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Uber die submikroskopische Struktur normaler und
hyperplastischer Gewebe von Datura stramonium L.
1. Teil: Normalgewebe?

Von Hans- Rudolf Hohl

(Aus dem Institut fiir spezielle Botanik und dem Laboratorium fiir

Elektronenmikroskopie der Eidgenéssischen Technischen Hochschule in Zirich)

Eingegangen am 27. August 1960
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1 In einem II. Teil werden die Feinstrukturen von Tumor, Wundkallus und Gewe-
bekultur elektronenmikroskopisch untersucht (Hohl, Phytopath. Z. in Vorbereitung).
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A. Problemstellung

Uber die Vorgénge, die bei der Differenzierung der Gewebe maB-
gebend beteiligt sind, besitzen wir noch wenig klare Vorstellungen.
Huxley (1958) schreibt in einer Darstellung der mit der Krebsitiologie
verkniipften Probleme: ‘“The method by which tissues and organs diffe-
rentiate in the course of normal development is at the moment the main |
blank space in biology’s map.” Dabei erstreckt sich unsere Unkenntnis
nicht nur auf das Gebiet der Entwicklungsfaktoren, d. h. der Ursachen der
Differenzierungserscheinungen, sondern auch auf die Eigenschaften der
differenzierten Gewebe selbst, und zwar in physiologischer wie in morpho-
logischer Hinsicht.

So stammen unsere Kenntnisse iiber den Gewebefeinbau von Angio-
spermen vorwiegend aus Beobachtungen an embryonalen Zellen primérer
Meristeme. Eine zusammenfassende Darstellung der bis jetzt bekannt-
gewordenen Strukturen und der damit verbundenen Probleme findet sich
u. a. bei Sitte (1958). Weitgehend unbekannt geblieben sind die Fein-
strukturdnderungen, die mit dem Wachstum der Zellen und ihrer Diffe-
renzierung verbunden sind. Wir wissen dabei weder iiber die endgiiltig
differenzierten Gewebe noch iiber die verschiedenen Zwischenstufen, die
sie durchlaufen miissen, Bescheid. Ausnahmen bilden lediglich die Plasti-
den und die Zellwinde, iiber deren Entwicklung eine ausgedehnte Litera-
tur besteht.

Unsere Unkenntnis ist vor allem durch methodische Schwierigkeiten
bedingt. Einmal besitzen ausdifferenzierte Pflanzenzellen neben ihrer
riesigen Vakuole nur noch einen diinnen, wandstédndigen Plasmabelag, der
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besonders empfindlich auf die mit der Fixierung verbundenen Eingriffe
reagiert. Zum andern kénnen die zur Beobachtung von Zellen n situ er-
forderlichen Diinnstschnitte erst seit wenigen Jahren hergestellt werden.

Wollen wir uns um ein besseres Verstindnis des pflanzlichen Diffe-
renzierungsgeschehens bemiihen, so miissen wir als erstes eine moglichst
umfassende Inventaraufnahme der in einer Pflanze vorhandenen Struk-
turen durchfiihren, der sich in einem spiiteren Stadium auch eine Unter-
suchung der pathologisch veriinderten Gewebe anzuschlieBen hat. Nur so
gelangt man zu einem umfassenden Einblick in die einer priméren Me-
ristemzelle moglichen Abwandlungen ihrer Struktur.

In dieser Arbeit beschiftigen wir uns mit der morphologischen Diffe-
renzierung von Zellorganellen wihrend der normalen Histogenese. Die Er-
gebnisse werden am Ende jedes Abschnittes in bezug auf die bereits be-
kannten Strukturen, am SchluBl der Arbeit beziiglich des Problems der
morphologischen Differenzierung besprochen.

Wir beschriinken uns auf die Darstellung der oberirdischen Pflanzen-
teile, da deren Gewebe die Grundlage fiir die spéter zu besprechenden
pathologischen Veréinderungen bilden. Die einzelnen Gewebe sind zwang-
los in eine Reihe zunehmender morphologischer Spezialisierung geordnet.

Die vorliegende Arbeit bildet den ersten Teil einer vergleichenden
Untersuchung iiber den submikroskopischen Bau normaler und hyper-
plastischer Gewebe. Sie wurde in den Instituten fiir spezielle und allge-
meine Botanik der ETH in Ziirich durchgefiihrt. Herrn Prof. Dr. E. G&du-
mann und Herrn Prof. Dr. A. Frey-Wyssling bin ich zu groem Dank
verpflichtet. Herrn Prof. Dr. K. Miihlethaler danke ich fiir die freund-
liche Aufnahme in seinem Laboratorium und fiir das stete Interesse, das
er meiner Arbeit zuteil werden lieB. Besonderen Dank schulde ich den
Herren Dr. A. Vogel und Dr. Ch. Stoll, die mich jederzeit hilfsbereit
unterstiitzt und beraten haben. Herzlich danken mdchte ich meiner Frau
Marianne Hohl-Sennhauser fiir ihre Mitarbeit. Herrn Obergértner
Humm sei fiir die Anzucht der Versuchspflanzen und die Losung verschie-
dener technischer Probleme bestens gedankt.

Die Firma Sandoz in Basel hat durch einen groBziigigen finan-
ziellen Beitrag die Durchfiihrung dieser Untersuchung ermoglicht, wofiir
ich auch an dieser Stelle meinen Dank wiederholen mdchte.

B. Material und Methoden
I. Versuchspflanze

Fiir die Untersuchungen verwendeten wir Datura stramonsum L.:
Samen wurden wihrend 24 Stunden in Brunnenwasser gequollen und an-
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schlieBend in einer Saatschale-mit autoklavierter Komposterde ausgesiit.
Die Keimlinge wurden 2-4 Wochen spiiter eingetopft und im Gewdéichs-
haus bei 22-26 °C aufgezogen. Wiihrend der lichtarmen Wintermonate
gelang die Aufzucht nur mit Hilfe von zusitzlicher Beleuchtung (Osram
HWA 500, 2 Lampen/m?, Distanz 1 m). Auch war eine hohe Luftfeuchtig-
keit erforderlich. Folgende Stadien kamen zur Untersuchung:

Keimlingsstadium, Pflanzen etwa 5 ecm hoch,
4-Blatt-Stadium, Pflanzen etwa 10 em hoch,
6-8-Blatt-Stadium, Pflanzen etwa 20 ¢m hoch.

Das letzte Stadium entspricht dem Entwicklungsgrad, bei welchem sich
die Pflanzen am besten zur Induktion von Tumoren eignen, wenn sie mit
dem Erreger, Agrobacterium tumefaciens, beimpft werden. Diesem Sta-
dium galt deshalb das Hauptinteresse.

II. Lichtmikroskopische Technik

Als Fixiermittel wurden die Altmannsche Fliissigkeit (K,Cr,0, in
3prozentiger walriger Losung 4 OsO, in 2prozentiger wiBriger Losung
im Verhéltnis 1:1) und die Losung nach Bouin (Pikrinsiure, 0,65prozen-
tig, in 80prozentigem Aethanol, Formalin, 40prozentig, Eisessig im Ver-
héltnis 10:4:1) verwendet. In der Regel wurde 5-8 Stunden fixiert. Nach
Entwisserung in aufsteigender Alkoholreihe und Uberfithrung in Xylol
erfolgte die Einbettung in Paraffin mit Smp. 55° C. Die Schnittdicke be-
trug 9-25 u. Die Schnitte wurden mit Haematoxylin-Delafield oder
Haematoxylin-Delafield/Toluidinblau gefirbt. |

II1. Elektronenmikroskopische Technik

Auf einem eisgekiihlten Paraffintisch wurden die im Fixiermittel
schwimmenden Objekte unter der Priparierlupe in Wiirfelchen oder
Scheiben von etwa 1mm GroBe zerlegt. Die Fixierung erfolgte mit
lprozentigem OsO,, 2prozentigem KMnO, oder deren Gemisch (1:1);
pH 7,2, eingestellt mit Na-Azetat-Veronal-Puffer. Gleich bei Beginn der
6-22 Stunden dauernden Fixierung wurden die Objekte wihrend 10 Mi-
nuten am Wasserstrahlvakuum von anhaftenden Luftblasen befreit. In
der Regel wurden die Osmiumséurepriparate mit 2prozentigem Uranyl-
azetat oder einem Gemisch von 2prozentigem Uranylazetat und 2prozen-
tiger Phosphorwolframsdure (1:1) in 75prozentigem Azeton wihrend
10-20 Stunden kontrastiert.

Nach etlichen Versuchen, die geringe Ausbeute an gut fixierten Pri-
paraten durch Modifizieren des Fixiermittels zu erhchen, zeigte sich, daB
grolerer Aufwand sich kaum gelohnt hiitte: Gewohnlich sind sogar be-
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nachbarte Zellen des gleichen Gewebes verschieden gut fixiert. Eine Beur-
teilung wire also nur anhand iibermaBig vieler Schnitte moglich gewesen
und hitte zudem zu keiner wesentlichen Verbesserung geftihrt.

Die Einbettung der mit Azeton entwisserten Objekte erfolgte in
Araldit, das dem Methacrylat deutlich iiberlegen war. Nach der andern
Methode eingebettete Objekte wurden jedoch gelegentlich ebenfalls aus-
gewertet.

