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Elektronenmikroskopische Untersuchungen im Holz

- von Fraxinus excelsior L.
Von Hs. Hch. Bosshard, dipl. Forstingenieur

Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut
der Eidgendssischen Technischen Hochschule in Ziirich

Eingegangen am 25. Februar 1952
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Das Ziel der vorliegenden Arbeit besteht darin, einen Beitrag zur
Kenntnis des Wachstums in pflanzlichen Zellmembranen zu liefern.
Dabei sollen die Wachstumserscheinungen im allgemeinen diskutiert
werden; im besondern gelten die Untersuchungen aber dem Problem
des Flichenwachstums, das nach Frey-Wysslin g (1950) als
Mosaikwachstum bezeichnet wurde; mit diesem Begriff wird darauf
hingewiesen, daB nicht die ganze Zellwand gleichzeitig am Wachstum
teilnimmt, sondern daB die FlichenvergroBerung die Summe von lokal
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begrenzten Wachstumswirkungen darstellt. Fraxinus excelsior L. wurde
aus verschiedenen Griinden zum Versuchsobjekt gewéhlt: Wir beschéf-
tigten uns in anderen Fragen schon mit diesem Holz und sind dadurch
mit seinem anatomischen Aufbau vertraut geworden; anderseits ermog-
licht die ausgesprochene Ringporigkeit der Esche die Beobachtung der
GefiBdifferenzierung. Damit werden erstmals Wachstumserscheinungen
sekundirer Membranen im Elektronenmikroskop beobachtet. Es hat
sich aber gezeigt, daB das vom Kambium gebildete sekundire Zell-
material, das bald nach seiner Differenzierung dicke Membranen bildet,
fiir die Beobachtung weniger geeignet ist als die jungen und diinnwan-
digen Zellen von primiiren Versuchsobjekten. Zudem sind die Zell-.
elemente ziemlich groB, so daB von der Aufnahme ganzer Zellen abge-
sehen wurde.

II. Material und Methode

1. Lichtmikroskopische Beschreibung der Anatomie des Eschenholzes

Zur Untersuchung im Elektronenmikroskop wurden Zellen von
jungen Eschentrieben verwendet. Im Frithsommer 1951, nachdem das
Liangenwachstum groBtenteils abgeschlossen war, wurden aus Eschen-
dickungen die neuen Triebe gesammelt und sofort fixiert in FAA
(Formol/Alkohol/Eisessig). Zur Kontrolle der Jahrringbildung in den
ersten Wachstumsmonaten wurde von Anfang April 1951 bis Mitte
Juni 1951 jede Woche eine zehn- bis zwanzigjihrige Esche gefallt; ein
Teil wurde fixiert, ein anderer zur Vorbereitung fiir Diinnschnitte in
Glycerin/Alkohol eingelegt. Die anatomischen Merkmale wurden an
Schnitten und an mazeriertem Material studiert.

a) Das Festigungsgewebe: Die Fasern wurden in einer friiheren .
Arbeit untersucht, hauptsichlich in bezug auf ihren Wachstumsgang :
(Bosshard, 1951). Es konnte gezeigt werden, daB sich auch im
Eschenholz die Gesetze von Sanio (1872) weitgehend bestitigen, indem
die Fasern mit der Alterszunahme des sich bildenden Kambiums und
mit der Hohenzunahme im Stamm bestimmten Wachstumskurven fol-
gen. Die Fasern sind bis 50 x breit und 0,79 bis 1,37 mm lang, mit
ziemlich dicken Winden im Spitholz. Als mittlerer Faseranteil wird
von Huber und Priitz (1938) 62,4 % angegeben. Charakteristisch
in der Form ist ihr deutlich hervorgehobenes Mittelstiick als direktes
Derivat von der Kambiuminitiale und die beiden verzahnten und ver-
gabelten Spitzen (Abb. 1 und 2 und Figuren 5 und 6).

b) Das Leitungssystem im Xylem: Die Esche ist ein ausgesprochen
ringporiges Holz mit zwei bis drei Reihen von weitlumigen Friihholz-
gefiBen dicht an der Jahrringgrenze. Die T racheen sind meist einzeln
oder in kleinen Gruppen (bis vier) angeordnet; die Lingen der GefaB-
glieder éindern ebenfalls mit dem Alter und der Stammhohe. Dabei ist

483



besonders hervorzuheben, daB sich die SpétholzgefiBglieder in ihrem
Wachstum von den FriihholzgefiBgliedern unterscheiden, indem sie
erstens eine viel geringere Wachstumsschwankung aufweisen und zwei-
tens durchwegs linger sind (270 « im Spétholz, 250 « im Friihholz).
Die Durchmesser é#ndern von 0,12 mm bis 0,35 mm. Als mittlerer Anteil
der GeféBe am Querschnitt wird von Kollmann (1941) fiir Eschen-
holz 12,5 %0 angegeben, wobei ein groBer Unterschied zwischen Friih-
holz (13,3 %) und Spétholz (1,4 %) besteht. Die beiden GefidBarten
unterscheiden sich auch in ihren Wanddicken: Die weiten Poren im
Friihjahr besitzen in der Regel Winde von 4 bis 6 u Dicke, wihrend-
dem im Sommerholz GeféBe mit 25 # dicken Wiinden gebildet werden.
An ihren Enden sind die Gef#Bglieder einfach durchbrochen und stehen
so miteinander in Verbindung, indem sich Offnung gegen Offnung legt.
Diese Kommunikation muf8 aber nicht immer endstindig sein, sondern
die GeféfBiglieder kénnen aneinander vorbei wachsen und seitlich in Ver-
bindung stehen. Wie aus Abb. 3 und 8 hervorgeht, sind die GefiiBwinde
reichlich von Tiipfeln durchbrochen.

¢) Das Speichergewebe: Das Holzparenchym ist vasozentrisch an-
geordnet und umfaBt die GefiBe meistens in einer Zellreihe. Es kann
auch metatracheales Parenchym gebildet werden, das hauptsidchlich an
den Jahrringgrenzen zwischen den FriihholzgefdBen vorkommt. Das
Strangparenchym ist faserférmig und in 6 bis 10 Einzelzellen unterteilt,
die reich mit einfachen Tiipfeln versehen sind. Die einzelnen Zellen
haben Breiten von zirka 10 bis 55 x# und sind oft quadratisch im Tan-
gentialschnitt. Huber und Priitz (1938) geben den Parenchym-
anteil im Mittel mit 10,6 ®%o an. Die Markstrahlzellen sind 5 bis 19 u
hoch, 0,07 bis 0,13 mm lang und ziemlich dickwandig. Die Mark-

Tafel XIII
Abb.1: Fasergabel aus dem Xylem, durch aktives, bipolares Spitzenwachstum ent-
standen. Vergr. 450mal
Abb. 2: Faserspitze aus dem Xylem. Das breitere Mittelstiick unterscheidet sich deut-
lich von der Spitzenpartie. Vergr. 450mal

Abb. 3: Friihholzgefiglied. Drei Lingskanten konnen unterschieden werden.
Vergr. 200mal

Abb. 4: Markstrahlzelle mit zahlreichen groflen Tiipfeln. Vergr. 800mal
Abb. 5: Parenchymzelle, beinahe kugelig. Nicht alle Facetten mit derselben Tiipfel-

hiufigkeit, je nach Lage im Gewebe. Vergr. 640mal
Abb. 6: Markstrahlzelle. Vergr. 570mal

Abb. 7: Tracheide aus dem primiiren Xylem. Die Winde sind leiterartig durchbrochen.
Vergr. 90mal

Abb. 8: SpitholzgefiBglied; am oberen Ende mit zwei seitlichen Durchbrechungen,
unten eine axiale Offnung. Vergr. 140mal

Abb. 9: Parenchymzelle. Vergr. 730mal
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strahlen sind homogen meist ein- bis fiinfschichtig und in der Mehrzahl
8 bis 15 Zellen hoch. Als mittlerer Markstrahlanteil wird von Koll -
mann (1941) 16,2 % angegeben.

2. Methode zur Untersuchung von verholzten Zellen
im Elektronenmikroskop :

Zur Gewinnung von Zellmaterial wurden die in FAA fixierten
Zweige in kurze Stiicke geschnitten, und an diesen Teilen wurde der
Rindenkérper vom Stengel losgelést. Die RiBstelle liegt nicht eindeutig
in der ein bis zwei Zellreihen breiten Kambialschicht, sondern zum Teil
auf der Xylemseite, zum Teil auf der Seite des Phloems. Rinde und
Stengel wurden dann auf der Innenseite mit einem Messer leicht ab-
geschabt, so daB einerseits Zellen aus dem Bereich des Phloems, ander-
seits Xylemelemente und in beiden Fillen das anhaftende Kambium
erfallt wurden. Die auf diese Art gewonnene Zellsubstanz wurde nach
den Priparationsmethoden von Miihlethaler (1951 @) mazeriert
durch Kochen mit einem Gemisch von Wasserstoffperoxyd (35 %) und

Eisessig im Verhiiltnis 1 : 1 wihrend 30 Minuten. Die ausgebleichten
Gewebefetzen wurden gut ausgewaschen und 90 Minuten in 10 % Na-
triumbisulfitlésung gekocht, wieder gewaschen und in 2 % Kalium-
hydroxyd wihrend 40 Minuten gekocht. Durch kurze Behandlung im
Blendor zerfallen die Gewebeteile in die einzelnen Zellen. Zur Unter-
suchung im Elektronenmikroskop wurden Proben von dieser Zellsus-
pension auf die Objekttriger aufgetragen und nach erfolgter Eintrock-
nung mit Chrom beschattet.

