreuen, wodurch zu wenig
kontrastreiche Bilder entstehen. Die erste Aufnahme eines solchen Geles,
die uns gelungen ist, gibt Abbildung 2 (Tafel 1) wieder. Es ist ein diinn-
ster Zellulosefilm, der sich auf der Oberfliche der Nihrlosung einer
Kultur von Bacterium xylinum gebildet hat. In der N#hrlosung vor-
handene Glukose wird von diesem Bakterium extrazellulir zu Zellulose
polymerisiert. Es entsteht ein amorpher Schleim, in welchem sich die
Kettenmolekiile der Zellulose zu 200 bis 300 A dicken Fidden zusammen-
lagern. Abbildung 2 (Tafel 1) weist nur eine bescheidene Vergrofierung
von 6000mal auf, welche das Auflosungsvermogen des Elektronenmikro-
skops von 50 A keineswegs ausschopft. Durch Steigerung der VergroBe-
rung verliert das vorliegende Bild jedoch den Kontrast und wird zu flau.

Zur Kontrasterhohung der Bilder organischer Partikel in korpusku-
lar dispersen Kolloiden (Suspensoide von Viren, Phagen, globuldren
Makromolekiilen) hat Wy cko ff (43) mit groBem Erfolg die Methode
der schiefen Metallbedampfung oder Beschattung (shadow casting) aus-
gearbeitet. Die Objekte werden mit einem unter schiefem Winkel aufge-
dampften i0 bis 30 A dicken Metallfilm von Chrom oder Palladium
iiberzogen, wobei metallarme Lee- oder Schattenseiten und metallreiche
Luvseiten entstehen. Durch den groBen Unterschied der Elektronenzer-
streuung der heiden Objektseiten wird das Bild auBerordentlich kon-
trastreich und erscheint wie ein Relief bei schiefer Beleuchung. AuBer-
dem werden die organischen Objekte gegen elektrische Aufladung durch
die Elektronen und Verkohlung durch zu grofe Erwirmung geschiitzt.
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Es erhob sich nun die Frage, ob diese Methode sich auch fiir die Auf-
klirung des Gelfeinbaus eignet, insbesondere ob trotz der Aufdampfung
eines Metallfilms weiterhin in das Gelgeriist hineingesehen werden kann.
Um diese Frage abzukldren, wurde Dr. Miihlethaler veranlaBt, bei
Dr. Wyckoff in Bethesda (USA) diese neue Methode fiir unsere
Untersuchungen zu erlernen. Es kann vorweggenommen werden, daf
unsere Erwartungen durch die Tiefe und die Schirfe der nach diesem
Verfahren abgebildeten Gelstrukturen mehr als iibertroffen worden sind.

Fasertextur

Die indirekten Methoden haben bewiesen, dafl in Pflanzenfasern,
Seide, Sehnen, Muskelfasern usw. sublichtmikroskopische Stringe aus

T f

b XK i (ca. 104)
4 NSCXBN-mfca. 604)

— kfea 1004)

Figur 3
Schematischer Querschnitt durch den sublichtmikro-
skopischen Feinbau der Sekundidrwand einer Bast-
faser 1937 (7). Micellarstringe s zu Mikrofibrillen f
von zirka 250 A Durchmesser zusammengefiigt;
i intermicellare Spalten, & interfibrillarer Kapillarraum

Fadenmolekiilen von kristalliner Natur (Micellarstringe) parallel gela-
gert sind. Fiir die pflanzlichen Zellulosefasern (Bastfasern, Holzfasern und
Baumwolle) errechneten Hengstenberg und Mark (24) aus der
Breite der Rontgeninterferenzen Micelldicken von 50 bis 60 A. Durch
Einlagerung kolloider Metalle (Au, Ag, Cu, Hg, Silberamalgam usw.)
mit TeilchengréBen von iiber 100 A Durchmesser konnte bewiesen wer-
den, daB in den nativen Zellulosefasern sublichtmikroskopische Kapil-
laren von etwa 100 A Weite vorkommen. Das Auftreten solcher Riume
wurde so gedeutet, daf} sich viele Micellarstringe zu Mikrofibrillen mit
Durchmessern von der GroBenordnung 250 A zusammenfiigen (7), was
durch den schematischen Faserquerschnitt von Textfigur 3 veranschau-
licht worden ist. Unbekannt blieb, ob die Mikrofibrillen seitlich mitein-
ander verwachsen sind und was fiir eine Linge ithnen zukommt.