Zur Auswahl und Lokalisierung der zu untersuchenden Gewebepar-
tien lieB sich mit Vorteil die Methode von Vogel (1960a) benutzen: Nach
mikroskopischer Beurteilung eines Anschnittes wird die gewiinschte Stelle
auf dem Block durch Abtragen des iibrigen Materials freigelegt. — Die
Ultradiinnschnitte wurden mit Glasmessern an einem Porter-Bloom-
Mikrotom angefertigt. Die Betrachtung der Schnitte erfolgte in einem
Philips- Elektronenmikroskop. Zur Auswertung gelangten 1500 Einzel-
aufnahmen.

C. Elektronenmikroskopische Untersuchungen
I. Primires Meristem

In diesem Abschnitt werden die Zellorganelle einzeln beschrieben, wie
sie in den primiren Meristemzellen des Vegetationspunktes anzutreffen
sind. Gleichzeitig sollen sie mit den aus der Literatur bereits bekannten
Strukturen verglichen werden. Dabei beschrinken wir uns meist auf die
Angaben iiber pflanzliche Objekte, obwohl bei Tier- und Pflanzenzelle
eine auffallende Strukturihnlichkeit besteht (Sitte, 1958).

Abbildung 1

Langsschnitt durch den Vegetationskegel von Datura stramonium L. Erklarung im Text.
Vergr. 160 x
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Abbildung 2

Teil eines Stengelquerschnittes von Datura stramonium L. Beginn des Dickenwachstums.
Epidermis E, Kollenchym L, Parenchym P, Phloem O, Kambium K, Xylem X, Mark M.
Vergr. 160 x

Eine Ubersicht der im Lichtmikroskop erkennbaren Strukturen
findet sich in Abbildung 1. Die eingezeichneten Rechtecke markieren die
zur Untersuchung verwendeten Gewebepartien Vegetationskegel (Spitze
und Basis), Blattanlagen und erste GefdBdifferenzierungen. Eine elek-
tronenmikroskopische Ubersicht aus der Spitze des Vegetationskegels ist
in Abbildung 3 wiedergegeben. Sie zeigt das typische Bild priméirer Me-
risteme: In der Zellmitte befindet sich ein groBer Kern, die Zelle selbst ist
ganz mit Plasma ausgefiillt. Im Plasma eingelagert sind viele kleine Kor-
perchen, deren Natur sich bei dieser VergroBerung nicht eindeutig definie-
ren laBt. Das Bild zeigt das, was auch bei guter Auf 16sung mit dem Licht-
mikroskop zu erkennen ist. Es vermittelt damit den Ubergang von der
Licht- zur Elektronenmikroskopie; die folgenden Bilder geben die hier
abgebildeten Strukturen bei groferer Auflésung wieder.

1. Kern

Eigene Untersuchungen. Die Kernwand erscheint bei Osmiumsiure-
und bei Permanganatfixierung als Doppellamelle von 200-250 A Dicke.
Dabei schlielen die beiden Einzellamellen von je 70 A Dicke zwischen sich
eine Mittelschicht von 70-100 A ein. Die beiden Lamellen verlaufen viel-
fach parallel zueinander. Sie kénnen sich aber auch, und dies ist vorwie-
gend bei Osmiumséurefixierung der Fall, zu kleineren Kavitéten und Aus-
sackungen erweitern und, wenn mehrere solche Ausweitungen sich anein-
anderreihen, den Eindruck von Blischenreihen oder «Perlschniirens er-
wecken. Dieselbe Erscheinung tritt auch bei den Lamellen des Endoplas-
matischen Retikulums (ER) auf.

Die Kernwand ist von ca. 500 A groBen Poren durchbrochen und
steht mit Lamellen des ER in kontinuierlicher Verbindung (Abb. 4,5). Sie
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wurde deshalb auch schon als Derivat des ER bezeichnet (Watson,1955;
Sitte, 1958). Die Poren sind nicht zu verwechseln mit der durch die Kern-
teilung bedingten Auflésung der Membran (Porter and Machado,
1960), wobei anfinglich ebenfalls. porendhnliche Durchbrechungen ent-
stehen. Bei diesen sind jedoch die Lamellen am Rande nicht miteinander

verbunden, sondern lassen die mittlere, helle Zwischenschicht frei aus-
miinden (Abb. 4).

Das Innere des Kerns besteht nach Permanganatfixierung aus einer
homogenen bis feinkornigen Grundsubstanz mit eingelagerten dunkeln
Korperchen, den Nukleolen, und noch dunkleren, diffus verteilten Partien,
die wahrscheinlich den chromatischen Bezirken entsprechen (Abb. 3).
Erfolgt die Fixierung mit Osmiumsiure (und anschlieBender Uranyl-
azetatkontrastierung), so erscheinen die Nukleolen deutlich gekdrnt
(KorngréBe 100-150 A). Andere Strukturen findet man nur sporadisch,
so kleine, ringférmige Gebilde von einigen hundert A Durchmesser oder
bei Prophasenkernen auch Doppelflecken von 200-300 A Durchmesser,
welche nicht unédhnlich Chromosomenquerschnitten sind.

Diskussion. Arbeiten tiber die submikroskopische Morphologie pflanz-
licher Zellkerne liegen vor von De (1957), Sager und Palade (1957),
Sitte (1957, 1958), Buvat (1958a), Lance (1958) und Marinos (1960).
Alle Resultate stimmen weitgehend iiberein und decken sich auch mit
unsern Befunden.

Diskutiert wird noch die Frage, ob die Poren durch feine Membranen
verschlossen sind oder vollig frei liegen. Eine endgiiltige Antwort steht
noch aus; in der Mehrzahl der Fille scheinen sie aber frei zu sein, so daB
eine offene Verbindung zwischen Kern und Plasma angenommen werden
darf. Dies begiinstigt die Theorie von Bonner (1959), wonach die Mikro-
somen des Plasmas aus dem Nukleolus stammen, fiir die Ubermittlung
von Kerninformationen ans Plasma verantwortlich sind und im Plasma
Funktionen im Zusammenhang mit der Eiweillsynthese ausiiben. Auch
die Versuche von Hammerling und Mitarbeitern (z. B. Himmerling
und Himmerling, 1959; Richter, 1959) zeigen, dall Substanzen (RNS
oder Proteine ?) vom Kern ans Plasma abgegeben werden und sich an
Stellen morphogener Aktivitdt anreichern. In der Tat lassen sich auch
rein morphologisch Hinweise dafiir erbringen, dafl Partikel vom Kern ins
Plasma wandern. Wir haben verschiedentlich starke Ansammlungen von
mikrosomendhnlichen Partikeln an der Kernperipherie beobachtet, die
den Anschein einer gerichteten Wanderung durch die Poren ins Plasma
erwecken. Bemerkenswert ist in diesem Zusammenhang auch, dall die
kernlosen Siebréhren von Datura stramonium L. keine Mikrosomen in
ihrem Plasma enthalten (vgl. Abschnitt C V).
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2. Mitochondrien

Eigene Untersuchungen. Die Mitochondrien stellen im elektronen-
mikroskopischen Bild Korperchen von knapp 1 4 Durchmesser und meist
kugeliger bis eiférmiger Gestalt dar. Man findet aber auch stdbchen-
formige, keulenférmige oder abgewinkelte und verzweigte Exemplare. Sie
sind von einer doppelten, liickenlosen Membran begrenzt, wobei die Ein-
zellamellen von je 70 A Dicke einen hellen Zwischenraum von etwa 50 A
einschlieffen. Die innere Lamelle ist an verschiedenen Stellen handschuh-
fingerartig in die homogenfeinkérnige Matrix eingestiilpt. Diese Einstiil-
pungen erscheinen nach Permanganatfixierung meist als Rohrchen und
wurden darum «tubuli mitochondriales» genannt (Abb. 29). Nach Osmium-
sdurefixierung dagegen erweisen sie sich oft als flach-keulig bis sackartig
(Abb. 10) und erhielten deshalb den Namen «sacculi mitochondrialesy
(Sitte, 1958). Ab und zu sind einzelne fubuli in der Mitte des Mitochon-
driums zu einem Ring zusammengeschlossen.

Zahl, Lange und Verteilung der tubuli mitochondriales konnen im
Einzelfalle stark variieren, doch lief} sich bis jetzt kein Zusammenhang
zwischen diesen Ausbildungsformen und einer bestimmten Zellaktivitit
nachweisen. — Die Mitochondrien liegen regelméfig im Plasma verstreut,
eine bevorzugte Lagebeziehung zu andern Zellkomponenten scheint
nicht zu bestehen.

Mitochondrienteilungen oder Bilder, die als Teilungsstadien gedeutet
werden konnen, finden sich auffallend selten. So trifft man mitunter
Durchschniirungsstadien oder Stadien, in welchen sich die Mitochondrien
zu fragmentieren scheinen (Abb. 28).

Diskussion. Aus den Arbeiten von Palade (1953), Wolken und
Palade (1953), Heitz (1957a, b), Strugger (1957a), Buvat (1958a),
Lance (1958), Sitte (1958) u. a. geht hervor, daf die pflanzlichen Mito-
chondrien durch ihre réhrchen- (tubuli- ) oder siickchen- (sacculi-) artigen
Innenstrukturen charakterisiert sind. Damit unterscheiden sie sich, wenn
man von wenigen Ausnahmen, wie Pilzen (Turian und Kellenberger,
1956) und Myxomyceten (Niklowitz, 1957), absieht, von den tierischen
Mitochondrien, deren innere Grenzmembran septenartige und zueinander
parallele Einstiilpungen besitzt (cristae mitochondriales). Ausnahmen —
mit tubuli — fehlen aber auch bei Tieren nicht (Powers et al.,, 1956;
Sedar, 1956; Wohlfarth-Bottermann, 1956).