Zur lichtmikroskopischen - Untersuchung wurden die Zellen mit
Benzoazurin angefirbt.

Tafel XIV

Abb.10: Réhrentextur in der Wand einer Kambiuminitialen. Neben der reichen Ver-
flechtung der Fibrillen 146t sich eine bevorzugte Richtung senkrecht zu der
Zellachse erkennen. Faserrichtung % Vergr. 14 500mal

Abb. 11: Fasertextur der Primirwand einer Phloemfaser. Es werden noch nicht alle
Fibrillen in der Zellrichtung eingelagert, sondern neben der deutlich erkenn-
baren Parallellagerung flechten sich noch Fibrillen in anderen Richtungen
ein. Vergr. 8 200mal

Abb. 12: Randpartie aus einer Xylemfaser. Die Fibrillen in diesem Geflecht sind deut-

: lich dicker als diejenigen aus dem Phloem oder aus der Kambiumzone. (Vgl.
Abb. 13.) Faserrichtung * ‘ Vergr. 20 000mal

Abb. 13: Primirwand einer Phloemfaser. Ubergang von der Réhrentextur zu der
parallel gerichteten (faserihnlichen) Textur. In diesem Stadium sind deut-
lich zwei Hauptfibrillenrichtungen zu erkennen. Faserrichtung %

Vergr. 19 000mal
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ITII. Aushildung der Primiirwand

1. Das Problem des Wachstums in Pflanzenmembranen

Die Frage nach der Art und Weise des Wachstums in den pflanz-
lichen Membranen ist ein altes botanisches Problem, das immer wieder
diskutiert wird. Durch die ErschlieBung der Zellwinde mit Hilfe des
Elektronenmikroskopes ist ein neuer direkter Weg der Beobachtung
von Wachstumserscheinungen moglich geworden. So ist auch das Pro-
blem des Flichenwachstums neu untersucht worden. :

In vier jungen Eschenstimmchen wurden Kambiumzellen und
GefaBe kurz nach der Differenzierung im Umfang gemessen. Das Re-
sultat war eine zehnfache Zunahme des Querschnitt-Umrisses von
Kambium zu GefidB. Diese Erscheinung gab AnlaB, das Flichenwachs-
tum in den Zellen des Eschenholzes zu studieren.

Bevor eigene Resultate diskutiert werden, soll ein knapper Uber-
blick iiber die mafigebenden Untersuchungen gegeben werden.

a) Wachstum der einzelnen Zellen: In der umfangreichen Literatur
iiber die Wachstumserscheinungen stehen immer wieder die Fragen
nach der wirkenden Kraft bei einer Zellwandausweitung, nach der
Moglichkeit des Plastizierens der Zellwand und nach der Art und Weise
der neuen Wandstoffbildung im Vordergrund des Interesses. Die erste
Frage beantwortet Sachs (1873) mit der Annahme, daB8 der Turgor
als treibende Kraft im Streckungswachstum in Frage kommt. Der hohe
innere Druck dréngt die Membranbausteine auseinander. Nur wenige
Jahre spéter lehnt aber Krabbe (1886) die Sachs’sche Theorie ab.
Er spricht dem Turgordruck die Moglichkeit nicht zu, eine Zellmem-
bran zu strecken, und weist darauf hin, daBl dieser Vorgang durch
- plastische Dehnung der Zellwand stattfinde. Damit tritt erstmals ‘die
Frage des Plastizierens in den Vordergrund, und diese Erscheinung
wird nun immer wieder diskutiert. H e y n (1931) untersucht die Avena-
Koleoptile und zieht aus seinen Beobachtungen den SchluB}, daBl bei
seinem Untersuchungsobjekt die Erhohung der Plastizitiit fiir die Zell-
wandstreckung von entscheidender Bedeutung sei. Dies wire die Vor-
aussetzung dafiir, daB die plastische Membran dann nachtriglich durch
die Turgorkraft gedehnt werden kann. Eine so weitgehende Plastizie-
rung der Zellwand schreibt H e y n der Wirkung von Wuchsstoffen zu,
die auf direktem Wege die Zellwand beeinflussen sollen. Dieser Ver-
fasser verbindet in seiner Auffassung die Theorien von Sachs und
Krabbe; Overbeck (1934) hingegen hilt es fiir wahrscheinlich,
daB der Turgordruck allein eine plastische Verinderung der Membran
bewirken kann. Mit der Theorie von Bonner wird die dritte Frage
des Wachstums wieder aktuell: das Problem der Bildung neuer Wand-
substanz. Schon S a c h s hat darauf hingewiesen, daf8 die entstehenden
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Zwischenriume bei der Dehnung der Membran wieder ausgebaut wer-
den durch neues Wandmaterial. Er nennt diesen Vorgang Intussuszep-
tionswachstum. H e y n bestéiitigt diese Theorie nicht, sondern ist viel-
mehr der Ansicht, dafl mit der Substanzvermehrung der Zellwand durch
Apposition oder Intussuszeption das Vermogen zu weiterer Streckung
nicht erhoht werde. O verb e c k erklirt sich die gewaltigen Flichen-
vergroBerungen in seinen Objekten ebenfalls nicht durch eine aktive
Neubildung von Zellwandsubstanz, sondern durch eine Umlagerung des
Wandmaterials aus den kollenchymatischen Eckenverdickungen. Bon -
ner (1935) hingegen vertritt wieder die Ansicht, da das Wachstum
der Zellwand in der Zusammenwirkung von Turgordehnung und Ein-
lagerung gerichteter Zellulosemicelle seine Erkliarung finde. Er lehnt
ein Plastizieren der Zellwand nicht ab, verneint aber seine ausschlie§-
liche Bedeutung innerhalb des Wachstumsvorganges.

Zu dem Problem der Wuchsstoffeinwirkung auf das Streckungs-
wachstum, das Heyn auf eine Zellwandplastizierung zuriickgefiihrt
hat und das seither in mancherlei Art und Weise gedeutet wurde,
duBert sich Frey-Wyssling (1945) mit dem Hinweis, daB diese
Wachstumsvorginge der Zellwinde nicht verstanden werden konnen,
ohne die Veranderungen im Protoplasten zu beriicksichtigen. Er lehnt
eine direkte Beeinflussung der Zellwand durch die Wuchsstoffe ab und
betont, daB die stimulierende Wirkung der Auxine iiber das Plasma auf
die Membran iibertragen werde. Diese Erkenntnis wird unterstiitzt
durch die elektronenoptische Beobachtung der Zellmembranen. Durch
diese neue Methode der Zellwandforschung konnte gezeigt werden, daf3
die Zellwand aus einem reich verwobenen Netz von Mikrofibrillen be-
steht, die je nach der Art der Wandung und der Faser verschieden
struiert sind; damit findet die von Frey (1926 und 1927) ausgear-
beitete Theorie der Micellarstruktur der Zellwinde, die auf polarisa-
tionsoptischem Wege nachgewiesen wurde, ihre Bestitigung. Frey -
Wyssling zeigt (1948), da wihrend der Zellextension keine passive
Streckung vorkommt, sondern ein aktives Wachstum der Zellwand. Er
diskutiert die einzelnen Wachstumstheorien und vereinheitlicht die
verschiedenen Ansichten im alten Begriff des Intussuszeptionswach-
stums, indem das Flichenwachstum in einer Lockerung des beste-
henden Fibrillennetzwerkes besteht und spiter in einem Einflechten
von neuen Fibrillen in die ausgeweitete Textur. 1950 wird von Frey -
Wyssling das Flichenwachstum nach mosaikartigem Muster postu-
liert aus der Erkenntnis heraus, daB nicht die ganze Zellwand gleich-
miBig aufgelockert wird, sondern nur eng begrenzte Stellen. Frey -
Wysslingund Stecher (1951) und Stecher (1951) weisen im
Elektronenmikroskop das Mosaikwachstum nach und deuten diesen
Vorgang mit der Annahme, daB das interfibrillire Plasma an einzelnen
Stellen ein intensiveres Wachstum aufweisen muf8 und auf diese Art
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die Mikrofibrillen auf die Seite riickt. Nach der AusWeitung wird durch
aktive Bildung neuer Fibrillen das Netzwerk wieder vervollstindigt.