8



Tafel 1

Abbildung 1
Gel von Vanadinpentoxyd, elektronenoptisch 1944 (18)

TRUB TAUBER
ZURICH

Abbildung 2
Gel von Bakterienzellulose, elektronenoptisch 1946 (19)



Tafel 2

Abbildung 3
Elektronenbild der Sekundirwand von Baumwolle 1948 (21). Rechts eine Verschiebungs-
figur (vgl. Textfiguren 4 und 5)

1 kY
Abbildung 4 a Abbildung 4 b
Elektronenbild einer Iichtenholzfaser, Elektronenbild einer delignifizierten

(vgl. 30) Fichtenholzfaser



Abbildung 5
Elektronenbild der Primiirwand einer Flachsfaser 1948 (21)

Abbildung 6
Elektronenbild einer TiipfelschlieBhaut aus dem Wurzelmeristen eines Maiskeimlings
1949 (17, 31)



Abbildung 7
Elektronenbild einer Zellwand aus dem Wurzelmeristem von Mais. Rohrentextur 1948
(21), vgl. Textfiguren 6 und 8

Abbildung 8
Elektronenbild einer Zellwandstelle mit Flichenwachstum 1948 (21). Ausweitung der
Texturmaschen (vgl. Textfigur 9 ¢), rechts unten ungestorte Textur



Tafel 5

Abbildung 9
Elektronenbild von Bakterienzellulese 1949 (32). Mikrofibrillen bilden Aggregate, die
sich beim Trocknen verdrillen

Abbildung 10 ;
Elektronenbild eines Chloroplasten aus dem Tabakblatt 1949 (33)



Tafel 6

L

Abbildung 11
Flektronenbild eines Chloroplasten aus dem Tabakblatt mit deutlich sichtbarer Plastiden-
haut 1949 (33)

Abbildung 12
Elektronenbild isolierter Granen (vgl. Textfigur 10)



Das Elektronenmikroskop zeigt nun, dal tatsdchlich Mikrofibrillen
von 200 und 300 A Durchmesser vorhanden sind (21), die schon parallel
verlaufen (Abbildung 3, Tafel 2). Da die Zellwand bester Baumwolle
etwa 10 u dick und aus 25 Tagesschichten aufgebaut ist, diirfte jede
Schicht zirka 16 Fibrillen und die ganze Wand etwa 800 Fibrillen stark
sein, Diese sind vollkommen individualisiert und nirgends miteinander
verwachsen. Uber die Linge kann weiterhin nichts gesagt werden, da
keine Enden sichtbar sind.

Der rechte Teil von Abbildung 3 (Tafel 2) zeigt eine Verschiebung
der Paralleltextur. Solche Storungen im Zellwandbau sind den Pflanzen-
anatomen von alters her als Verschiebungsficuren bekannt (26); aber
man konnte deren Feinbau, den man mit Gleitstorungen in Kristallen
verglich (2), nicht deuten. Da Paralleltexturen knickempfindlich sind,
erklirte der Verfasser diese Verschiebungen als Stauchungen (Text-
figur 4), wobei die Micellarstringe nicht gebrochen, sondern nur leicht
geknickt wiirden; dabei mufl eine Auflockerung der Paralleltextur nach

Figur 4
Verschiebungsfiguren der Sanduhrzellen
aus der Samenschale der Sojabohne;
lichtmikroskopisch 1934 (5)

MafBigabe des Verschiebungswinkels v erfolgen, indem der Durchmesser d’
der verschobenen Stelle nach der Beziehung d’ == d/sin 7 (d = urspriing-
liche Dicke) eine Verbreiterung erfiihrt. Diese Anschauung wurde durch
vergleichbare Stauchungen bei Asbestfasern (Textfigur 5) mit licht-
mikroskopischer Fibrillierung illustriert (5). Es ist interessant, daB
das elektronenmikroskopische Bild dieser Voraussage genau entspricht.

Die geringe Knickfestigkeit der Fasertextur hat eine mangelhafte
Druckfestigkeit der Zellulosewand in Richtung der Faserachse zur Folge.
Um diese mechanische Unzuliinglichkeit zu beheben, werden die Fasern
der GefidBpflanzen mit Lignin inkrustiert, wodurch ein seitliches Aus-
weichen der Zellulosefibrillen vereitelt wird. Verholzte Zellwiinde ver-
halten sich daher wie armierter Beton mit sublichtmikroskopischer Ar-
mierung, indem die Zellulosemikrofibrillen die zugfesten Stibe und das
Lignin das druckfeste Fiillmaterial vorstellen. Abbildung 4 a (Tafel 2)
zeigt die starre Wand einer Holzfaser im Elektronenmikroskop; durch
Herauslosung des Lignins werden die Zellulosefibrillen frei und ge-
sc.hmeidig (Abbildung 4 b, Tafel 2), so daB sie einem Drucke in achsialer
Richtung nachgeben (30). Die in neuerer Zeit durch Papierchemiker

9



postulierte Ansicht, die verholzte Zellwand stelle keine Durchdringungs-
struktur von Zellulose und Lignin, sondern einen einheitlichen Stoff dar
(41), diirfte durch diese Bilder zugunsten der alten Answht der Bota-
niker endcrultig entschieden sein.