Nach unseren Erfahrungen besteht die Unterscheidung von tubuli
und saccult zu Unrecht, da sie hauptséchlich durch die Art des verwende-
ten Fixiermittels bedingt ist. Die tubuli stellen dabei nach unserer Auf-
fassung den natiirlicheren Erhaltungszustand dar, wihrend die sacculi
eher bei der Fixierung mit Osmiumsédure durch deren quellende Wirkung
entstehen (vgl. Kernmembran). Eine Abgabe von tubuli in das Plasma,
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wie dies schon beobachtet wurde (Wohlfarth-Bottermann, 1957;
Weissenfels, 1958a), konnten wir nie feststellen.

Uber die Entstehung und Vermehrung der Mitochondrien ist nur wenig
(esichertes bekannt. Fiir die tierischen Mitochondrien wird eine Entste-
hung aus den kleinern und einfach konturierten Microbodies (Rouiller
and Bernhard, 1956) oder aus Mikrosomen (Eichenberger, 1953)
befiirwortet. Auch Weissenfels (1958b) beschreibt die Bildung von
Mitochondrien aus Promitochondrien von blischenartiger, einfach be-
grenzter Form und etwa 300 A GréBe. Miller und Sitte (1956) lehnen
dagegen eine Entstehung aus Mikrosomen ab. Fiir die pflanzlichen Mito-
chondrien beschreiben Lund et al. (1957) Vorstufen ohne innere Differen-
zierung. Bei diesen Strukturen diirfte es sich aber eher um friihe Propla-
stidenstadien handeln. Nach Buvat (1958a, 1959) entstehen die Mito-
chondrien de novo aus dem Phragmoplastenmaterial unmittelbar nach er-
folgter Zellteilung. Mit dieser Anschauung wird die alte Streitfrage der
Lichtmikroskopie (Steffen, 1955) nach der Kontinuitit der Mitochon-
drien wieder aufgeworfen.

Fiir die Vermehrung der Mitochondrien stehen damit zwei Moglich-
keiten offen, ndmlich die fortlaufende Neubildung aus dem Plasma, womit
sich eine Erkldrung fiir die Tatsache ergibt, daf Teilungsstadien so selten
gefunden werden, oder Vermehrung durch Teilungen (Durchschniirung
oder Fragmentierung), wie dies Miihlethaler (1959) beschreibt.

3. Plastiden

Higene Untersuchungen. Die Meristemzellen im apikalen, jiingsten
Teil des Vegetationspunktes enthalten kugelige bis ovale, oft auch un-
regelméBig geformte Partikel von 0,8-2 u Durchmesser. Sie sind wie die
Mitochondrien von einer Doppelmembran umgeben und enthalten mit-
unter kleine Stiarkekorner, womit sie eindeutig den Plastiden zugeordnet
werden konnen (Abb. 3, 7).

Neben diesen jingsten Proplastiden treten noch bedeutend kleinere,
ebenfalls von einer Doppelmembran begrenzte, rundliche Koérperchen auf,
deren Gréfe zwischen 0,1 und 1 u schwankt. Thre Innensubstanz ist homo-
gen und von mittlerer Dichte. Man kann sie als Initialkorperchen bezeich-
nen und sie als Vorldufer der Proplastiden (oder Mitochondrien) ansehen.
Beispiele solcher Initialkorperchen sind in den Abbildungen 5 und 6
wiedergegeben.

Unterhalb der Spitze des Vegetationskegels beginnt die eigentliche
Differenzierung der Proplastiden. Sie duBert sich in der Anlage der ersten
Lamellen und im Auftreten verschiedener Einschliisse.

Die innere Grenzlamelle stiilpt sich — an verschiedenen Orten gleich-
zeitig — septenartig gegen das Lumen ein, so dafl im Schnitt ein Bild dhn-
lich dem der Mitochondrien entsteht. Bei den Proplastiden aber legen sich
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die Lamellen rasch parallel zur Oberfliche und durchziehen oft den ganzen
Innenraum, indes die Rohrechen der Mitochondrien kurz bleiben und un-
gefahr senkrecht zur Oberfliche verlaufen. — Von den eingestiilpten La-
mellen schniiren sich kleine Bldschen oder ganze Partien ab, die sich zu
Paketen ordnen kdnnen (Abb. 8). Die Blidschen sind mitunter an wenigen
Stellen gehduft und bilden dann die sogenannten Prolamellarkorper.

An Einschliissen findet man neben den erwihnten Prolamellarkor-
pern Stidrkekorner (Abb. 23) von 0,5-1 y GroBe, dann auch osmiophile,
wahrscheinlich lipoide Granula von ungefihr 500 A Durchmesser. Zu
diesen bereits bekannten Einschliissen gesellt sich noch ein weiterer: Er
ist im Mittel 1 u groB, kugelig und von einer einfachen, 70 A dicken Mem-
bran begrenzt. Sein Inneres ist homogen bis feingranulir und ungefihr
gleich dicht (manchmal auch etwas dichter) wie die umgebende Plastiden-
matrix (Abb. 10). Durch seine Membran und die hohere optische Dichte
1aBt er sich leicht von Stédrkekdrnern unterscheiden. Irgendwelche innere
Strukturen konnten nie beobachtet werden. Ein Proplastid enthilt ge-
wohnlich einen solchen EinschluBBkorper.

Den EinschluBkorpern gemeinsam ist das zeitlich begrenzte Auftre-
ten. Man findet sie deshalb nicht in jedem Proplastiden.

Diskussion. Wir mochten aus dem vielseitigen Problem der Plastiden-
entwicklung nur folgende drei Fragen herausgreifen: a ) Wie entstehen die
Proplastiden ? Damit verkniipft ist die Frage nach der Kontinuitdt der
Plastiden; 6) Welche Bedeutung kommt den verschiedenen KinschluB3-
korpern zu ? ¢) Wie werden die ersten Lamellen und Granen gebildet ?

a) In der Frage der Proplastidenentstchung stehen sich heute zahl-
reiche Meinungen gegeniiber, deren Extreme entweder eine Neubildung
aus dem Plasma oder eine Entstehung aus ihresgleichen vertreten.

Bereits Leyon (1956) und Wettstein (1957) zogen die Entstehung
der Proplastiden aus kleineren, membranbegrenzten Korperchen ohne
weitere Innenstruktur in Betracht. Aber erst Miithlethaler und Frey-
Wyssling (1959) haben die Plastidenentstehung aus kleinsten Partikeln
oder gar de novo aus dem Grundplasma klar formuliert. Nach diesen Au-
toren lassen sich Partikel mit doppelter Membran in kontinuierlicher
Folge bis hinab zu 20 mg, also weit in den submikroskopischen Bereich,
verfolgen. Von hier aus zur De-novo-Bildung aus dem Plasma ist nur noch
ein kleiner Schritt.

Diese Ansicht steht in klarem Gegensatz zur Theorie der Plastiden-
kontinuitdt (Schimper, 1885), die bereits durch Frey-Wyssling et al.
(1956) von ganz anderer Seite her in Frage gestellt worden ist. Sie konnten
zeigen, dall sich ausgewachsene Chloroplasten und Chromoplasten nicht
mehr in Proplastiden und auch Chromoplasten nicht mehr in Chloropla-
sten zuriickverwandeln, die gesamte Plastidenentwicklung somit mono-
trop verlauft.
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Man darf aber nicht vergessen, daB z. B. bei Apoplastidie, dem volli-
gen Verlust der Plastiden (z. B. durch einseitige Verteilung bei der Zell-
teilung) noch nie eine Regeneration der Plastiden aus dem Plasma beob-
achtet werden konnte (Kiister, 1956).

Neben den erwidhnten Autoren vertreten denn auch Strugger und
seine Mitarbeiter (Strugger, 1954, 1956, 1957¢; Strugger und Perner,
1955; Grave, 1954; Kaja, 1954; Perner, 1954, 1956; Boing, 1955;
Fasse-Franzisket, 1955), gestiitzt auf zahlreiche licht- und elektronen-
mikroskopische Untersuchungen, mit Uberzeugung die Schimpersche
Kontinuitdtstheorie, wenn auch in etwas modifizierter Form: Jeder Pro-
plastid enthélt ein lamelliertes Korperchen, das Primdrgranum. Dieses
stelle vermoge seiner Persistenz und Selbstreduplikation den qualifizier-
ten Sitz des hypothetischen, nukleinsdurehaltigen Plastidogenkomplexes
dar. Aus ihm sollen durch Selbstreduplikation die Sekundérgrana der
Chloroplasten entstehen. — Die Griinde, welche zur Ablehnung dieser An-
sicht fiihren miissen, mochten wir im nédchsten Abschnitt ausfithren, da sie
bereits eng mit dem Problem der Einschlufkirperbildung verkniipft sind.

b) Nach der Theorie von Strugger mul} das eben erwihnte Primér-
granum gleich gebaut sein wie die Sekundéirgrana, darf nur aus seines-
gleichen entstehen und wihrend der ontogenetischen Entwicklung nicht
verschwinden.