Einen andern Vorgang des aktiven Wachstums hat Miihle-
thaler (1950) im bipolaren Spitzenwachstum der Zellen gefunden.
Er lehnt zwar ein Weichmachen der Zellwand ab und erklirt sich eine
Flachenzunahme nur durch aktive Fibrillenanlagerung und Einflech-
tung an den Zellspitzen.

An den Zellen von Fraxinus excelsior L. kann nun aber gezeigt
werden, daB ein Flichenwachstum, wie es Frey-Wyssling und
Stecher (1951) postulieren, neben dem bipolaren Spitzenwachstum
von Miihlethaler, wirklich vorkommt. Mit diesen zwei Wachs-
tumstypen werden die beiden wichtigsten Extensionsméglichkeiten der
Zellen, das Weitenwachstum und das Lingenwachstum, erfaft.

b) Wachstum im Zellverband: Die Betrachtung des Wachstums an
isolierten Zellen hat dann besonderes Interesse, wenn die gewonnenen
Ergebnisse auf die Verinderungen im Zellverband iibertragen werden
und damit sozusagen der Theorie ein praktisches Anwendungsgebiet
gegeben wird. So treffen wir bei Krabbe (1886) die Auffassung, daB
die sich selbstindig streckende Zelle auf der Mittellamellensubstanz
gleite. Er fithrt damit den Begriff des gleitenden Wachstums ein. Diese
Theorie ist in spiteren Arbeiten vielfach widerlegt worden, und erst in
neuester Zeit kommen Schoch-Bodmer und Huber (1951)
wieder darauf zuriick und schlieBen das Vorkommen von gleitendem
Wachstum in ihren Objekten (Linum usitatissimum und Linum pe-
renne) nicht aus. Eine weitere wichtige Erklirungsform ist das sym-
plastische Wachstum von Priestley (1930). Er erklirt sich den
komplizierten Vorgang im Zellverband durch das Wachstum einer
Gruppe von Faserinitialen. Diese dindern ihre Form durch gemeinsames
Wachsen ohne Verschiebung der gegenseitigen Lage ihrer Zellwiinde.
Als treibende Kraft nimmt der Verfasser die Druck- und Zugwirkungen
der umgebenden Membranen an. Sinnottund Bloch (1939) postu-
lieren das «Intrusive growth», und Schoch-Bodmer (1945) defi-
niert den Begriff des Interpositionswachstums. Darnach driangt die
wachsende Zellspitze die beiden Nachbarzellen auseinander, indem sie
die Mittellamellensubstanz aufldst und neu gebildete Membransubstanz
an die freiwerdenden Winde legt. Diese letzte Ansicht 148t sich mit
dem Vorkommen des Spitzenwachstums sehr gut vereinen, schlieBt
jedoch das Mosaikwachstum keineswegs aus. Wir méchten aber doch
darauf hinweisen, daB die kombinierten Wachstumsvorginge in einem
pflanzlichen Gewebe nicht mit einem einzigen Begriff charakterisiert
werden konnen. So haben, wie schon oben erwiihnt, die eigentlichen
Verfechter der Interposition in der letzten Arbeit betont, daB «doch
stellenweise gleitendes Wachstum stattfinden muB».
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2. Die Textur der Faserwinde

Der Aufbau der Primirwinde wurde schon friih mit den indirek-
ten Beobachtungsmethoden im Polarisationsmikroskop und mit Hilfe
von Rontgenanalysen erkannt (Frey-Wyssling, 1936, 1937, 1939,
1945 und 1950). Die direkte Untersuchung im Elektronenmikroskop
gewihrte auch in dieser Frage eine Bestitigung der fritheren Ergeb-
nisse: Die primidren Winde zeigen deutlich ein reich verflochtenes
Fibrillenmuster als Grundlage der Streuungstextur, wihrenddem die
gleichgerichteten Fibrillen der sekundiren Winde eine deutliche Pa-
ralleltextur ergeben.

Die Membranen der Eschenholzzellen weisen ebenfalls diesen
Feinbau auf; sie lassen sich nicht nur in die beiden Hauptgruppen der
Streuungs- und Paralleltexturen einreihen, sondern erfiillen je nach
ihrer Bestimmung und Form die Anspriiche der Unterkategorien. Die
Wéinde der Kambiuminitialen sind sehr schén nach der Art der Roh-
rentextur gebaut, indem die Fibrillen, trotz ihrer reichen und wirren
Verflechtung, doch eine bevorzugte Richtung senkrecht zur Zellachse
aufweisen (Abb. 10). Mit der folgenden Differenzierung gegen Phloem
und Xylem und dem Einsetzen des Wachstums geht eine Anderung in
der Primidrwand vor sich. Durch dauernde Einflechtung von neuen
Fibrillen wird die meristematische Réhrentextur iiberwoben, und es
entsteht eine gealterte Primarwand, deren Fibrillengeflecht schon an
die spiter sich anlagernde Sekundérwand erinnert. Unter der Streuungs-
textur der ersten Wandanlage ist bereits eine Fibrillenschicht mit faser-
dhnlicher Textur (Frey-Wyssling, 1939) zu erkennen (Abb. 11).
Abb. 13 zeigt ein Zwischenstadium: Die Réhrentextur der jungen Wand
ist noch schwach angedeutet, es haben sich aber schon kreuzweis gela-
gerte Fibrillenschichten gebildet, die zur faserihnlichen Textur der ge-
alterten Primirwand iiberleiten. ;

Diese Beobachtungen fithren zu dem SchluBf, daf die primére
Wand nicht das Produkt einer einmaligen und abgeschlossenen Aus-
formung aus dem Protoplasma ist und daher einen homogen durch-
wobenen Korper darstellt, sondern wir haben ein Gebilde vor uns, das
zu einer Entwicklung fihig ist. Durch Alterung entsteht die geschich-
tete Primidrwand, deren Lagen (Lamellen) miteinander verwoben sind,
so daB sie nicht getrennt werden kénnen durch mechanische Beanspru-
chung im Blendor. Uber die Anzahl dieser Lagen und ihre Dimensionen
kann hier nichts ausgesagt werden; dazu sind weitere Untersuchungen
an diinnsten Querschnitten mit Hilfe der neuen Schneidetechnik not-
wendig. Als Abschlu8 der Primarwandentwicklung kann der Moment
bezeichnet werden, in dem sekundire Verstirkungsleisten mit Parallel-
textur angelagert werden, und dadurch die Wand stabilisiert wird.
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3. Dimensionen der Fibrillen in verschiedenen Fasern

In dieser Arbeit sind nur wenig Fibrillen gemessen worden, und
deshalb konnen keine genauen quantitativen Angaben iiber deren
Dicken gemacht werden. Wir modchten nur auf eine Tatsache hin-
weisen, die sich beim Vergleich der verschiedenen Elektronenmikro-
gramme aufdringt: Trotzdem immer die gleiche Praparationsmethode
und dieselbe Beschattung der Priparate angewendet wurde, und unter

Beriicksichtigung gleicher MikroskopvergroBerung, ist deutlich zu er- -

kennen, daff im Zellmaterial von Fraxinus Fibrillen verschiedener Di-
mensionen vorkommen, und zwar nicht rein zufillig verteilt, sondern
es lassen sich bestimmte Zellarten nach der Fibrillendicke auseinander-
halten (Abb. 12 und 13). Die Phloemfasern unterscheiden sich von den
Xylemfasern schon durch ihre Form; interessant ist aber die Tatsache,
daBl die Fasern aus dem Phloem immer feinere Fibrillen aufweisen als
die Zellen aus dem Bereich des Xylems. Ferner kann beobachtet wer-
den, daB die Zellen aus der kambialen Zone Fibrillen besitzen, deren
Dicke jener der Phloemfibrillen gleichkommen. Die Fibrillendicken
aus Kambiumzellen und Xylemfasern verhalten sich etwa wie 1 :2,
um ein grobes Dickenverhiltnis anzugeben. Diese Beobachtung kann
man sich nur erkliren, indem man annimmt, da die Fibrillen in den
meristematischen Winden wihrend der Differenzierung der Zelle
weiterwachsen. Dieses Fibrillenwachstum ist nur mdoglich, wenn die
Fibrillen auf ihrer ganzen Linge in Plasma eingebettet sind. Eine
andere Erklirung fiir das Dickerwerden der Fibrillen im Xylembereich
wire die Annahme der Fibrillenverbinderung, wie sie Frey-W yss-
ling (1951 a) in Sekundarwinden beschrieben hat. Zwei Argumente
sprechen jedoch gegen diese Mdoglichkeit: 1. die ausgesprochene Regel-
miBigkeit der Fibrillendicke in einer bestimmten Zellart, und 2. die
Tatsache, dafl Verbidnderungen unabhingig von der Fibrillendicke in
allen Zellarten zu beobachten sind. Wir miissen also auf die erste
Erklirung zuriickkommen und uns vorstellen, daf wir rings um die
jungen Fibrillen einen diinnen Plasmafilm finden. Dadurch besteht
die Moglichkeit, daB an eine schon gebildete Fibrille weitere kristalline
Zellulosebereiche angelagert werden, indem die &uBerste Fibrillen-