Mit Hilfe der Rontgenanalyse ist festgestellt worden, daf in pflanz-
lichen Bastfasern neben 60 bis 80% kristallisierter 20 bis 40% amorphe

Figur 5
Verschiebungsstelle in Asbestfasern mit licht-
mikroskopischen Fibrillen 1939 (5)

Zellulose vorhanden sei (25, 34). Von solechen amorphen Zellulosemassen
ist auf den Elektronenbildern (Abbildungen 3 und 4 b) nichts zu sehen.
Es ist daher anzunehmen, daf die Mikrofibrillen nicht vollkommen kri-
stallisiert sind, sondern daB in ihnen ideale und gestorte Kettengitter-
bereiche vorkommen, wodurch sich ihre groBe Biegsamkeit erkliren
wiirde. ,

Bei Kunstseide (20) und Naturseide liBt sich im Elektronenmikro-
skop keine so regelmifige Fibrillierung nachweisen. Vielmehr beobach-
tet man Stringe verschiedener Stirke, so daf der Mikrofibrillenbau
offenbar eine Besonderheit der gewachsenen Zellulosezellwiinde ist,

Folientextur

Ein wichtiges Ergebnis der polarisationsoptischen Membranunter-
suchung war die Feststellung, dafl es neben den Paralleltexturen der
Fasern Streuungstexturen geben miisse, in welchen die sublichtmikro-
skopischen Stringe um eine Hauptrichtung streuen. Es wurden Formeln
entwickelt, die erlauben, aus der optischen Anisotropie riumlicher und
filmartiger Gele den Streuwinkel der Stringe zu errechmen (14). Bei
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einem Streuwinkel von 90° verlaufen sie in einem flidchenhaften Objekt
nach allen moglichen Richtungen der Ebene (Textfiguren 6 und 7). Eine
solche Membran erscheint in der Aufsicht statistisch isotrop (13). Der

Figur 6
Schema des sublichtmikroskopischen
Feinbaus primérer Zellwinde, Rohren-
textur 1936 (6)

sublichtmikroskopische Aufbau derartiger Membranen ist als Folien-
lextur bezeichnet worden.

Preston (35, 36) hat sich gegen die Existenz von Streuungs-
texturen ausgesprochen, da sich in Zellwinden die Zellulosekettenmole-

Figur 7
Schema des sublichtmikroskopischen
Feinbaus in der Nachbarschaft eines ein-
fachen Tiipfels 1942 (13).
m Miindung des Tiipfels. Folientextur

kiille nach dem Prinzip der Ordnung in kleinsten Bereichen parallel
ausrichten miiBten. Heute ist diese Streitfrage durch das Elektronen-
mikroskop zugunsten der Streuungstextur entschieden worden.
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Abbildung - 5 (Tafel 3) zeigt den Feinbau der Primdrwand einer
Flachsfaser. Wie bei der Fasertextur erkennt man Mikrofibrillen, die
indessen nicht parallel, sondern nach verschiedenen Richtungen ver-
laufen. Es ist allerdings nicht so, da alle Richtungen gleichmifBig mit
Fibrillen belegt sind, sondern es gibt zwei sich ungefihr senkrecht iiber-
kreuzende Hauptrichtungen. Dies konnte die Vermutung aufkommen
lassen, es liege eigentlich keine Streuungstextur, sondern ein gekreuztes
System (11) von im wesentlichen parallelen Texturen vor, wie dies fiir
die Zellwand der Alge Valonia rontgenometrisch (3) und neuerdings
auch elektronenmikroskopisch nachgewiesen worden ist (37).

Die genaue Betrachtung unseres Bildes liBt jedoch erkennen, daB
sich seine Textur prinzipiell von Schichtpaketen mit Lamellen verschie-
den ausgerichteter Paralleltextur unterscheidet. In Abbildung 5 {Tafel 3)
sind nimlich die Mikrofibrillen miteinander verwoben. Sie konnen sich
deshalb bei der Wandbildung nicht schichtenweise aufeinander gelegt
haben, sondern sie miissen entweder gleichzeitig direkt als Gewebe ent-
standen sein, oder dann sind die einen Fiden durch Spitzenwachstum
nachtriiglich zwischen bereits vorhandenen Fibrillen hindurch gewach-
sen, dihnlich wie der Einschlag beim Weben in den Zettel gelegt wird.
Die gegenseitige Durchflechtung der Mikrofibrillen liefert eine Membran,
die im Gegensatz zu der michtigen Sekundirwand der Fasern nicht in
lichtmikroskopische Fibrillen gespalten oder wie die Zellwand von
Valonia in feinste Lamellen aufgeblittert werden kann. Die Zellwéinde
mit Folientextur besitzen somit einen einheitlichen Bau aus einem Guf.
Es wird interessant sein, mit Hilfe des Elektronenmikroskops zu ent-
scheiden, welche der zahlreichen bekannten Fille von biologischen
Membranen mit kreuzweise verlaufenden Bauelementen (38) Folien-
textur besitzen und welche aus Lamellenpaketen bestehen.