Nun haben aber die Arbeiten von Heitz (1954, 1956), Miihlethaler
(1955), Hodge et al. (1956), Perner (1956) und Wettstein (1957, 1958)
erwiesen, dal das Primédrgranum nicht lamelldr, sondern vielmehr aus
blidschenartigen Elementen von 200-400 A Durchmesser aufgebaut ist, die
mitunter kristallgitterartig geordnet sind. Aus diesem Primérgranum
entwickeln sich die Stroma- und Granalamellen, wobei das Primérgranum
meist aufgebraucht wird, bevor sich Sekundédrgrana ausgebildet haben.
Hodge et al. (1956) haben deshalb das Primirgranum zutreffender als
«prolamellar body» bezeichnet. Weiter konnte gezeigt werden, daB in
jungsten Entwicklungsstadien der Prolamellarkérper noch gar nicht vor-
handen ist (Leyon, 1956; Wettstein, 1957; Miihlethaler und Frey-
Wyssling, 1959) und oft iberhaupt nicht gebildet wird (Heitz, 1957a;
Buvat, 1958; Lance, 1958).

Das Primérgranum besitzt demnach weder die Fahigkeit zur Selbst-
reduplikation, noch bildet es ein persistierendes Strukturelement. Als
Tréiger plasmatischer, strukturgebundener Vererbung kommt es somit
nicht in Frage. Sein eigentliches Wesen ist durch die Arbeiten von Hodge
et al. (1956), Wettstein (1958), Lefort (1959) und Miihlethaler und
Frey-Wyssling (1959) erschlossen worden. Sie wiesen experimentell
nach, dal der Prolamellarkérper bei mangelnder Belichtung gebildet
wird. Geniigende Belichtung 148t ihn unter Ausbildung von Lamellen
wieder verschwinden. Er stellt somit eine voriibergehende Ansammlung
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von Lamellenmaterial bei gestorter Lamellenbildung dar. Ob die primdre
Hemmung die Chlorophyllsynthese (Lefort, 1959) oder die Bildung der
fir die Tragerlamellen bendtigten Proteine (Mihlethaler und Frey-
Wyssling, 1959) beeintriachtigt, bleibt noch ungeklért.

Die Fiahigkeit der Proplastiden zur voriibergehenden Speicherung
fiihrt noch zur Ausbildung einer Reihe weiterer EinschluBkorper. Be-
kannt ist die Speicherung von Stérke; daneben wird z. B. in Orchideen-
proplastiden auch Eiweil in Form von Fibrillenpaketen gespeichert
(Buvat, 1959 b). Weiter beschreibt Sitte (1958) in den Proplastiden der
Erbsenwurzel aus Makromolekiilen von 58 A zusammengesetzte, zu dich-
ten Zentren gehiaufte oder eher diffuse, membranlose Einschliisse unbe-
kannter Natur.

Auller diesen bereits beschriebenen Kinschliissen tritt noch ein wei-
terer auf, der im zweiten, die hyperplastischen Gewebe betreffenden Teil
eingehend behandelt werden soll. Im Elektronenmikroskop verhilt er
sich wie eine eiweillartige Substanz. Seine genaue chemische Natur ist
jedoch noch unbekannt. Ebenso ungewil3 bleibt, wie er sich in die normale
Entwicklung der Plastiden ordnen 1laBt. Offensichtlich wird er nur fiir
kurze Zeit gebildet und dann wieder abgebaut denn in spéteren Stadien
kann er nie mehr gefunden werden.

¢) In bezug auf die Bildungsweise von Lamellen und Granen stimmen
unsere Krgebnisse mit denen von Buvat (1958a), Lance (1958) und
Miihlethaler und Frey-Wyssling (1959) iiberein. Durch Einstilpung
der inneren Grenzmembran bilden sich die ersten Lamellen, deren bald ein-
setzende paketartige Anordnung die Granen ergibt. Diesen Einstiilpungs-
vorgang haben die Plastiden mit den Mitochondrien gemeinsam. Die
Frage nach der phylogenetischen Zusammengehdrigkeit der beiden Orga-
nellen wurde deshalb erneut diskutiert (Buvat, 1958a; Lance, 1958;
Mihlethaler und Frey-Wyssling, 1959).

Zusammenfassend ergibt sich folgendes Bild der Proplastidenent-
wicklung: Die Plastiden entstehen aus submikroskopischen Partikeln,
den Initialkérperchen, vielleicht sogar de novo aus dem Grundplasma. Sie
zeigen als erstes Zeichen der Differenzierung eine Einstiilpung der innern
Grenzmembran, woraus die ersten Lamellen entstehen. Daneben kénnen
sie verschiedene, fiir die weitere Entwicklung benotigte Stoffe voriiber-
gehend speichern. Die gebildeten Lamellen werden bei ausreichender Be-
lichtung direkt vermehrt und entwickeln sich zu Stroma- und Grana-
lamellen. Bei unzureichender Belichtung wird die Lamellenbildung ge-
hemmt, und es entsteht ein Prolamellarkorper, der bei wieder einsetzender
Belichtung zu Lamellen auswichst.

4. Sphaerosomen

Eigene Untersuchungen. Sphaerosomen finden sich regelmiflig, wenn
auch bedeutend seltener als die Mitochondrien oder Proplastiden. Sie sind
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etwa 1 u groBle, runde Partikel, deren Binnenraum bei Osmiumséiure-
fixierung vollig homogen (Abb. 19), bei Permanganatfixierung feinkornig
ist und keinerlei weitere Einzelheiten erkennen laBt. Durch ihre einfache
Membran von 60-80 A Dicke unterscheiden sich Sphaerosomen von un-
differenzierten Proplastiden, ein Kriterium, das jedoch nur bei guten Auf-
nahmen anwendbar ist. Dem elektronenoptischen Bilde nach zu schlieflen,
sind sie stark lipoidhaltig, lassen sich aber leicht von den eigentlichen
Lipoidtropfen unterscheiden, da diese von keiner erkennbaren Membran
begrenzt sind und véllig schwarz abgebildet werden. Bei suboptimaler
Fixierung treten Schrumpfungen auf, die zu Einbuchtungen fiihren. Die
Sphaerosomen erscheinen dann als unregelmiig geformte Zahnrider.

Diskussion. Wieweit die hier als Sphaerosomen beschriebenen Par-
tikel wirklich das elektronenoptische Aquivalent der lichtmikroskopischen
Sphaerosomen darstellen, steht zurzeit noch nicht einwandfrei fest. Ein
klarer Identitétsbeweis ist wegen der Kleinheit der Objekte, ihres relativ
seltenen Auftretens und auch wegen der vielen Unklarheiten, die noch im
Bereiche der Lichtmikroskopie selbst iiber sie bestehen (Steffen, 1955),
nur schwer zu erbringen. Die wenigen elektronenmikroskopischen Anga-
ben divergieren denn auch sehr stark, Miihlethaler (1955) beschreibt sie
als dunkle Korperchen mit komplizierter, noch ungeklérter Innenstruk-
tur, Strugger (1957d) als rundlich, ohne cristae, homogen und sehr dicht.
Unseren Befunden entsprechen am ehesten die von Geneveés et al. (1958)
beschriebenen Korperchen mit einfacher Membran und homogener Innen-
substanz, welche sie mit den tierischen Lysosomen oder den «dense bo-
dies» vergleichen. Ahnlich, wenn auch kleiner, ist die von Sitte (1958)
beschriebene Zellkomponente A.

Die in dieser Arbeit beschriebenen Partikel kommen wegen 1. ihres
regelméBigen Vorkommens (wie wir spéter sehen werden, treten sie auch
in vielen andern Zelltypen auf), 2. ihres zahlenméfBigen Verhéltnisses zu
den andern Zellkomponenten und 3. ihrer konstanten Gréfe von etwa 0,8 u
(Fetttropfen schwanken sehr stark in ihrer GroBe) allein als Aquivalente
der lichtmikroskopischen Sphaerosomen in Betracht (man vergleiche auch
Sorokin, 1955). Dazu stimmen die zytochemischen Angaben von Perner
(1953), wonach die Sphaerosomen eine Lipoid- und eine Proteinkomponente
besitzen (Nukleoproteide werden zusitzlich vermutet) und von einer
Grenzschicht aus Phosphatiden umgeben sind, mit unsern morphologi-
schen Befunden gut iiberein.

5. Golgi- Komplex

Eigene Untersuchungen. Neben den bis jetzt beschriebenen, meist
rundlichen, klar gegen das Plasma abgegrenzten Zellkomponenten findet
man als weiteres, regelmifBig auftretendes Organell den Golgi-Komplex.
Er besteht aus 4-6 zu einem Stapel geordneten Doppellamellen, deren
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Enden meist bldschenartig erweitert sind (Abb. 7, 22). Um diese Doppel-
lamellen kénnen noch freie Blidschen gelagert sein (Abb. 13). Die Doppel-
lamellen sind etwa 1 u lang und etwa 250 A dick. Die Einzellamelle miBt
70-90 A. Die Endblischen variieren in ihrer GroBe zwischen 0,05und 0,3 u;
sie kénnen auch fehlen (Abb. 30). Sie besitzen eine einfache Membran von
70 A und sind in ihrem Innern homogen und sehr leicht durchstrahlbar.