Tafel XV

Abb.14: (Aufnahme Stecher, 1951)
Unscharf begrenzte Auflockerung des bestehenden Fibrillengeflechtes. Die
beiden fest verflochtenen Zonen am linken und rechten Bildrand werden
durch dichter gewobene Béinder verbunden. Vergr. 15 200mal
Abb.15: (Aufnahme Stecher, 1951)
Parenchymzelle aus der Wurzelrinde des Maiskeimlings. Zentrales Feld im
Wachstum begriffen. Die Wachstumsbezirke sind senkrecht zur Zellachse
gerichtet. Zellachse % Vergr. 11 000mal
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Tafel 16




schicht noch nicht stabilisiert ist. Auf Grund dieser Feststellung kénnen
wir uns ein Modell der Mikrofibrille ausdenken, indem wir keine scharf
begrenzte AuBenfliche annehmen, sondern eine Grenzzone mit gel-
artigem Plasma einzeichnen. Diese Beobachtung gilt vorerst nur fiir die
Fibrillen des Xylembereiches. Es ist aber wahrscheinlich, daf alle
Fibrillen diese Protoplasmahaut tragen und daf nur die spezielle Aus-
bildung der Xylemwiinde (Festigung) ein weiteres Wachstum bedingt.

Die Gegenwart interfibrilliren Plasmas 148t die viel diskutierte
Frage der Plastizierung der Zellwand in einem neuen Licht erscheinen.
Es ist nun verstindlich, daB eine Anderung der Eigenschaften des Fi-
brillengeflechtes dann eintritt, wenn die Reizstoffe (Wuchsstoffe) den
Zustand des Plasmas verindern. Leider vermittelt uns die elekironen-
optische Aufnahme ein falsches Bild beziiglich der Dichte des Fibrillen-
gewebes. Nach den Berechnungen von Frey-Wyssling (1951)
nehmen die Mikrofibrillen der lebenden Zellwand nur etwa 2,5 %0 des
Raumes ein. So kann man sich vorstellen, dal in diesem Falle das sehr
lockere Zellulosegeriist, das wohl eine gewisse Stabilitit hat und dessen
Aufbau durch das interfibrillire Plasma zusammengehalten wird, wih-
rend der Wachstumsvorgiinge an bestimmten Stellen beweglicher -
wird, indem das verbindende Plasma zwischen zwei Fibrillen diinn-
fliissiger wird. Die Plastizierung einer Zellmembran besteht deshalb
nicht in einer Anderung der Fibrillen, die eintreten miiite, wenn sie
miteinander verwachsen wiiren, sondern in einer Anderung des Visko-
sititsgrades der verklebenden Protoplasmagrenzschicht. !

‘Grundlegend ist wohl noch der Hinweis, daf wir in der priméren
Zellwand ein auBerordentlich vitales Gebilde vor uns haben, wie dies
schon Frey-Wyssling betont, indem das aktive Lebenssubstrat
Plasma das ganze Zellulosegeriist durchdringt. Diese Erkenntnis laBt
auch verstehen, weshalb wir jede Deutung des Wachstums als AuBe-
rung eines mechanischen Vorganges ablehnen miissen und vielmehr die
Uberzeugung verfechten, daB das Plasma die maBgebende Rolle bei der
FlachenvergroBerung der Zellwinde spielt.

Tafel XVI

Abb. 16: Ausschnitt aus dem Rand einer Phloemfaser. Zwischen zwei dichter ver-
wobenen «Liingsbalken» ist eine breitere Zone im Wachstum begriffen. Die
linsenférmigen Wachstumsbezirke liegen in der Achsrichtung der Zelle und
ermoglichen so der Faser eine Ausweitung senkrecht zur Langsrichtung.
Faserrichtung 7~ , Vergr. 9 500mal

Abb. 17: Primirwand einer Phloemfaser. Die Wachstumsbezirke sind wieder in der
Lingsrichtung der Faser gerichtet. Die Hauptwachstumskomponente steht
somit senkrecht zur Zellachse. Gegen den Faserrand werden die linsen-
féormigen Wachstumsbezirke wieder verflochten. Faserrichtung A

Vergr. 17 000mal
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» Figur 1
Modell des Zellulosegeriistes einer lebenden Zellwand. Die

Mikrofibrillen nehmen nur etwa 2,5°%0 des Raumes ein
(nach Frey-Wyssling, 1951) >

4. Das Fliachenwachstum

a) Grundsdtzliche Erérterungen: Das Problem des Flichenwachs-
tums steht schon lange zur Diskussion; aber erst mit der ErschlieBung
der Zellwand durch das Elektronenmikroskocp ist es moglich geworden,
die verschiedenen Theorien durch direkte Beobachtung zu priifen.

Abb. 18:

Abb. 19:

Abb. 20:
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Tafel XVII

Primirwand einer Phloemfaser. Parallel zur Faserachse verlaufen zwei
Zellkanten, die im Bilde sehr gut hervorireten. In dem durch sie begrenzten
Feld ist eine verflochtene Wachstumslinse noch schwach erkennbar. In den
beiden angrenzenden Feldern hingegen sind die Wachstumséffnungen noch
nicht verflochten. Faserrichtung % Vergr. 14 100mal
Ausschnitt aus einer Xylemfaser. Eine grofiere Zellwandeinheit ist gleich-
zeitig im Wachstum begriffen. In der Faser liegt diese Partie im Ubergang
vom breiteren Mittelstiick zur diinneren Spitze. Faserrichtung %

Vergr. 11 600mal
Randpartie einer Phloemfaser. Neben einer gr6Beren Wachstumséffnung ist
eine spindelférmige Zone zu erkennen, in der Faserlingsrichtung orientiert,
die ein Weitenwachstum erméglicht. Faserrichtung 4 Vergr. 19 000mal
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Die neuesten Arbeiten von Frey-Wyssling und Stecher
(1951) und Stecher (1951) fithrten, kurz umschrieben, zu folgendem
Resultat: Am Flichenwachstum nimmt nicht gleichzeitig die ganze
Zellwand teil, sondern es entstehen mosaikartig verteille Wachstums-
bezirke, in denen das interfibrillire Plasma besonders stark wichst und
so die Fibrillen auseinander dringt. Durch spiter einsetzende Intus-
suszeption werden die zwelspltmgen ovalen oder zirkularen Offnungen
wieder verflochten.

Zusammen mit unserem lleben Freund Helmut Stecher, der
leider mitten aus seiner erfolgversprechenden Arbeit von uns geschie-
den ist, haben wir an zwei verschiedenen Objekten diese interessante
Art des Zellwandwachstums immer wieder festgestellt. Wir wollen hier
deshalb die gemeinsamen Diskussionen iiber das Flichenwachstum
fortsetzen und unserem Freund ein ehrendes Andenken bewahren.

In den Abb. 14 und 15 sind die grundlegenden Tatsachen festge-
halten, durch die das Mosaikwachstum definiert ist, und besonders aus
Abb. 15 ist sehr schon ersichtlich, weshalb der Ausdruck «Mosaik-
wachstum» berechtigt ist: Eine groBe Wandfliche einer Parenchymzelle
ist nach mosaikartigem Muster aufgeldst. Teilweise sind die linsen-
férmigen Wachstumsbezirke erst angedeutet, teilweise werden sie schon
wieder mit neuem Fibrillenmaterial verflochten. Abb. 14 zeigt noch
besser, wie das verwobene Fibrillengeriist gelockert und wieder erganzt
wird.

b) Das Wachstum der Xylem- und Phloemfasern: Die Fasern des
Xylembereiches werden nach ihrer Differenzierung durch rasches,
sekundiires Wachstum bald zu dick und fiir den Elektronenstrahl un-
durchdringbar. Tm besten Falle kann man ihre Textur noch visuell
beobachten, meist eignen sich aber diese Objekte nicht fiir die photo-
graphische Wiedergabe. Deshalb dokumentleren die meisten Aufnah-

Tafel XVIII

Abb. 21: Ausschnitt aus einer wachsenden Phloemfaser. Die oberste Fibrillenschicht
weist deutlich Réhrentextur auf und ist als erste Primédrwandanlage zu deu-
ten. In der Bildmitte ist diese Schicht stark aufgelockert, darunter wird eine
iltere Primirwandschicht deutlich, in der die Wachstumsbezirke parallel zur
Hauptfxbrlllennchtung und zur Faserachse liegen. Faserrichtung w

Vergr. 12 700mal

Abb. 22: Liingsspindel in der Randpartie einer Xylemfaser. Dadurch wird speziell eine
Weitenentwicklung méglich. Die Dichte des Fibrillengeflechtes bleibt fiber
die ganze Faser gleich, d. h., daB durch das Beiseiteschieben der Fibrillen

; kein engeres Geflecht resultiert. Faserrichtung * Vergr. 9 600mal

Abb. 23: Wachstum einer jungen Parenchymzellwand. In dieser Wand sind die Wachs-
tumsbezirke entsprechend dem Verlauf der Fibrillen noch nicht gerichtet. Die
Wachstumsbezirke werden als erste Tiipfelanlage gedeutet. Vergr. 14 000mal
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men die Entwicklung der Phloemfasern; sie haben aber auch ihre Gel-
tung fiir die Xylemfasern, die im Prinzip gleich wachsen.