Die Formbestindigkeit der erwidhnten Membranen, ihre von einer
Kugeloberfliche abweichende Gestalt sowie ihre Elastizitit und Festig-
keit sind auf ihren Fibrillenbau zuriickzufiihren. Sie unterscheiden sich
dadurch grundsitzlich von mono-, bi- oder multimolekularen Grenz-
filmen, die den Gesetzen der Oberflichenspannung unterworfen sind, die
Minimumfliche der Kugeloberfliche anstreben und nur eine unbedeu-
tende Festigkeit besitzen. Solche bestehen aus kleinen Molekiilen, die
gegeneinander beweglich sind, so daf sich die Grenzschicht in fliissigem
Zustande befindet. Im Gegensatz dazu verhalten sich Membranen mit
Folientextur eher wie feste Korper (Formbestindigkeit und Elastizitit).
Es ist daher anzunehmen, daf nicht nur die zellulosischen Pflanzenzell-
winde, sondern auch alle anderen behiuteten biogenen Objckte (Ery-
throzyten, Bakterien, Bakteriophagen usw.), deren Formgestaltung den
Gesetzen der kleinstmoglichen Oberflichen widerspricht, eine sublicht-
mikroskopische Fibriliartextur aufweisen miissen.
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In den pflanzlichen Zellwinden werden T'ipfel fiir die Erleichterung
des Stoffaustausches zwischen benachbarten Zellen ausgespart. Abbil-
dung 6 (Tafel 3) zeigt, wie die TiipfelschlieBhaut, die im Lichtmikroskop
meist homogen erscheint, von zahlreichen Ldchern durchbrochen ist. Die
Porenplatte ist aus den gleichen Fibrillen wie die iibrige Wand auf-
gebaut. Die Umgrenzung des Porenfeldes erfolgt durch tangential
angeordnete Fibrillen, deren zirkularer Verlauf mit Hilfe des Polari-
sationsmikroskops vorausgesagt worden war (Textfigur 7). Durch die
abgebildeten Poren kommunizieren benachbarte Protoplasten mittels
Plasmodesmen. Die Streitfrage iiber die Realitiit der an der Grenze des
lichtmikroskopischen Auflosungsvermogens liegenden Plasmodesmen in’
den TiipfelschlieBhiuten ist somit durch das Elektronenmikroskop end-
giiltig entschieden worden.

Rohrentextur

Unter den Texturen der pflanzlichen Zellwinde ist jene besonders
wichtig, deren Streuung um die tangentiale Hauptrichtung senkrecht zur
Zellachse erfolgt. Wir haben sie urspriinglich als Rohrenstruktur, spiter
besser als Rohrentextur bezeichnet, weil sie in der Wand von Milch-
rohren entdeckt worden ist (4) und auch in der Siebrohrenwand aui-
tritt. Ihre groBe Bedeutung verdankt sie jedoch ihrem Vorkommen in
den Primirwinden aller streckungsfihigen Meristemzellen. Sie bildet
daher die Grundlage fiir das ungewohnliche Flichenwachstum bei der
Zellstreckung in den Geweben junger Koleoptilen, Filamente, Stengel,
Wurzeln usw. (15, 16, 17).

Wie bereits erwihnt, ist die Streuungstextur von Preston im
allgemeinen (35) und fiir die mit Flichenwachstum begabten Primir-
winde im besonderen (36) abgelehnt worden. Um neben den Doppel-
brechungserscheinungen neue Argumente fiir die Beurteilung der um-
strittenen Rohrentextur zu gewinnen, wurde der Chlorzinkjod-Dichrois-
mus der Milchrohren von Euphorbia splendens genau analysiert (12)
und auf Grund der ermittelten Absorptionsverhiltnisse das Schema von
Textfigur 8 entworfen.

Die elektronenoptische Aufnahme enthiillt von Primdrwinden aus
dem Wurzelmeristem von Maiskeimlingen das staunenerweckende Bild
von Abbildung 7, Tafel 4 (21, 31). Man erkennt um eine Hauptrichtung
streuende Mikrofibrillen. Sie sind in der wachsenden Primirwand inter-
essanterweise von der gleichen Dicke (250 bis 300 A) wie in den Sekun-
dirwinden der Fasern. Diese Feststellung ist sehr bemerkenswert, da
man bisher wegen der bescheidenen Anisotropie und der flauen Rontgen-
diagramme von Primirwinden der Meinung war, in jungen Zellwidnden
miifiten die Zellulosestringe viel diinner und feiner sein als in den aus-
gewachsenen Sekundidrwinden. Es muB nun weiter untersucht werden,
ob eventuell eine verschiedene Kristallinitiit im inneren Aufbau der pri-

13



miren und sekundiren Mikrofibrillen vorliegt. Morphologisch betrachtet,
baut jedoch das Zytoplasma die Zellmembranen unabhingig davon, ob
es sich um das Flichenwachstum der Primirwinde oder um das Appo-
sitionswachstum der Sekundirwinde handelt, mit den gleichen Mikro-
fibrillen auf!