In jingsten Zellen findet man zahlreiche Golgi-Komplexe, deren
Lamellenpakete hufeisenférmig gebogen sind (Abb. 7). Mitunter bilden sie
auch konzentrische Ringe. Diese Formen diirften mit der Entstehung oder
einer spezifischen Funktion des Golgi-Komplexes in Zusammenhang
stehen. Eigentliche Teilungsstadien wurden bis jetzt nicht beobachtet.
Gelegentlich findet man Golgi-Komplexe in dreieckférmiger Anordnung
(Abb. 22). Ob solche Formationen zufillig sind oder Endstadien von Tei-
lungen darstellen (Buvat, 1958a, b), 146t sich nicht entscheiden. Ab und
zu wurde eine direkte Kontinuitét von Golgi-Lamellen mit dem ER fest-
gestellt. Im allgemeinen sind die Golgi-Komplexe gleichmiBig in der Zelle
verteilt und zeigen keine Affinitit zu andern Organellen.

Diskussion. Der Golgi-Komplex, bei tierischen Geweben seit langem
bekannt (Golgi, 1898), war bis zur Einfiihrung der Elektronenmikrosko-
pie in seiner Kigenschaft als selbstédndiges Organell heftig umstritten. Vor
einigen Jahren ist er auch bei pflanzlichen Zellen gefunden worden (Buvat,
1957a, 1958b; Heitz, 1957¢c; Hodge et al., 1956; Perner, 1957, 1958;
Sitte, 1958 u. a.). Er tritt im Pflanzenreich weit verbreitet auf und wurde
bei Algen (Chardard et Rouiller, 1957), Moosen (Heitz, 1958) und
Angiospermen (z. B. Lance, 1958) gefunden. Er wird allgemein als selb-
stéindiges Organell aufgefal3t, obwohl er temporir mit dem ER in Verbin-
dung stehen kann (Buvat, 1958b; Heitz, 1958). Die Vakuomtheorie,
wonach der Golgi-Komplex lediglich ein Teil des Zellvakuolensystems
darstellt, wird nur noch vereinzelt vertreten (Milovidov, 1957).

Seine Funktion ist bis jetzt nur wenig erforscht worden. In Speichel-
driisen einer bestimmten Blattlaus besteht nach Wohlfarth-Botter-
mann und Moericke (1959) ein direkter Zusammenhang des Golgi-
Komplexes mit der Morphogenese zytoplasmatischer Lamellensysteme.
Auch mit der pulsierenden Vakuole der Protozoen wurde der Golgi-
Komplex in Beziehung gebracht (Gatenby et al., 1955). Daraus lieRe
sich eine eventuelle Beteiligung an der Aufrechterhaltung des Wasser-
haushaltes herleiten.

6. Endoplasmatisches Retikulum, Mikrosomen, Grundplasma stricto sensu
und Plasmabegrenzungen

Nach Frey-Wyssling (1955) 148t sich das Grundplasma nur nega-
tiv definieren als das, was iibrigbleibt, wenn man vom Protoplasten alle
markanten Strukturen wegzihlt. Je weiter nun die Erforschung des Plas-
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mas vorgetrieben wird, um so mehr entleert sich der Begriff des Grund-
plasmas stricto sensu. Wir behandeln in diesem Abschnitt auBer dem eigent-
lichen Grundplasma im engeren Sinne auch noch die Mikrosomen und das
ER sowie die Plasmabegrenzungen, Tonoplast und Plasmalemma.

Eigene Untersuchungen. Das Endoplasmatische Retikulum bildet Dop-
pellamellen, die untereinander verbunden sind und so ein das ganze Plasma
durchziehendes, lockeres Netzwerk bilden. Die Doppellamelle ist durch-
schnittlich 250-450 A dick, die Einzellamelle 70 A (Abb. 4, 5). Die Doppel-
lamellen kénnen an der AuBenseite von Mikrosomen besetzt sein; diese
fehlen aber vielfach iiber weite Strecken. Parallele Lagerung von mehreren
Doppellamellen zu einem Ergastoplasma findet man in den priméren
Meristemzellen des Vegetationspunktes nicht in ausgepréigter Form. Da-
gegen werden sehr schine Ergastoplasmaformationen in den meristema-
tischen Haarzellen am Vegetationspunkt ausgebildet (Abb. 7).

Das ER ist sehr quellungsempfindlich. Man kann deshalb nicht leicht
entscheiden, ob die besonders bei Osmiumséurefixierung auftretenden
Erweiterungen des ER zu kleinen Ausstiilpungen und Blidschenketten
Artefakte darstellen oder, wenigstens zum Teil, reelle Strukturen sind.

Das ER steht in mannigfacher Beziehung zu andern Lamellensyste-
men. Seinen Zusammenhang mit der Kernwand haben wir bereits erwihnt.
Bisweilen lassen sich aber auch direkte Uberginge in die Golgi-Komplexe
und in die Plasmagrenzmembranen beobachten. Zudem stehen vielfach
die Lamellen des ER benachbarter Zellen durch die Plasmodesmen mit-
einander in Verbindung.

Tonoplast und Plasmalemma sind morphologisch gleich gebaut. Sie
bestehen aus einer Lamelle von 90-130 A Dicke, die sich bei guter Fixie-
rung in zwei Untereinheiten von 35 A auflosen 1aft. Es handelt sich hier
ebenfalls um eine Doppellamelle (unit membrane von Robertson, 1960),
nur sind die MaBe bedeutend kleiner als bei den iibrigen Doppellamellen.

Nach Permanganatfixierung verliuft die Grenze zwischen Plasma
und Zellwand mehr oder weniger glatt; das Plasmalemma bildet dann
eine gestreckte, faltenlose Membran. Fixiert man dagegen mit Osmium-
sdure, so findet man vom Plasma und von der Zellwand her zahlreiche
Protuberanzen vorgetrieben, wodurch Plasma und Zellwand stark inein-
ander verzahnt scheinen. Das Plasma verlduft dann im Schnitt serpen-
tinenartig.

Die Mikrosomen (im Sinne von Miihlethaler, 1959, Syn. Meioso-
men, Paladesche Granula, microsomal particles usw., vgl. Sitte, 1958)
sind Granula von 100-250 A Durchmesser. Sie liegen in groBer Zahl regel-
miBig im Plasma verstreut (Abb. 13, 22) oder sind entlang von ER-Mem-
branen aneinandergereiht.

Neben dem ER und den Mikrosomen trifft man in osmiumséurefi-
xierten Priparaten hiufig noch kleinste Blischen, die sich keiner der bis
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Jetzt beschriebenen Struktur zuordnen lassen. Nach Fixierung mit Per-
manganat treten sie nicht auf, was darauf hindeutet, daB sie, mindestens
teilweise, durch die quellende Wirkung der Osmiumséiure entstanden sind ;
denn ihre Zahl und GroBe nimmt mit abnehmender Fixierqualitit stark zu.

Das Grundplasma stricto sensu, in dem alle hier beschriebenen Struk-
turen eingelagert sind, von Strugger (1957a) als Hyaloplasma bezeich-
net, zeigt keinerlei auflésbare Strukturen mehr. Es erscheint im elektro-

nenmikroskopischen Bild als homogene, leicht graue Grundsubstanz
(Abb. 13).

Wir méchten auf eine eingehende Diskussion der weiltldufigen Proble-
matik, die mit diesem Grenzbereich der Elektronenmikroskopie verkniipft
ist, verzichten und verweisen auf die Gesamtdarstellung von Frey-
Wyssling (1955), eine kritische Diskussion von Sitte (1958) und die spe-
ziell dem Problem der Lamellensysteme gewidmeten Untersuchungen von
Robertson (1960).

7. Plasmodesmen

Eigene Untersuchungen. Die Plasmodesmen im priméren Meristem
von Datura stramonium treten einzeln (solitirer Typ) oder in Gruppen
(aggregierter Typ, Tiipfel) auf (Abb. 15, 16). Die Poren besitzen einen
Durchmesser von 200-500 A. Thre Zahl betriigt beim solitiren Typ etwa
5/u?, beim aggregierten Typ etwa 50/u2. Da die ovalen Tiipfel etwa 1 7
breit und 2 u lang sind, enthalten sie rund 100 Poren. Die Zellwand ist an
den Stellen, wo sie von Plasmodesmen durchzogen wird, meist erheblich
diinner.

An die Poren heran treten vielfach Lamellen des ER. Im Léngsschnitt
188t sich jedoch die Kontinuitit des ER durch die Poren hindurch nicht
verfolgen, da die Porengrofle meist kleiner ist als die Schnittdicke, so daB
nur unscharfe Bilder resultieren (Abb. 16). Im Querschnitt dagegen
(Abb. 15) ist eine die Porenwand auskleidende Membran, das Plasma-
lemma, und in der Mitte der Pore ein dunkler Docht, manchmal in Form
eines Rohrchenquerschnittes, zu erkennen. Bei diesem Docht handelt es
sich um Stringe des ER, die durch die Poren hindurch das ER benach-
barter Zellen miteinander verbinden. In den Plasmodesmen von Datura
stramonium findet man somit Elemente des Plasmalemmas, des Grund-
plasmas und des ER.