In der friiheren Arbeit haben wir darauf hingewiesen, daB auch in
den Fasern ein Flichenwachstum vorkommen mubB, welches dem Faser-
mittelstiick erlaubt, seine Dimensionen zu vergrolern (Bosshard,
1951). Die Abb. 16 bis 19 illustrieren dieses Wachstum und bestitigen
damit die frither erwahnte Ansicht. In allen Aufnahmen finden wir die
linsenformigen Wachstumsbezirke in paralleler Lage zu den Faser-
richtungen; die Hauptkomponente des Flichenwachstums steht also
senkrecht zur Faserlingsachse und erméglicht eine Ausweitung der
Zelle. In Abb. 16 erkennen wir am rechten Bildrand eine dichter gewo-
bene Zone, die einer Verstirkung gleichkommt. Der Faserrand ist eben-
falls eng verflochten. Zwischen diesen zwei «Lingsbalken» finden wir
die eigentliche Wachstumszone, in der die von Frey-W yssling
und Stecher (1951) beschriebenen Vorgiinge vor sich gehen: Inter-
fibrillires Plasma wéchst in kleinen Bezirken, die mosaikartig verteilt
sind, rascher und dréingt so die Fibrillen auseinander. Dieses Beiseite-
schieben, das der Wirkung des Phragmoplasten bei der Zellteilung
gleichkommt, bedingt aber nicht eine Verdichtung des Fibrillengeriistes
rund um den Wachstumsbezirk, sondern hat vielmehr ein allmihliches
Auseinanderriicken der beiden fester verwobenen Zonen zur Folge. Man
beobachtet, dafl nur die kleinen, ovalen Wachstumsbezirke durch die
lokale Wirkung des Plasmas plastiziert werden, wihrend die iibrige
Wandfliche nicht beeinfluBt wird. Das Mosaikwachstum stellt sich
gleichzeitig mit der Entwicklung der Primiirwand ein und verlduft sehr
rasch. Darauf hin weist der Umstand, daB wir in ganz jungen primiiren
Membranen selten die Linsen des Mosaikwachstums beobachten, weil
in diesem Stadium die kleinen Wachstumsbezirke sehr rasch wieder
verflochten werden. In élteren Primirwinden, die schon durch einige
Verstirkungen stabilisiert sind, treten diese Wachstumsbezirke viel
deutlicher hervor. In diesem Stadium, das bereits eine gute Parallel-
lagerung der Fibrillen erkennen 148t und wo Verstirkungsleisten in der
Richtung der groften Faserausdehnung auftreten, sind die Wachstums-
linsen ebenfalls in der Lingsrichtung orientiert. Die Wachstumsbezirke
beschlagen nicht gleichzeitig die ganze Wandfliche, sondern in dyna-
mischer Weise wechseln Auflockerung und Einflechtung miteinander
ab. So gelangen oft nur einzelne offene Wachtumslinsen zur Beobach-
tung (Abb. 17 und 18). Andere Stellen der Membran werden sich in
einem spéteren Zeitpunkt gleichfalls in dieser Art ausweiten. Wenn die
Zellwand ihre endgiiltige Form erreicht hat, bilden sich neue Verstir-
kungen, die sich oft kunstvoll um die alten Wachstumsbezirke lagern
oder diese durch fortgesetzte Apposition iiberdecken. ;

In Abb. 19 ist eine junge Xylemfaser abgebildet, in der die Wacﬁs;
tumsbezirke nicht scharf gegeneinander abgegrenzt sind, sondern es
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scheint, wie wenn in diesem Falle eine grofiere Fliche gleichzeitig am
Wachstum teilnehme. Dies mag dem Wachstumsmodus entsprechen,
bevor durch Verstirkungen die Zellkanten Wachstumszonen aus-
scheiden.

Einen interessanten Einblick in die Wachstumsvorginge gewihrt

Abb. 21. In einem gréBeren Feld ist die lockere Textur der ersten
Primirwandanlage sichtbar. Die Partien am Bildrand sind enger ver-
flochten und lassen eine deutliche Rohrentextur der meristematischen
Wand erkennen. Dieses Fibrillengeflecht ist in einem groBeren Bezirke
aufgelockert oder aufgesprengt worden, und darunter folgt eine weitere
Wandschicht mit faserdhnlicher Textur. In dieser zweiten Schicht tre-
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4 Figur 2 ;

Schema des Mosaikwachstums in Faserwiinden. Faserrichtung %
In der Priméirwand sind erste Verstirkungen eingeflochten worden; dazwischen
wachstumsfihige Zone.
Durch Stemmwirkung des interfibrilliren Plasmas in lokalisierten Wachstums-
bezirken wichst die Wand. ‘

Durch Intussuszeption werden die Wachstumsbezirke wieder verflochten; wei-
tere Verstirkungen werden angelagert. ;

ten neue linsenférmige Wachtumsbezirke hervor, deren grofie Achse
mit der Richtung der Faserachse zusammenféllt. Dadurch ermoglichen
sie der Faser ein Hauptwachstum senkrecht zur Zellachse.

Abb. 20 und 22 vermitteln wieder einen anderen Aspekt. Hier

haben sich die Wachstumszonen als parallel zur Faserlingsrichtung
liegende, ausgezogene Spindeln ausgebildet, die an verschiedenen Stellen
schon wieder zugeflochten werden. Auch diese spaltenférmigen Wachs-
tumsbezirke ermoglichen eine Hauptausweitung der Wand senkrecht
zur Zellachse, und nur eine kleine Wachstumskomponente liegt in
Richtung der Faser. Damit wird also hauptséichlich eine Verbreiterung
der Faser moglich (Weitenwachstum), und gleichzeitig findet eine ge-
ringe Ausdehnung in der Lingsrichtung statt. Auf diese Lingenzunahme
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wollen wir bei der Diskussion des bipolaren Spitzenwachstums noch
einmal zuriickkommen.

Aus diesen verschiedenen Beispielen des Flichenwachstums der
Fasern wird klar, daB auch innerhalb der Grenzen eines bestimmten
Vorganges, wie ihn das Mosaikwachstum darstellt, die Natur nicht ein-
heitlich vorgeht, sondern ihre Vielfalt walten 148t. So kénnen wir aus
dem Untersuchungsmaterial nur wenige allgemein giiltige Prinzipien
ableiten und miissen das Hauptgewicht auf die einzelne Beobachtung
legen; nur auf diese Weise werden wir den wirklichen Verhiltnissen
gerecht. Als Konsequenz ergibt sich hieraus, daB die an einem Objekt
beobachteten Vorgénge nicht ohne wesentliche Vorbehalte auf andere
Pflanzen tibertragen werden diirfen.

¢) Das Wachstum von Markstrahl- und Parenchymzellen Die Zel-
len des Speichergewebes im Eschenholz sind im Elektronenmikroskop
an der groBen Zahl von einfachen Tiipfeln leicht erkenntlich, zudem
sind sie sehr charakteristisch in ihrer Form. Es kann immer wieder
beobachtet werden, daB nicht alle Facetten der Pafenchym- oder Mark-
strahlzellen gleich stark mit Tiipfeln besetzt sind, je nach den Nachbar-
zellen, mit denen sie in Beriihrung sind. Die Kontaktwinde mit Ge-
fiBen und die gegenseitigen Beriihrungsstellen zeichnen sich durch
einen besonders groBen Tiipfelreichtum aus, und diese stark durch-
brochenen Membranen miissen nach unserem Dafiirhalten ein modi-
fiziertes Mosaikwachstum aufweisen, weil die vielen Tiipfel die Wand
in hohem MaBe beeinflussen withrend des Wachstums.

Abb. 23 zeigt einen Ausschnitt aus einer Parenchymzellwand. Auf-
fallend sind die vielen, regelmiBig angeordneten und ziemlich groBen
Wachstumsbezirke, die sich iiber eine groBe Wandfliche erstrecken.
Man mu8 sich vorstellen, daB in einer Zellwand, die von vielen Tiipfeln
durchbrochen bleiben wird, diese regelmiilig verteilten Wachstums-
offnungen die eigentlichen Tiipfelanlagen sind. Durch den Ausbau und
die Ausweitung dieser linsenformigen Wachstumsbezirke ist der Zell-
wand die Moglichkeit geboten, sich auszudehnen. Indem aber in diesen
Bereichen zufolge der Plasmodesmenverbindungen mit der Nachbarzelle
sich das Plasma nicht zuriickzieht, kénnen durch den folgenden sekun-
didren Wandausbau die Offnungen nicht iiberwoben werden, und die
ehemaligen Wachstumsbezirke bleiben als Tiipfel erhalten.