Uber das ritselhafte Flichenwachstum der primiren Zellwinde ist
auf Grund optischer Untersuchungen das schematische Bild von Text-
figur 9a entwickelt worden (6). Bei kiinstlicher Dehnung dndern die
Striange ihre Richtung (Textfigur 9b), wie aus dem Umschlag des Dop-
pelbrechungsvorzeichens hervorgeht. Beim Flidchenwachstum verindert
sich jedoch der Charakter der Doppelbrechung nicht, woraus geschlos-
sen wurde, dafl das Gelgeriist aufgelockert (Textfigur 9c¢) und so die

Figur 8
Schema der Rohrentextur 1942 (12). & Absorptions-
koeffizienten, » Brechungsindices in achsialer |,
radialer «<— und tangentialer L Richtung

Fliche vergroBert werde, worauf nachtriglich durch Intussuszeption
neue Gelfiiden eingezogen wiirden.

Es ist gelungen, dieses Bild der Gelauflockerung beim Flichen-
wachstum (Abbildung 8, Tafel 4) im Elektronenmikroskop festzuhalten
(21, 31). In Abbildung 8 (Tafel 4) ist rechts unten das urspriingliche
Gelgeflecht der Mikrofibrillen zu erkennen, wihrend das iibrige Bild die
aufgelockerte Textur zeigt. In diesem Zustand kann die Wand durch
den Turgordruck der Zelle gedehnt werden. Die Querdehnung wird
indessen behindert, indem wie ersichtlich sofort neue, horizontal verlau-
fende Fibrillen eingeflochten werden, wodurch sich die als Streckungs-
wachstum bekannte vertikale Flichenvergroferung ergibt. Die Auf-
lockerung des Fibrillengeflechtes ist kaum anders denkbar als durch
Mithilfe einer enzymatischen Auflosung (Verdauung) gewisser Fibrillen,
wodurch das vordem elastische Gewebe in eine plastische Textur umge-
wandelt wird. Die frither nachgewiesene Plastizierung der Zellwand
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durch vermehrte Hydratation der Gelfiden konnte wohl allein kaum
gentigen, um das in Abbildung 7 (Tafel 4) sichtbare innige Geflecht in
den Zustand von Abbildung 8 (Tafel 4) {iberzufiihren.

Aus diesem Bilde geht hervor, daBl die Zellwandauflockerung lokal
erfolgt. Es wird offenbar die Zellwand nicht in ihrer gesamten Flichen-
erstreckung erweicht, sondern nur an bestimmten Orten, die nach ihrer
Dehnung wieder erstarken und durch neue plastizierte Felder abgelost
werden. Die Membran wichst also nicht als Ganzes, sondern mosaikartig
in die Fliche. Dies erklirt die bisher schwer verstindlichen lokalen
Wachstumserscheinungen sich ausdifferenzierender Zellen, wie das
Spitzenwachstum von Fasern und Pollenschlduchen, das Auswachsen

f !

4 b)

Figur 9
Schema des Flichenwachstums primérer Zellwénde 1936
(6). @ Rohrentextur; & Umorientierung der Stringe bel
kiinstlicher Dehnung; ¢ Maschenausweitung beim
Flichenwachstum

von Wurzelhaaren, die Zellverzweigungen ungegliederter Milchrohren
und das Interpositionswachstum (40, intrusion growth 42).

Ein sehr interessantes Problem ist die Frage, auf welche Weise die
Zellulosemikrofibrillen in den Zellmembranen ihre Individualitdt wihrend
des Intussuszeptionswachstums in den primiren und des Appositions-
wachstums in den sekundiren Winden bewahren. Im Zelluloseschleim
von Bacterium xylinum entstehen Fibrillen von vergleichbarer Dicke (250
bis 300 A), wie aus Abbildung 9 (Tafel 5) hervorgeht (32). Diese zei-
gen jedoch die Tendenz, seitlich miteinander zu verkleben. Es entstehen
dadurch bandartige Fiden, die sich beim Eintrocknen verdrillen und
dadurch wie gezwirnt aussehen. Die Verschmelzungstendenz und die
Verdrillung sind durch den Kettengitterbau der Fiden bedingt. Im Kri-
stallgitter der Zellulose ist die Ebene mit dem kristallographischen Sym-
bol (101) die hydrophilste Fliche, so daB die Fibrillen, die auf der Ober-
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fliche der Kulturlosung schwimmen, dem Wasser offenbar diese Ebene
zuwenden. Dadurch sind alle Fibrillen kristallographisch gleich orien-
tiert, und wenn sie seitlich zur Beriihrung gelangen, kdnnen sie mitein-
ander Aggregate bilden. Wenn man ihnen die Fliissigkeit, auf der sie
sich ausbreiten, entzieht, hort die orientierende Wirkung der Wasser-
oberfliiche auf, die Kohiisionskrifte streben eine dichtere Packung der
Biinder an, was zufolge der groBen Linge der Fibrillen zur beobachteten
Tordierung fiihrt. ‘-