Auch die Vorgiinge bei der Zellteilung lassen auf eine Kontinuitit des
ER durch die Plasmodesmen schlieBen. Zwischen den Pektinvakuolen der
Aquatorialplatte ziehen in groBer Zahl Lamellen des ER durch (Abb. 12).
Die Plasmodesmen bilden sich nun derart, daB bei der Verschmelzung der
Einzelpektinvakuolen zur Mittellamelle die Partien um die erwihnten
Strange ausgespart bleiben. Grundplasma und ER sind deshalb von Be-
ginn an in den sich bildenden Plasmodesmen vorhanden.
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Diskussion. Der Nachweis einer plasmatischen Kontinuitét benach-
barter Zellen ist, wenn man von den nie zu gesicherten Resultaten fithren-
“den lichtmikroskopischen Untersuchungen absieht, in zwei Etappen er-
folgt.

Einmal konnte an mazerierten Zellwandpriparaten aufgezeigt wer-
den, daB die Zellulosefibrillen zahlreiche Poren von 0,1-0,2 offen lassen,
die einzeln oder in Gruppen (Tiipfeln) auftreten (Miihlethaler, 1950;
Williams et al., 1955; Scott et al., 1956; Hassenkamp und Liese,
1957). Bei der Auflagerung der Sekundirwand wird nach Frey-
Wyssling und Miiller (1957) der grote Teil der Plasmodesmen wieder
zugedeckt oder aber dadurch erhalten, daB in der Sekundiarwand tiber
einer Porengruppe eine Offnung ausgespart bleibt. Nach unserer Erfah-
rung kann auch der Fall eintreten, daB einzelne Tiipfel zwar von einer
Sekundirwand iiberdeckt werden, die schollenartig gebauten Wandele-
mente sich aber nicht véllig zusammenschlieBen, sondern kleine Spalten
offen lassen, durch die eine Verbindung zwischen den beiden Zellen ge-

wahrt bleibt. Es resultieren dann kompliziert gebaute Plasmodesmen
(Abb. 16).

Aber erst mit Hilfe der Ultradimnschnittmethode ist es gelungen,
auch das Plasma in den Poren nachzuweisen (Buvat, 1957b, 1958a,
1960; Strugger, 1957b; Lance, 1958; Perner, 1958), wobei sich eine
Beteiligung von Plasmalemma und ER ergab (Buvat, 1960). Buvat
und Puissant (1958) haben als erste auf die Entstehung der Plasmodes-
men bei der Zellwandbildung hingewiesen. Unsere eigenen Resultate sind
in dieser Hinsicht eine Bestitigung ihrer Angaben.

Plasmodesmen in den EpidermisauBenwinden, sogenannte Ektodes-
men, wie sie von Lambertz (1954) und Schumacher und Lambertz
- (1956) auf Grund von lichtmikroskopischen Untersuchungen beschrieben
werden, konnten wir bis anhin weder in osmiumsédure- noch in perman-
ganatfixierten Priparaten erkennen. Volz (1952) findet ebenfalls keine
durchgehenden Poren, sondern lediglich Diinnstellen in der Epidermis.
Die von Huber et al. (1956) als Ektodesmen beschriebenen Strukturen
stellen ohne Zweifel Artefakte dar, die haufig auftreten und wahrschein-
lich feine Faltungen der Diinnschnitte sind, die einen stark osmiophilen
Kanal vortauschen. Auch Sitte (1958) warnt vor der Verwechslung sol-
cher Bildungen mit reellen Plasmastrukturen. Unsere negativen Befunde
. an osmiumsiurefixierten Objekten decken sich mit denen von Schnepf
(1959). Diesem Autor gelingt es jedoch, mit den auch fiir den lichtmikro-
skopischen Nachweis der Ektodesmen benotigten Sublimat- oder Jod-
silbermethoden, Biischelchen feinster Mikrokapillaren nachzuweisen, die
mit den Ektodesmen identisch sind. Ob sie plasmatischer Natur sind,
konnte jedoch noch nicht endgiiltig geklirt werden. Jedenfalls zeigen sie
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morphologisch und auch chemisch (z. B. gegeniiber Osmiumséure) ein von
den Plasmodesmen véllig verschiedenes Verhalten.

8. Kristallkérper, Lipoidtropfen

Kristallkorper. RegelmiBig im Plasma eingelagert sind kleine Kristalle
von 0,3-0,8 u GroéBe. Sie liegen in schlaffen Blischen, deren Membran etwa
70 A dick ist. Der Raum zwischen Membran und Kristall kann leer oder
mit einer kornigen Substanz mehr oder weniger dicht angefiillt sein. Je
mehr von dieser Substanz vorhanden ist, desto praller préisentiert sich das
Teilchen, so dafl der Kristall im Innern eines dichten Korperchens von
etwa 0,6-1,5 4 Durchmesser liegt (Abb. 17). Er zeigt eine deutliche Strei-
fung mit Linienabstand von 80 A. Daneben treten in verschiedenen Win-
keln zur Hauptperiode schwichere Nebenperioden von 70-120 A auf,

Bemerkenswert an diesen Befunden ist, dal3 die Kristalle von einer
deutlichen Membran umgeben sind. Nach Hé1zl und Bancher (1959)
sind auch die lichtmikroskopisch gut nachweisbaren EiweiBkristalle der
Kartoffelknolle in einer protoplasmatischen Hiille eingeschlossen.

Die gefundenen Kristalle scheinen durch Kristallisation stark eiweiB-
haltiger — morphologisch mit den Sphaerosomen vergleichbarer — Korper-
chen entstanden zu sein. Der Vorgang diirfte in gewissem Grade mit der
Entstehung der Aleuronkérner vergleichbar sein. Fiir die EiweiBnatur der
Kristalle spricht der Gitterabstand von 80 A, welcher im Bereich der von
Wyckoff (1957) und Valentine (1959) beschriebenen EiweiBkristall-
perioden liegt (Kristalle von Viren haben in der Regel bedeutend groBere
Gitterabstinde). Kristalle dhnlicher Beschaffenheit, aber ohne Membran,
beobachteten auch Miihlethaler (1955) und Sitte (1958).

Pflanzliche EiweiBkristalloide von lichtmikroskopischen AusmafBen
wurden schon vielfach beschrieben. Sie kénnen im Zellkern, in den Plasti-
den oder im Plasma auftreten (Kiister, 1956; Reiter, 1956a; Thaler,
1956a). Kinige von ihnen sind in letzter Zeit aktuell geworden, da sie ver-
mutlich Viruskristalloide darstellen (Kendaetal., 1951; Reiter, 1956b;
Thaler, 1956b). Besonders gut untersucht sind die Verhiltnisse bei den
EiweiBspindeln und -kristalloiden der Kakteen (Amelunxen, 1956a,
1956b, 1958). Sie konnten durch Isolierung, biochemische Analyse und
elektronenmikroskopische Beobachtung einerseits und durch Infektions-
versuche anderseits eindeutig als Viren identifiziert werden. Es handelt
sich hier um latente Virusinfektionen, die mit Ausnahme der Bildung von
Spindeln und Kristalloiden zu keinen weitern Symptomen fithren.

Bei unsern Kristallen diirfte es sich allerdings kaum um etwas Ver-
gleichbares handeln, da die bis jetzt untersuchten Viren und Viruskristal-
loide in Pflanzen meist fibrillire Struktur aufweisen (Brandes, 1959;
Matsui, 1959; Shalla, 1959; Wehrmeyer, 1959), wihrend Baker et
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al. (1960) in tierischen Zellkernen einen Zusammenhang zwischen Kristal-
len und einer Virusvermehrung feststellen.

Lipoidtropfen. Auch sie sind in meristematischen Zellen regelmifig
als schwarze Tropfen anzutreffen. Thre GroBe schwankt zwischen 0,04 und
0,5 #; man findet aber Exemplare bis zu 3 p GroBe. Sie liegen im Plasma
verstreut oder der Vakuole entlang. Die groien Tropfen spalten bei der
Priparation in parallele Schichten auf, wahrend die kleinen immer vollig
homogen bleiben. Eine Membran 148t sich nirgends feststellen.

Lipoidtropfen treten in den Meristemen verschiedener Pflanzen auf
(Miihlethaler, 1955; Strugger, 1957a; Sitte, 1958). Sie sind rund
oder gelappt. Gelappte Formen stellen aber eher Artefakte dar (Sitte,
1958). Durch ihre hohe Dichte, die starke Grolienstreuung und das Feh-
len einer Membran lassen sie sich leicht von den Sphaerosomen unter-
scheiden.

9. Vakuole

Junge, primire Meristemzellen enthalten anfinglich keine Vakuolen.
Spiter beginnen sie sich an mehreren Stellen gleichzeitig zu bilden. Sie
vergroBern sich im Laufe der Differenzierung und flieBen zusammen, 8o
daB die Vakuolen zwar immer groBer werden, ihre Zahl aber laufend ab-
nimmt. Im Kambium ist das anfinglich komplizierte Vakuolensystem auf
eine einfache, groBe Zentralvakuole reduziert.

Die in der Vakuole gelésten Substanzen werden bei der Fixierung aus-
gefillt und koagulieren zu unregelméfBigen Fetzchen. Wihrend junge Va-
kuolen noch groBe Mengen dieses Materials enthalten, wird es mit zuneh-
mender Differenzierung spirlicher. Die Vakuolen erscheinen dann im
elektronenmikroskopischen Bilde praktisch leer (Abb. 18, 19, 20, 21).