Tafel XIX

Abb. 24: Ausschnitt aus einer Parenchymzellwand. Die ehemaligen Wachstumsbezirke
sind ausgebaut worden und als Tiipfel erhalten geblieben. Vergr. 12 700mal

Abb.25: Ausschnitt aus einer Parenchymzellwand. Ausgebauter Tiipfel.
Vergr. 9 000mal
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Die Abb. 24 und 25 zeigen den endgiiltigen Ausbau dieser Tiipfel.
In diesen beiden Beispielen liegen sehr groBle einfache Tiipfel vor
(& bis 7 u). Es miissen nicht alle Wachstumsbezirke spiter erhalten
bleiben. Die Voraussetzung, daB ein Tiipfel entsteht, ist die Gegenwart
von wandstindigem Plasma, das ein Anlagern von sekundirem Fibrillen-
material verhindert.

» ¢ "‘ 0 1
& 6":532
0.0.0. 0008
Y0%0%% % 0%
2 3
Figur 3

Schema des Mosaikwachstums und der gleichzeitigen Tiipfelbildung in den Parenchym-

und Markstrahlzellen. Zellachse 1

1 Junge, meristematische Wand wihrend des Flichenwachstums.
Junge Markstrahlzellwand mit regelmifig angeordneten Wachstumslinsen.

3 Sekundire Wand einer Markstrahlzelle. Einzelne der ehemaligen Wachstums-
bezirke werden als Tiipfel erhalten und ausgebaut. Die iibrigen Wachstums-
bezirke werden von der sekundiren Wand iiberwoben.

Abb. 26 zeigt eine stark fortgeschrittene Verdickung der Zellwand
durch sekundires Wachstum. In diesem Stadium werden bestimmte
Wachstumsbezirke zu Tiipfeln ausgebaut und bleiben als perforierte
TiipfelschlieBhiute erhalten. '

Abb. 26:

Abb.27:

Abb. 28:

32

Tafel XX

Stark verdickte Wand einer Parenchymzelle, in der kleine Tiipfel zu er-
kennen sind, die aus den Wachstumsbezirken hervorgegangen sind.

Vergr. 8 500mal
Junge Wand eines GefiBgliedes, im Wachstum begriffen. Diese regelméfig
angeordneten und zahlreichen Offnungen setzen sich iiber eine grofiere Wand-
fliche fort. : : Vergr. 16 600mal
Verstarkungsbinder in einer jungen Gefifizellwand, die linsenférmige Zonen
abgrenzen. Durch nachfolgendes Flichenwachstum werden diese Béander
auseinander wandern. Dieser Vorgang ist bei zwei Beriihrungsstellen schon
angedeutet. Zellachse 7 Vergr. 14 100mal
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Dieses modifizierte Mosaikwachstum in den Markstrahlzellen gibt
somit neue Anhaltspunkte fiir das Verstindnis der Tiipfelbildung, indem

g
X

Z]

4
{

<
&L

X
A
-’0
&

-
NC

9
R

S

L

7

2
/)

S

Al
9,

9%

wan
&

QD
P

Pal
{0
Q

A.

7
A

N/
Yo v o

.

&
A

@
.

@,
@,
9
L
e %

al

<0
9,
9

V
%
(/

)

<
Y,

0
@
)

N

0

9
%

¢/

<

N,
) N

>

%
7,
/4

%

N

X
20

L/
3
o
&/
o,
&
O,
)
%
(/

)
N,

A\
N

A\

%,

¢
<)
g

X2

N
&
¢,
&
&
’I
A
/4
(7

Q
2

</
<
<)

8
<2

S

&
&
3
o
$
&
2
%
&
9
L

9,

D>

N
N/

L
P

v

Q

&%

R

Q

<

%

<

A
¢

o %

"

N
Al

.
&,

N

@,
0

%

Q

X

o

A

&
0
$

P

&

\”
1)
0P

.

’,
-4

9,
9,

7
&7
&
{0

¥,

9,

%
&
L
<5
&
&/
9
O

3

7,
R
’

N\

€L
D
<2
Q

AV
9.

S
&,

7,

2
<

&
N
v
(X
{0
2
AN
XS

X

9
0
o
Q
¢
@,
e.'
<
2

R

%
\

()

L
&

WX

Q

<

@,

)

R
B\
7,
&
7,
2

@.

S

&

N

D
<J

N
'\,
’
4
2
%
2
A

o

¢
Y,
<)
v,

.\

{7

D
<)
S
L
0
<7

<
’

<

e
<
S

A

o
0
>
5
®

SN

A,
v

S
X
%
K

%

%

A

| XA

¥
2>
e
>
NS

9,
<D

5

\»

.,
P

i
&,

¢/

Q
&

<2

5

&
{/
N

o

’v
S
£
&
'4'
A‘A

v

9
¥

7
¢
&
-

L

%
KK

>

s

>

0%
250

b

N/
A

X

Q

<2

S
XS

N
"\0
Z:

7
A

&

<
%

AL/
7
5

7,

’v

AVAVAVAVAVAVAVA

man sich den Wachstumsvorgang als eigentliche Grundlage der Tiipfel-

Figur 4 :
Schema des Wachstums und der Tiipfelbildung von Gefiwinden. Zellachse %

1  Wachstumsféahige

Einblick in diese Verhiltnisse gewidhren, weil wir

hier neben der groflen Flichenzunahme eine reichlich durchbrochene

junge Meristemwand.
Membran vor uns haben.

’

formige Tiipfelfelder aus, die nun durch sekundire Anlagerungen immer kleiner

vollstindig verflochten. Die Verstirkungen beriihren sich.
werden.

4 Zweite Flichenzunahme: die Verstirkungen riicken auseinander.

bezirke sind regelmifig angeordnet.
3 ELrste Verstirkungen werden angelagert. Die Wachstumsbezirke sind wieder

2 Erste Flichenzunahme durch Mosaikwachstum der Membran. Die Wachstums-
5 Die Verstiarkungen werden neu miteinander verbunden; es bilden sich waben-

anlage und Bildung vorzustellen hat. Noch deutlicher wird das Studium

~der GefiBzellwand
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d) Das Wachstum von Friihholzgefdifigliedern: Die Aufnahmen 27
bis 30 geben eine ontogenetische Reihe der GefiBzellwand wieder. In
den Abb.3 und 8 sind GefdBiglieder des Eschenholzes abgebildet. Be-
sonders im Beispiel aus dem Friihholz 148t sich deutlich erkennen, daB
sich in der Gefafzellwand Tiipfel an Tiipfel reiht. Die groBe Zahl von
Durchbrechungen ist wahrscheinlich auch die Ursache, die die groBe
Flichenzunahme ermdéglicht, da interessanterweise das kleinere Spit-
holzgefaBB wesentlich weniger Tiipfel besitzt. Der kontinuierliche Ablauf
der Flichenzunahme in der GefiBzellwand 148t sich in verschiedene
Stufen gliedern: Die junge GefdBwand wichst nach dem Prinzip des
Mosaikwachstums und erreicht so eine erste Flichenzunahme. Abb. 27
charakterisiert einen kleinen Ausschnitt einer jungen GefiBwand. Man
mufB sich die gleichmiBig verteilten Wachstumsbezirke dieses Bildes
nach allen Seiten hin wiederholt denken. Nach dieser ersten Flichen-
vergroBerung werden nach der Anordnung und dem Muster der spiter
ausgebildeten Tiipfel, jedoch in der Richtung der GefidBachse, Verstir-
kungsbinder angelagert, die interessanterweise in sich selber gewellt
sind (Abb. 28). Anfénglich beriihren sich diese gewellten Strange und
bilden groBe, linsenférmige Bezirke. In einem fortgeschritteneren Sta-
dium riicken diese Béinder auseinander und werden durch neue Quer-
verstirkungen wieder miteinander verbunden. Dieser zweite Wachs-
tumsschritt muf wieder moglich sein durch lokalisiertes Wachstum.
Leider konnten keine Zwischenstufen beobachtet werden, weil die Ge-
faBe selten sind und zudem die Differenzierung sehr rasch vor sich geht.
Durch die neuentstandenen Verbindungsbriicken aus sekundirem
Fibrillenmaterial haben die Tiipfelfelder die Form von Bienenwaben
erhalten (Abb. 29). Diese anfiinglich groflen Felder werden nun durch
sekundires Wandwachstum immer mehr eingeengt und kleiner (Abb. 30),
und nur die Stelle mit bleibendem Plasmaverkehr bleibt offen.