In den Zellmembranen ist weder eine Aggregierung noch eine Tor-
dierung der Mikrofibrillen zu beobachten. Man mufl daher annehmen,
daB die Gitterkrifte an den Fibrillenoberflichen abgesittigt sind; dies
ist leicht moglich, weil die Zellwinde neben Zellulose stets eine Vielzahl
begleitender Membranstoffe (vor allem Pektinstoffe) enthalten, die ge-
eignet sind, die molekularen. Anziehungskrifte der Fibrillenoberflichen
zu befriedigen.

Eigenartig ist die Konstanz der Fibrillendicke (250 bis 300 A). Bei
der Auskristallisation aus der amorphen Zellulosemasse, die von Bacte-
rium zylinum synthetisiert worden ist, kann man annehmen, daB lineare
Kristallkeime in statistisch regelmifligen Abstéinden auftreten, so dal
Einzugsgebiete mit einer vergleichbaren Anzahl von Zelluloseketten fiir
die Gleichartigkeit der entstandenen Fibrillen verantwortlich wiren.
Beim Wachstum der Mikrofibrillen in der Zellwand sind solche Uber-
legungen jedoch kaum angezeigt, denn die Kristallisation erfolgt hier
nicht aus einem amorphen Schleim durch Parallelisierung der Zellulose-
ketten. Vielmehr mull man annehmen, daf die Fibrillen gleichzeitig mit
den Zellulosekettenmolekiilen durch Polymerisation aus Glukose entste-
hen. Es muB sich somit ein &hnlicher Vorgang abspielen wie bei der
Bildung der Stirkekérner im Schofie der Leukoplasten. Aus dieser Ana-
logie darf man schlieBen, daB die Mikrofibrillen bei ihrer Entstehung
von einer Zytoplasmaschicht umgeben sind und daber nicht an der
Oberfliche des Plasmaschlauches ausgeschieden werden. Deshalb muB
die sich bildende Wand vom autbauenden Zytoplasma durchirdnkt sein.
Die GleichmiBigkeit der Fibrillendicke ist dann so zu verstehen wie das
Ebenmaf} der Stirkekorner in einem Speichergewebe, das heiBt die mor-
phologische Kongruenz zahlloser gleichartizger Syntheseprodukte der
Zelle mufl dem unbekannten Formbildungsvermégen des Protoplasmas
zugeschrieben werden,

Schichtentextur

Die Abhingigkeit der Doppelbrechung der groBen Chloroplasten
von Mougeotia, Clostridien und anderer Konjugaten-Algen vom Bre-
chungsindex des EinschluBmittels (22, 28) verriit, daB sie den Feinbau
eines Schichtenmischkorpers besitzen miissen (8). Bei den Chlorophyll-
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kornern der hoheren Pflanzen wurde der Schichtenbau auf Grund ihrer
Optik in die Granen verlegt, da sich das Stroma isotrop verhilt (Text-
figur. 10). Die schwache Gesamtanisotropie der Chlorophyllkérner wird
nicht vom Stroma, sondern von der Chloroplastenhaut verursacht.

Mtihlethaler hat diesen vermuteten Lamellenbau der Granen
im Elektronenmikroskop nachweisen konnen. Abbildung 10 (Tafel 5)
zeigt die Granenstruktur der Chloroplasten (33), wie sie bereits von
hollindischen (1) und amerikanischen Untersuchern (23) abgebildet wor-
den sind. Die Granen liegen als Scheiben in einem kornigen Stroma, das
von einer Haut umhiillt wird, wie aus Abbildung 11 (Tafel 6) ersichtlich
ist. Dieses Bild 1ift die unerwarteten Moglichkeiten der Wy ckof f schen
Beschattungsmethode in wundervoller Weise erkennen. Trotzdem die
Bedampfung einen Oberflicheniiberzug aus Metall liefert, lassen sich die
Granen unter der alles umschlieBenden Chloroplastenhaut naturgetreu
wahrnehmen. Die beschattete Haut wirkt wie ein zarter Schleier; sie ist
durchsichtig und 148t tief ins Innere des Objektes hineinschauen. Ge-

Figur 10
Schema des Feinbaus eines
Chlorophyllkornes im AufriB.
Isotropes Stroma und ge-
schichtete Granen 1937 (8)

wohnlich platzen die Chlorophyllkérper bei der Priparation, ihr Inhalt
flieBt aus. Die isolierten Granen erscheinen als flache Zylinderscheiben,
deren Héhe aus ihrem Schatten abgeschiitzt werden kann. In Abbil-
dung 12 (Tafel 6) ist ein solcher Zylinder umgestoBen, und man erkennt,
wie er, einer Geldrolle vergleichbar, aus diinnsten Lamellen besteht. Die
Feinheit der Lamellen geht aus dem kurzen Schatten, den sie werfen,
und aus ihrer Durchsichtigkeit hervor.