Nach Miihlethaler (1960) entstehen die Vakuolen durch Entmi- .
schungsvorginge, welche im Plasma kleine Hohlungen erzeugen, die erst
allméhlich mit einer Membran abgegrenzt werden. Nach Buvat (1958 a)
hingegen bildet sich das Vakuolensystem aus dem ER, indem die Lamel-
lensysteme stellenweise auseinanderweichen und so ein zusammenhéngen-
des System von Vakuolen aufbauen. Nach dieser Auffassung sind die
Vakuolen von Anfang an durch eine Membran — die Lamelle des ER -
vom Plasma abgetrennt. Einen klaren Entscheid fiir eine dieser beiden
Méglichkeiten konnten wir nicht erbringen, da wir sowohl fiir die eine wie
fiir die andere Ansicht sprechende Unterlagen besitzen.

II. Kambium

Das Kambium tritt im jungen Stengel zuerst intrafaszikulir auf. Bei
Beginn des Dickenwachstums schliel3t es sich zu einem Ring, in dem die

benachbarten Parenchymzellen zu kambialer Tétigkeit angeregt werden
(Abb. 2).

413



Bemerkungen zu den Abbildungen 3-30

Der Strich unten rechts auf dem Bilde bedeutet immer 1 U
r. = rechts, . = links, 0. = oben, u. = unten auf dem Bilde
0s0, = Fixierung mit Iprozentigem Osmiumtetroxyd und nachtriglicher Kontrastierung

KMnO, = Fixierung mit 2prozentigem Kaliumpermanganat

Abbildung 3

Teil des Vegetationskegels von Datura stramonium in Ubersicht.
' Erklarung im Text. KMnO,, 4000 x

Abbildung 4

Teil einer priméaren Meristemzelle mit Kern. (K) und Kernwand, die stellenweise aufgelostist.
Eine Lamelle des ER zweigt von der Kernwand ab (Pfeil)

Abbildung 5

Kernwand mit echter Pore (0), Initiallkdrperchen mit doppelter Hiillmembran. ER — Dop-
pellamelle des Endoplasmatischen Retikulums, ZW = Zellwand. KMnO,, 36000 x

Abbildung 6

Initialkdrperchen in Teilung, bereits sind einzelne Innenstrukturen erkennbar.
KMnO,, 47000 x

Abbildung 7

Querschnitt durch 2 Haare des Vegetationspunktes: Kern (K), gut ausgebildetes Ergasto-
plasma (E), hufeisenformig gebogene Golgi-Komplexe (GO), Proplastiden (PP) und
Mitochondrien. KMnO,, 7500 x

Abbildung 8

3 Proplastiden im Ubergangsstadium zu J ungchloroplasten. Mehrere Lamellen sind bereits
ausgebildet und teilweise zu Paketen geordnet. Stromalamellen verbinden die Pakete unter-
einander. KMnO,, 32000 x

Abbildung 9

Teil eines Jungchloroplasten mit Lamellenpaketen. Deutlich erkennbar der Aufbau der
Pakete aus flachen «Schlauchenny. KMnO,, 48000 x

Abbildung 10

Proplastid mit EinschluBkérper (Erklarung im Text), o. ein Mitochondiium mit den bei
Osmiumséurefixierung iiblichen sacculs. 0s0y, 23000 x

Abbildung 11

Zellgruppe des Kambiums in Ubersicht. Auffallend die groBen Vakuolen (V) und der

schmale Plasmabelag. r. u. eine Zelle nach erfolgter Teilung. Die neue Zellwand (Pfeil)

durchquert die Zelle diagonal und ist beiderseits von dickeren Plasmabeldgen eingerahmt.
0s0,+KMnO,, 2100 x
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Abbildung 12

Detail von Abbildung 11 (aber anderer Schnitt). Teil der neugebildeten Zellwand, deren
Zusammensetzung aus einzelnen Bausteinen noch gut erkennbar ist. Im Plasma junge
Proplastiden (PP). OsO,+KMnO,, 7700 X

Abbildung 13

Zwei Golgi-Komplexe (GO), wovon einer quer, der andere parallel zum Lamellenpaket ge-
troffen. Im Plasma Mikrosomen in groBer Zahl. OsQO,, 25000 x

Abbildung 14

Teil eines jungen Blattes in Ubersicht. Epidermis auf der linken Bildhalfte enthélt nur
Proplastiden (PP). Zwischen den Zellen groBe Interzellularrdume. Zellwande mit vielen
Chloroplasten ausgekleidet. 0sO,+KMnO,, 1900 x

Abbildung 15

Tiipfel aus einer Markzelle in flachem Anschnitt, r. Zellwandoberfliche mit Elementen des
Plasmas, 1. 0. nur noch Zellwand. In einzelnen Poren (Pfeil) Plasmalemma
und dunkler Docht erkennbar. OsO,, 35000 x

Abbildung 16

Plasmodesmenaggregat in einer Sekundéarwand. Erklarung im Text.
0s0,, 22000 x

Abbildung 17

Kristallkorper aus einer Rindenkollenchymzelle, deutlich sichtbar in einem Korperchen
gelegen. Gitterebenen wegen zu schwacher Vergré8erung nicht erkennbar. 0s0,, 38000 x

Abbildung 18

Typischer Aspekt der differenzierten Parenchymzelle: Zwischen der Vakuole (V) und der
Zellwand (ZW) ein schmaler Plasmasaum. Im Plasma Mitochondrien, Golgi-Komplexe und
Reste des ER (Pfeil). Tonoplast in der Zelle r. o. gut erhalten. KMnO,, 9200 X

Abbildung 19

Ausschnitt zweier Rindenparenchymzellen mit Zellwand, Vakuolen und Plasmasaum;
darin eingelagert Mitochondrien. In der Zelle 1. u. ein Sphaerosom (Pfeil). Plasma r. 0. gut,
1. u. schlecht erhalten. Os(Q,, 13000 x

Abbildung 20

Ausschnitt aus 2 Rindenparenchymzellen. Das Plasma liegt als diinner, kompakter Belag
der Zellwand an. Der Chloroplast (P) ist gut entwickelt, hat jedoch keine Grana ausgebildet.
Das lamellenfreie Peristromium (PE) ist schmal. V = Vakuole. 0sO,, 12000 X

Abbildung 21

Typisches Beispiel einer schlecht erhaltenen Parenchymzelle (man vgl. mit Abb. 20): Plasma

ausgewaschen oder zu groben Blasen verquollen, Tonoplast zerrissen. Plastid hat zwar seine

auBere Form gewahrt, Lamellen im Innern jedoch zusammengedriickt, wodurch ein groBes
« Peristromiumy» (PE) entsteht. OsO,, 12000 x
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Abbildung 22

Rindenkollenchymzelle mit zahlreichen Golgi-Komplexen, davon eine Gruppe dreieck-
férmig angeordnet. Im leicht verquollenen Plasma viele Mikrosomen. 0s0,, 22000 x

Abbildung 23

Umwandlung kambialer Zellen zu Siebréhren. In der Bildmitte zwei zukiinftige Siebréhren,

bereits stark gestreckt. Bei der Zelle r. Umwandlung vollzogen, Plastiden (P) wie in Abbil-

dung 24. In der Zelle 1. Starkekorner mit dunkeln Korrosionsstellen (Pfeil). Naheres im
Text. KMnO,, 2600 x

Abbildung 24

Plastiden aus einer Siebréhre (Detail von Abb. 27) mit doppelter Grenzmembran und um-
gewandelten Starkekornern (PS). Plasma undeutlich lamelliert. V = Vakuole. KMnQO,,
© 17000 x

Abbildung 25

Plasmaanhaufung in apolarer Siebréhre einer Gewebekultur, lamellirer Bau des Siebroh-

renplasmas besonders deutlich erkennbar. Lamellen strahlen frei in die Vakuole (oben), da

ein Tonoplast fehlt. Plasmalemma vorhanden (Pfeil). Mikrosomen fehlen. ZW = Zellwand.
0s0,, 32000 x

o~
Abbildung 26

Siebplatte, mit Kallose weitgehend verstopft. Inselformige Zellwandpa,rtien mit Mittel-
lamelle, Primér- und Sekundérwand. Im Bilde 1. ein freiliegendes Phloemstiarkekorn (PS).
0s0,, 8500 x

Abbildung 27

Ubersicht: Siebrohre (SR) mit Geleitzelle (GZ). Am obersten Rand der SR eine schrag an-
geschnittene Siebplatte (Pfeil). GroBer Schleimpfropfen (SP). Im dichten Plasma der
Geleitzelle zahlreiche Mitochondrien und Sphaerosomen. KMnQ,, 4200 x

Abbildung 28

Ausschnitt aus einer Geleitzelle. 2 Mitochondrien fragmentieren sich. K = Kern. KMnO,,
etwa 12000 x

Abbildung 29

Teil einer Geleitzelle. GroBer Plastid (P) mit wenigen, die ganze Lénge durchziellenden La-
mellen. Zahlreiche Mitochondrien. KMnO,, 23000 x

Abbildung 30

Teil eines vollentwickelten Chloroplasten. Fein lamellierte Grana (G), am Rand mit

kleinsten, durch Entmischung entstandenen Lipoidtropfen besetzt. Im Stroma groBere

Lipoidtropfen (L). r. u. ein Golgi-Komplex ohne freie Blaschen. (Aufnahme Dr. A. Vogel)
0s0,. 32000 x
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Morphologisch bildet es den Ubergang von den véllig undifferenzier-
ten Zellen der primiren Meristeme zu den ausdifferenzierten Stengelge-
weben. Lichtmikroskopisch unterscheidet es sich vom primiren Meristem
durch die grofe Zentralvakuole und den randsténdigen Kern. Das Plasma
fiillt, bedingt durch das Streckungswachstum, die Zellen nicht mehr aus,
sondern liegt nur noch als schmaler Belag den Zellwinden an.