Diese Gliederung des Flichenwachstums ist natiirlich rein schema-
tisch zu verstehen. Sicher geht beim Wachstum ein Vorgang kontinuier-
lich in den andern iiber, und deshalb sind die Grenzen stark verwischt.
Die auffallendste Erscheinung ist die Wanderung der Verstirkungen,
aus der deutlich hervorgeht, in welcher Art und Weise die Membran
ihren Umfang vergréBert. Durch dieses zweite, stark ausgeprigte Mo-
saikwachstum kommt die groBie Flichenvermehrung bei der Differen-
zierung einer Kambialzelle zum Gefafl zustande.

5. Das bipolare Spitzenwachstum

Wir haben frither versucht, auf lichtmikroskopischem Wege nach-
zuweisen, dafl auch die Xylemfasern von Frarinus ein deutliches
Spitzenwachstum zeigen (Bosshard, 1951). Wir sind dabei von der
Tatsache ausgegangen, daB bei den Fasern immer wieder Gabelungen,
Dornbildungen und Verzahnungen zu beobachten sind (Figur 5), die
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nur durch Spitzenwachstum entstanden sein konnen. AuBerdem ist bei
den Holzfasern der Esche immer ein deutliches Mittelstiick von den
beiden Enden zu unterscheiden. Diese mittlere Partie wurde als eigent-

Figur 5
Gabel- und Dornbildung bei der Eschenfaser.
Vergr. 1—7 135mal, 8—11 75mal

liches Derivat der Kambiummutterzelle angesprochen. Die beiden Enden
miissen durch nachtriagliches Spitzenwachstum ausgewachsen sein
(Figur 6).

—

1 .23 "4 ‘s @& "7 800000 wiigiansiial g iie s e s

Figur 6
Eschenfasern. Das Mittelstiick hebt sich deutlich von der Spitzenpartie ab.
Vergr. 1—3 110mal, 4—19 60mal

Im selben Jahrring dndern die Fasern ihre Linge vom Friihholz
bis zum Spéatholz, obwohl sie vom gleichen Meristem ‘gebildet werden.
Das Kambium kann nicht allein fiir diese Lingenverinderung verant-
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wortlich gemacht werden. Bailey (1920 und 1922) zeigt zwar deut-
lich, daB auch die Initialen des Kambiums ein eigenes Wachstum auf-
weisen, aber diese Anderungen in der Linge schwanken nicht mit dem
jabrlichen Verlauf, sondern erfolgen wihrend viel lingerer Perioden.
Wir miissen annehmen, da8 die Fasern nach der Differenzierung ein
eigenes Lingenwachstum aufweisen. Durch die Untersuchungen von
Schoch-Bodmer und Huber (1948, 1949 und 1949 a) ist dieses
selbstéindige Spitzenwachstum bei Fasern von Sparmannia bewiesen
worden. ‘

Mihlethaler (1950 a) untersucht Zellen von Mais- und Hafer-
koleoptilen und zeigt erstmals elektronenoptische Bilder von Spitzen-
wachstumserscheinungen. Er nennt den Vorgang, bei welchem Fibrillen
aus dem eigentlichen Zellwandverband austreten und durch lokalisiertes
Wachstum an den Enden die Fliche vergréBern, bipolares Spitzen-
wachstum. Nach seinem Dafiirhalten ist eine nachtrigliche Plastizie-
rung der Zellwand unwahrscheinlich; die Flichenzunahme ist nur
durch Intussuszeption an den Enden moglich.

Durch diesen lokalen Wachstumsvorgang an den Spitzen wird
aber das Problem des Flichenwachstums nicht endgiiltig und vollstin-
dig gelost. Neben oder gleichzeitig mit diesem AufbauprozeB durch das
Protoplasma an den Zellpolen bewirkt das mosaikartige Wachstum der
" Zellwand eine zuséitzliche Flichenzunahme. Wir haben weiter oben
betont, dafl die gr6Bere Wachstumskomponente quer zur Faserachse
liegt wegen der Orientierung der Wachstumsbezirke, da aber auch in
der Faserlingsrichtung eine Flichenzunahme erfolgt. MaBgebend am
ganzen Vorgang ist dabei das Protoplasma, das im einen Fall das
Fibrillengeflecht lockert und wieder verflicht und zudem an den Enden
neues Wandmaterial bildet. In Abb. 19 wird ein Ausschnitt aus einer
Xylemfaser gezeigt, in welcher das Mosaikwachstum iiber die ganze
Faserbreite verteilt ist und aus dem Fasermittelstiick in die Endpartie
reicht. Die Fasern, die eine aktive Wachstumszone an ihren Enden auf-
weisen, sind in unserem Untersuchungsmaterial selten. Man muB an-
nehmen, daBl das Spitzenwachstum sehr rasch vor sich geht und in den
meisten Zellen schon zum AbschluB gekommen ist. In Abb. 31 wird
eine Phloemfaserspitze gezeigt. Das Herausragen der Fibrillen iiber den
eigentlichen Zellwandverband ist deutlich zu erkennen. Interessant ist,
festzustellen, wie dicht die Fibrillen schon miteinander verflochten sind.

In ihrer neuesten Arbeit iiber das Spitzenwachstum der Bastfasern
bei Linum usitatissimum L. und Linum perenne L. weisen Schoch -
Bodmer und Huber (1951) darauf hin, da8 die durch Spitzen-
wachstum entstandenen Faserenden wahrscheinlich ein nachtrigliches
(passives) Streckungswachstum mitmachen konnen und daB ein Plasti-
zieren der Wiande méglich sei. Sie lehnen hingegen ein Mosaikwachstum
als unwahrscheinlich ab. Dieses nachtriigliche Streckungswachstum,
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das sie annehmen, kann nun aber mit dem von uns postulierten Flichen-
wachstum der Faserwénde, das neben oder mit dem Spitzenwachstum
einherliuft, verglichen werden. Schoch-Bodmer und Huber
(1951) lehnen das Mosaikwachstum ab, weil sie sich den Vorgang inner-
halb des Zellverbandes nicht denken koénnen. «<Diese Vorstellung (des
Mosaikwachstums). fithrt jedoch zu der notwendigen Annahme, daB
alle sich beriihrenden Parenchym- und Faserzellen dasselbe Wachs-
tumsmosaik aufweisen miiBten und daB auch alle Rindenparenchym-
zellen und sogar alle Fasern des ganzen Stengels mitsamt den iibrigen
Teilen der Procambiumderivate in ihrem Mosaikwachstum aufeinander
abgestimmt wéren. Das ist aber rdumlich nicht vorstellbar...» (cit.
Schoch-Bodmer und Huber, 1951, S.397.) Diese Voraus-
setzung, daB in sich beriihrenden Zellwéinden die Mosaikmuster genau
tibereinstimmen miissen, entspricht aber nicht der wirklichen Erfor-
dernis zur Ermoglichung des Flichenwachstums. Sie wiire dann wich-
tig, wenn ein symplastisches Wachstum vorkommen wiirde, was ja
nicht der Fall ist. Die Tatsache aber, daB man sich das Mosaikwachstum
als einen nur momentan ortlich begrenzten Vorgang vorstellen mu8,
1iBt das Wachstum im Zellverband sehr gut verstehen, wobei die
Wahrscheinlichkeit, daB sich dabei Gleiterscheinungen einstellen, nicht
von der Hand zu weisen ist, wie dies die genannten Verfasser schon
betonen.

Zusammenfassend konnen die Wachstumserscheinungen der Zell-
membranen folgendermaBen festgehalten werden:

1. Das Protoplasma ermdglicht die groBe Flichenzunahme durch
den Vorgang der Intussuszeption (Sachs, 1873), indem an den

Zellenden neue Wandsubstanz gebildet wird im bipolaren Spitzen-

wachstum (Miihlethaler, 1951) und im Zellinnern nach
dem Muster des Mosaikwachstums (Frey-Wyssling, 1950)
gearbeitet wird.

2. Im kombinierten Wachstumsvorgang im Zellverband kann glei-
tendes Wachstum (Krabbe, 1886) vorkommen. Die Vielfalt

Tafel XXI

Abb. 29: Junge GefiBzellwand in einem weiteren Entwicklungsstadium. Die Verstiir-
kungsbinder sind zufolge eines intensiven Weitenwachstums auseinander-
geriickt und durch Querbriicken miteinander neu verbunden worden. Zell-
achse w _ Vergr. 5 400mal

Abb: 30: Weiterer Ausbau der GefiiBzellwand. Die wabenformigen Zonen werden durch
sekundiires Fibrillenmaterial allmiihlich verschlossen. Zellachse <

Vergr. 13 300mal

Abb. 31: Spitzenwachstum einer Phloemfaser. Die Fibrillen ragen iiber die feste Zell-

i wand hinaus und bilden ein neues Wandgeriist. Vergr. 11 000mal
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dieser Vorgéinge kann uns nicht erstaunen, da wir es bei der Zell-
membran dank ihrer engen Verbindung mit dem Protoplasma mit
einem lebenden Organell zu tun haben.