Das flichenhafte Bauprinzip liBt sich somit bei den Chlorophyll-
kornern durch drei GroBenordnungen hinab verfolgen. Die lichtmikro-
skopischen diskusartigen Chloroplasten enthalten scheibenférmige Gra-
nen, deren Durchmesser und Dicke bald etwas iiber, bald etwas.unter
dem Auflgsungsvermdgen des Lichtmikroskops liegen. Ihrerseits sind
diese Granen aus Lamellen von etwa 200 A Dicke aufgeschichtet. Dem
hohen Lipoidgehalt der Chloroplasten entsprechend (37,4 % beim Spi-
nat, 29), und auf Grund der Granenfirbbarkeit mit Sudan und Rhodanin B,
§ollte man erwarten, daB diese Lamellen Lipoidschichten vorstellen. Da
Indessen die Chloroplastenlipoide zu Myelinscheiben mit veriinderlichem
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Durchmesser zusammenfliefen (33), diirfte es sich bei den in Abbil-
dung 12 (Tafel 6) wiedergegebenen Grana-Lamellen eher um Eiwei§-
schichten (evtl. das Chromoproteid Chloroplastin) handeln.

Sublichtmikroskopische Morphologie

In den Zellwinden und den Chloroplasten sind sublichtmikrosko-
pische Bausteine mit indirekten Methoden nachgewiesen und neuerdings
mit dem Elektronenmikroskop abgebildet worden. Bei ihrer Anordnung
gelten idhnliche Gestaltungsprinzipien wie in der lichtmikroskopischen
oder makroskopischen Morphologie: retikulare Systeme (Abbildung 1,
Tafel 1), Geflechte und Gewebe (Abbildung 5, Tafel 3; Abbildungen 7
und 8, Tafel 4), gezwirnte Faden (Abbildung 9, Tafel 5), Porenfelder
(Abbildung 6, Tafel 3), Fibrillenpakete (Abbildung 3, Tafel 2), Schicht-
pakete (Abbildung 12, Tafel 6), Stauchungen (Abbildung 3, Tafel 2) usw.

Wer nach der Lehre vom Stufenbau der Materie (39) im sublicht-
mikroskopischen Gebiete einfachere Organisationsprinzipien erwartet
hat, muB erkennen, daf} die Auflosungsgrenze des Lichtmikroskops keine
solche Stufenschranke vorstellt. Vielmehr handelt es sich um eine ganz
zufiillige, durch die Wellenléinge des Lichtes gegebene Grenze, die fiir
die Morphologie keineswegs zu vereinfachten oder verarmten Form-
problemen hiniiberleitet; sondern wir finden hier die gleichen Fragen
der Gestaltung und Morphogenese wie in der lichtmikroskopischen Mor-
phologie. Beim Ubergang zu den amikroskopischen, moiekularen Dimen-
sionen mogen durch das Vorherrschen von molekularen und atomaren
Bindekréiften andersartige Gestaltungsprinzipien in Erscheinung treten;
aber im elektronenmikroskopisch zuginglichen Bereiche lassen sich die
Biostrukturen mit den uns geliufigen Begriffen erfassen und umschrei-
ben. Die Erwartung, es lasse sich eine vereinfachte Morphologie auf
Grund des Molekiilbaus der biogenen Gele auffinden, konnte sich nicht
verwirklichen, denn sie beruhte auf der Verkennung der Tatsache, daB
zwischen der Auflosungsgrenze des Lichtmikroskops und den Molekiilen
der organischen Chemie noch das weite Feld der kolloiden Abmessungen
liegt. So konnen wir heute noch nicht ohne Ubertreibung von einer
« Molekular-Morphologie » (molecular morphology) oder von einer « Mo-
lekular-Biologie » (molecular biology) sprechen, wohl aber von einer gut

fundierten und groBe Erfolge versprechenden «Sublichtmikroskopischen
Morphologie ».

Die von Wyckoff (44) abgebildeten Bakteriophagen sind mit Ab-
messungen von 1000 A nur wenig groBer als globulire EiweiBmolekiile
von 400 A Durchmesser. Trotzdem weisen die Phagusteilechen morpho-
logische Besonderheiten auf (wie einen schwanzartigen Fortsatz, eine
AuBenmembran mit andeutungsweiser fibrillarer Textur und einen kor-
nigen Inhalt), die sich nicht ohne weiteres aus der Molekular-Morphologie
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ergeben. Vielmehr miissen kleine Molekiile nach bestimmten Gestaltungs-
prinzipien zu den festgestellten Formen gefiigt werden.

Ein und dasselbe Bauelement wie zum Beispiel die Zellulosemikro-
fibrille der Zellwinde kann in ganz verschiedener Weise zu Folien ver-
woben, Siebfeldern angeordnet oder Fasern zusammengelegt werden. In
allen Fillen ist der molekulare Aufbau der Fibrillen dhnlich, theoretisch
konnte er sogar gleich sein. Die Molekular-Morphologie gibt- uns daher
keine Auskunft liber die Gestaltungsprinzipien, deren sich die lebende
Substanz bedient, um komplizierte, wachstumsfihige Zellmembranen auf-
zubauen. Wir brauchen daher einen besonderen Zweig der Morphologie,
der den kolloiden Feinbau der verschiedenen Zellbestandteile beschreibt.
Diese Morphologie ist unerliflich, um die kommende Wissenschaft der
Zellphysiologie vorzubereiten. Denn wie die menschliche Anatomie und
die Histologie die groBen Wegbereiterinnen der Organ- und Gewebe-
physiologie gewesen sind, so ist auch die Kenntnis des kolloiden Zell-
baus unerldBlich, um die physiologischen Verrichtungen einer Zelle zyto-
logisch zu lokalisieren und ihr groBartiges Zusammenspiel erfassen zu
lernen.

Ebenso wie die Organe aus Geweben bestehen und diese wiederum
aus verschieden gestalteten Zellen (Parenchymzellen, Fasern, Kollen-
chymzellen) aufgebaut sind, enthalten die Zellen ihre Organelle Kern,
Plastiden, Chondriosomen, Zellwand, Vakuolenhaut (Tonoplast), die im
Zusammenhang mit ihrer funktionellen Aufgabe einen ganz bestimmten
sublichtmikroskopischen Aufbau besitzen miissen. Wie an Hand der Zell-
winde und der Chloroplasten gezeigt worden ist, sind diese Strukturen
sehr vielgestaltig. Die Mikrurgie der Zellen ist daher berufen, in der
Zukunft eine fhnlich wichtige Rolle zu spielen wie die Histologie in der
Organlehre.

Ein ‘prinzipielier Unterschied bleibt indessen bestehen, denn man
darf wohl die entdeckten Bauelemente (Mikrofibrillen und Granenblitt-
chen) nicht als selbstindige Lebenseinheiten betrachten, wie dies von
den Zellen als Bausteine der Vielzeller feststeht. Lehmann (27) ist
zwar der Meinung, daff die Zellen nicht die kleinste lebende Einheit vor-
stellen, sondern daB ihre durch Selbstvermehrung ausgezeichneten Be-
standteile (Chromosomen, Plasmafibrillen mit Chromidien, Plastiden)
als sogenannte Biosomen selbstindige Untereinheiten bilden. Diese Bio-
somen sind indessen, verglichen mit den von uns nachgewiesenen sub-
lichtmikroskopischen Bauelementen, sehr komplizierte und recht groBe
Gebilde, da ihre Abmessungen noch im Bereiche des lichtmikroskopi-
schen Auflosungsvermogens liegen. Sie sind sicher aus verschiedenen
sublichtmikroskopischen Elementen aufgebaut, denn so wie den Chloro-
plf:LStengranen diirfte auch den Chromomeren und Chromidien ein be-
stimmtes Bauprinzip zukommen.
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Bei den Zellwinden werden die. sublichtmikroskopischen Bauele-
mente (Mikrofibrillen) vom Zytoplasma gebildet, bei den Stirkekornern
und Chloroplastengranen vom Plastidenplasma, so daf wir heute neben
den Biosomen noch viel kleinere, unselbstiindige Elementarbausteine der
Zelle kennengelernt haben.

Interessanterweise muten uns die sublichtmikroskopischen Texturen
aus diesen Bauelementen ebenso idsthetisch an (Abbildung 6, Tafel 3;
Abbildung 7, Tafel 4; Abbildung 11, Tafel 6) wie die lichtmikroskopi-
schen Kunstformen der Natur, so daB sich die auf Grund indirekter
Untersuchungsmethoden ausgesprochene Vermutung -(10, Seite 288) in
unerwartet kurzer Zeit bewahrheitet hat: « Die Zelle ist ein wunder-
volles Gebiiude, dessen Feinbau, konnte man ihn sehen, jeden Beobachter
ebensosehr begeistern miifite wie die (licht)mikroskopische Zytomorpho-
10g‘i8. »
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