IV. Ausbildung der Sekundirwand

Nachdem die Bildung der primidren Wand abgeschlossen ist, wird
sekundéires Fibrillenmaterial an die Membran angelagert. Im Quer-
schnitt kann man die wesentlich breitere Sekundirwand sehr gut von
der diinnen Primirlamelle unterscheiden. Polarisationsoptische Bilder
von quergeschnittenen Fasern lassen deutlich eine Dreischichtung der
Sekundarwand erkennen, die sehr wahrscheinlich bedingt ist durch ver-
schiedenen Gehalt nichtzellulosischer Stoffe (Lignin, Pektin) (Keérr
und Bailey, 1934).

Verschiedene Verfasser haben die submikroskopische Struktur der
sekundiren Winde verfolgt und gezeigt, daB in den aufeinanderfolgen-
den Schichten die Zellulosemicellen beziiglich der Faserachse verschie-
den steil gerichtet sind. In der schematischen Darstellung des IFaser-
aufbaues kommen diese Zusammenhfnge zum Ausdruck (Figur 7): In
der auBersten Schicht S, verlaufen die Fibrillen flach und beinahe
parallel zur Richtung in der dritten Schicht S;; die mittlere Lage zeich-
net sich hingegen durch eine wesentlich steilere Schraubung aus.
Preston (1946, 1947, 1948, 1949) untersucht die Abhéingigkeit des
Schraubenwinkels von der Faser- oder Tracheidenlinge und bringt
diese beiden GréBen in einen strengen mathematischen Zusammen-
hang. Er vertritt die Ansicht, daB die Zellinge den ganzen Aufbau der
Sekundirwand beeinflusse, indem durch stete Streckung der Zelle die
Fibrillenspirale immer steiler werden soll. Diese Auffassung, die eine
besondere Formulierung des Streckungswachstums darstellt und an die
Streckung der Schraubenhydrozyten erinnert (Frey-Wyssling,
1940), kann nicht vorbehaltlos iibernommen werden, da durch die
elektronenmikroskopische Untersuchung ein komplizierterer Aufbau der
dicken Sekundirwand nachweisbar ist, als es von den réntgenographi-
schen und polarisationsoptischen Untersuchungen her bekannt war.

In den Abb. 33 und 34 werden Sekundirwinde von Xylemfasern
gezeigt. In diesen Beispielen sind deutlich zwei Fibrillenrichtungen

Tafel XXII

Abb. 32: Gekreuzte Fibrillentextur in der Sekundirwand einer Xylemfaser. Die beiden
- Fibrillenrichtungen gehdren zwei verschiedenen Schichten an. Kreuzungs-

winkel co 900, Faserrichtung 4 Vergr. 15 200mal

Abb. 33: Sekundiirwand einer Xylemfaser mit gekreuzten Fibrillenlagen. Die Fibrillen
schneiden sich in einem Winkel von o 70°. Faserrichtung ¢ Vergr. 8 200mal
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erkennbar, die sich in Winkein von ungefahr 90° (Abb. 32) und unge-
fahr 70° (Abb. 33) schneiden. Die Fibrillen der Sekundirwinde sind
also nicht alle gleichgerichtet, sondern innerhalb der sekundfiren Mem-
bran sind viele Lamellen erkennbar, in denen die Fibrillen verschiedene
Richtungen aufweisen. Miihlethaler (1952) zeigt diese Verhilt-
nisse besonders deutlich in Lings- und Querschnitten durch Zellwinde,
in denen eine deutliche Lamellierung der Sekundirwand hervortritt.
Er untersucht auch Wénde von Valonia und kann an diesem Objekt
die lamellierte Sekundirwand sehr gut nachweisen, wobei die Fibrillen
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das bekannte gekreuzte System bilden. Bailey (1939) hat ebenfalls
schon auf diesen Umstand hingewiesen, wenn er in der Zellwand be-
stimmte Ebenen unterscheidet, in denen chemische und mechanische
Verinderungen stattfinden. Miihlethaler (1952) zeigt in der Wand
der Valonia, daB sich zwischen die Zelluloseschichten diinne Lagen von
nichtzellulosischen Substanzen (Pektin) einschieben und dadurch eine
Lamellierung auch in chemischer Hinsicht bewirken. Durch die Pripa-
rationstechnik, die fiir verholzte Fasern angewandt werden muB, ent-
gehen diese Vorkommen der Beobachtung. Das Schema der Zellwand
(Figur 7) muB in dem Sinn erginzt werden, daB die drei sekundiren
Schichten nicht als einheitliche Lagen gleichgerichteter Fibrillen, son-
dern selber lamelliert gezeichnet werden. In diesem Zusammenhang
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miissen wir wieder auf die Theorie von Preston zurickkommen,
nach der sich die Fibrillen durch die Streckung aufrichten sollten. Dies
ist aber nur moglich, wenn der Nachweis erbracht werden kann, daf
zwischen den Zelluloseschichten diinne Lagen von einer Substanz ein-
gebettet sind, die den Zellulosefibrillen ein gegenseitiges Gleiten gestat-
ten. Diese Gleitung mufl angenommen werden, wenn sich ein gekreuztes
Fibrillensystem aufrichten soll.

Wir haben darauf hingewiesen, da auch die Primirwand eine
Schichtung aufweist. Es besteht aber ein wesentlicher Unterschied in
der Schichtung der priméren und der sekundiren Membran, indem die
Lamellen der Primirwand untereinander verflochten sind, wihrend die
sekundiren Lamellen, die durch reine Apposition entstanden sind, nur
aufeinander gelagert sind. Deshalb sind im Querschnitt durch eine
Faserwand die Schichten der Primirwand kaum zu erkennen; die
Sekundirwand hingegen erscheint deutlich geschichtet.

Die Beobachtung der Sekundirwand im Elektronenmikroskop wird
durch ihre Dicke sehr erschwert. Durch die neuen Schneidemethoden ist
aber eine Moglichkeit geschaffen, besser in die Geheimnisse des Wachs-
tums dieser Membran einzudringen.

An dieser Stelle mochte ich meinem sehr verehrten Lehrer, Herrn
Prof. Dr. A. Frey-Wyssling, der die Durchfithrung dieser Arbeit
angeregt und geleitet hat, meinen besten Dank aussprechen. Dem Kura-
torium des Fonds fiir die forstliche Forschung an der ETH, insbeson-
dere Herrn Prof. Dr. H. Knuchel, mochte ich ebenfalls bestens
danken fiir die Mittel, mit denen die Drucklegung dieser Arbeit ermog-
licht wurde. ‘

V. Zusammenfassung

1. Die Zellelemente des Eschenholzes werden im Elektronenmikro-
skop untersucht mit besonderer Beriicksichtigung der Wachs-
tumsverhéiltnisse.

2. Die Textur der Prlmdrwande von Xylemfasern wird diskutiert.
Es wird nachgewiesen, dafl die junge Primirwand der meriste-
matischen Zellen Rohrentextur aufweist; dieses Geflecht wird
wihrend der Entwicklung der primidren Wand iiberwoben durch
Fibrillenlagen, in denen eine bevorzugte Richtung parallel zur
Faser zu erkennen ist. Die Priméirwand weist eine Schichtung auf;
die Lagen sind jedoch miteinander verflochten.

3. Die Fibrillen aus der kambialen Zone und dem Phloem sind diin-
ner als jene aus dem Xylembereich. Die Dickenzunahme der
Fibrillen im Xylem wird einem fibrilliren Wachstum zugeschrie-
ben unter der Annahme, daB die ganze Fibrille von einer diinnen
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Plasmahaut umgeben ist, welche ein nachtrigliches Wachstum
erméglicht.

4. Das Flichenwachstum, wie es Frey-Wyssling und Ste-
cher (1951) und Stecher (1951) postulieren, wird auch fiir
die Membranen der Eschenholzzellen nachgewiesen. Es wird ge-
zeigt, daBl in den Zellelementen mit vielen Tiipfeln (Gefia8-, Mark-
strahl- und Parenchymzellen) die Anlage der Wachstumsbezirke
gleichmiBig verteilt erfolgt und spéter zur Tiipfelbildung fiihrt.

5. Im Zusammenhang mit dem bipolaren Spitzenwachstum werden
die Wachstumsvorgéinge im Zellverband diskutiert und darauf
hingewiesen, daB das Mosaikwachstum zusammen mit dem
Spitzenwachstum der Zelle die FlichenvergroBerung erméglicht.
Dabei wird ein Gleiten (Krabbe, 1886) nicht ausgeschlossen.

6. Die Sekundiirwand wird untersucht, und es kann gezeigt werden,
daB innerhalb der bekannten Schichten von Bailey noch zahl-
reiche weitere Lamellen vorkommen. Die Fibrillenrichtungen in
aufeinanderfolgenden Lagen kreuzen sich. Diese Tatsache er-
schwert die Bestitigung der Theorie von Preston, daB die
Zelldimension den Stel“unUSWIerl der Fibrillen wesentlich be-
einflusse.
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