Dieses morphologische Stadium wird offenbar von allen aus dem pri-
méaren Meristem hervorgehenden Zellen durchlaufen. Es ist deshalb ange-
bracht, auch bei Zellen, die letztlich nicht vom Kambium abstammen —
z. B. den Blattanlagen des Vegetationspunktes —, von einem kambialen
Entwicklungsstadium zu sprechen; man betrachtet dabei das Kambium
nicht als einen topographischen, sondern als einen morphologischen Be-
griff. In diesem Sinne wird der Ausdruck hier verwendet.

1. Eigene Untersuchungen

Kern, Mitochondrien, Golgi-Komplexe, Plasmodesmen und tote Plas-
maeinschliisse bleiben im Kambium in wnverdinderter Ausbildung erhalten
(vgl. Tab. 1). Der Kern liegt allerdings meist nicht mehr in der Zellmitte,
sondern einer Wand angenihert; auch ist das Verhiltnis von Kernvolu-
men zu Zellvolumen durch die Zellstreckung bedeutend kleiner geworden.

Verdndert sind die Verhiltnisse bei Plasma, Vakuole, ER und Plasti-
den. Das Plasma zeigt zwar noch prinzipiell den gleichen Bau: Im dichten
Grundplasma sind zahlreiche Mikrosomen eingelagert. Es ist weder vakuo-
lisiert noch pords (Abb. 12, 13, 23), beschrinkt sich jedoch auf einen
0,5-2 u dicken Belag, da es durch die sich immer mehr vergré8ernde Zen-
tralvakuole an die Zellwand gedringt wird (Abb. 11).

' Das ER hat sich zuriickgebildet und zeigt nirgends mehr Anlagen zu
einem Krgastoplasma. Die Doppellamellen durchziehen nur noch einzeln

oder zu zweit das Grundplasma und stehen miteinander kaum mehr in
Zusammenhang.

Plastideninitialkérper, wie wir sie beim priméren Meristem geschil-
dert haben, fehlen meist. Die jiingsten feststellbaren Stadien, besonders
héufig nach eben erfolgter Zellteilung anzutreffen, sind bereits eindeutig
als Proplastiden identifizierbar (Abb. 12). Starkekorner sind nicht hiufig,
der neubeschriebene EinschluBkérper (Abb. 10) ist sogar sehr selten.

Dal} immer zwei Lamellen miteinander am Rande verschmolzen sind,
geht deutlich aus Abbildung 9 hervor. Man kann sie deshalb als abgeplat-
tete Schlduche betrachten (Sitte, 1958).

In andern Plastiden haben sich die Doppellamellen bereits zu grana-
artigen Paketen (Abb. 8, 9) geordnet, wobei einzelne lange Lamellen den
ganzen Plastiden durchziehen und an mehreren Granen gleichzeitig teil-
haben: Grana- und Stromalamellen bilden sich nebeneinander. Diese La-
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Tabelle 1
Verteilung der Organellen auf die verschiedenen Zelltypen

g 2
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mellenbildung schreitet rasch weiter und fithrt zu Jungchloroplasten, die
-entwicklungsmaBig zwischen den amdboiden Proplastiden und den Chlo-
roplasten liegen. Sie sind typisch fiir den Ubergang vom Kambium zum
Dauergewebe.

2. Diskussion

Der kambiale Zelltyp bildet eine Differenzierungsstufe, die noch von
allen Zellen durchlaufen wird. Er besitzt nach unsern Befunden das quali-
tativ unverénderte Organellenbesteck der priméren Meristemzelle. Von
Bedeutung ist aber, daB jiingste Entwicklungsstadien — z. B. Initial-
korperchen — kaum mehr auftreten. Allerdings muf} die Frage, ob bei Zell-
teilungen ihre Neubildung aus dem Plasma méglich ist — man denke an die -
bereits erwihnte Arbeit von Buvat (1958a), wonach sich die Mitochon-
drien bei der Zellteilung de novo bilden kénnen -, offen gelassen werden.
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Sieht man von den Verdnderungen der Vakuolen und der Anordnung
des Plasmas entlang der Zellwinde ab, Vorginge, die auf das Streckungs-
wachstum der Zellen und die damit verbundene Volumenzunahme zu-
riickzufiihren sind, kann von einer eigentlichen Differenzierung nur beim
ER und den Plastiden gesprochen werden ; das erstere wird zu einem lok-
keren Netz oder gar zu Einzellamellen reduziert, in letzteren nimmt die
Zahl der Lamellen zu. Die Differenzierung der Zelle als Ganzes ist folglich
verbunden mit Vorgéngen, die zu einer Komplizierung, wie auch mit sol-
chen, die zur Vereinfachung der Struktur fiihren.

Der kambiale Typ stellt die einzige allen Zellen gemeinsame Ent-
wicklungsstufe dar. Die weitere Differenzierung erfolgt nun auf getrennten
Wegen. Wir werden spéiter sehen, daBl die Vorgiinge bei der Dedifferen-
zierung wieder zum kambialen Zelltyp zuriickfiihren. Dieser nimmt dem-
nach im Differenzierungsgeschehen eine zentrale Stellung ein.

ITI. Rindenparenchym, Rindenkollenchym, Mark

Mit dem Rindenparenchym behandeln wir zum ersten Male ein aus-
differenziertes Gewebe. Die Parenchyme weisen in der Regel keine hervor-
stechende funktionelle Spezialisierung auf. Deshalb sind hier auch keine
ausgepriagten morphologischen Eigenschaften zu erwarten. Unsinteressiert
die Frage, welche Organellen iiberhaupt noch vorhanden sind und welche
auf die Meristeme beschriinkt bleiben.

Da wir im Rindenkollenchym und im Mark weitgehend #hnliche Ver-
hiltnisse wie im Rindenparenchym angetroffen haben, werden wir die
drei Zelltypen gemeinsam behandeln.

1. Eigene Untersuchungen

Rindenparenchym. Wie aus Tabelle 1 zu entnehmen ist, lassen sich
Kern, Mitochondrien, Plastiden, Sphaerosomen, Golgi-Komplex, ER,
Mikrosomen, Grundplasma mit Plasmalemma und Tonoplast, Kristalle,
Fetttropfen und Vakuole nachweisen, also im Prinzip der gesamte Orga-
nellenapparat, der auch den priméren Meristemzellen zur Verfiigung steht.
Allerdings sind einige Einschrinkungen anzubringen. Die Plastiden treten
nur in ihrer vollendeten Form als Chloroplasten auf (Abb. 20,30); Pro-
plastiden fehlen ganz. Die Stromalamellen in den Chloroplasten sind im-
mer gut ausgebildet, die Differenzierung zu Granen kann jedoch unter-
bleiben (Abb. 20). Der Aspekt des Peristromiums, des lamellenfreien
Randbereichs der Plastiden, ist stark von der Fixierung abhingig: Je
besser die Fixierung, desto schmaler das Peristromium. Man vergleiche
dazu etwa Abbildung 20 mit Abbildung 21. Die Plastiden liegen immer im
Plasma, der Plasmasaum zwischen Plastid und Vakuole ist aber hiufig bis
auf die Tonoplastenhaut reduziert.
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Die Golgi-Bezirke, deren Zahl im Verhéiltnis zur priméiren Meristem-
zelle nicht abgenommen hat, sind normal ausgebildet. Thre Membranen
liegen, bedingt durch den schmalen Plasmasaum, parallel zur Vakuolen-
oberfliche (Abb. 30). Auch die Zahl der Mitochondrien, Sphaerosomen
- und Kristallkérper diirfte ungefihr gleich geblieben sein.

Das ER hat sich weiter zuriickgebildet. In der Regel ist es auf wenige
isolierte Doppellamellen reduziert, welche sich im Plasmasaum liangs Zell-
wand und Vakuole erstrecken (Abb. 18). In einzelnen Zellschnitten kann
es auch ganz fehlen (Abb. 19). Von einem Retikulum kann hier nicht mehr
gesprochen werden.

Dag Grundplasma ausdifferenzierter Zellen ist schwierig zu fixieren.
Vielfach wird es ausgewaschen, und der Tonoplast zerreil3t (Abb. 21). An-
stelle des dichten Grundplasmas entstehen dann grofle, etwa 1 u messende
Blasen, welche eine schaumige und grobvakuoldre Struktur des Plasmas
vortduschen. Je besser aber der Erhaltungszustand wird, desto kleiner
werden diese blasigen Verquellungen, und desto eher wird das Plasma
demjenigen der Meristemzellen vergleichbar. Plastiden und Golgi-Kérper
sind bedeutend widerstandsfahiger.

Rindenkollenchym. Der Unterschied zum Rindenparenchym liegt nur
in der vermehrten Zahl der Chloroplasten und der Golgi-Komplexe (Abb.
22). Die Plastiden sind in der Regel etwas gréer und stérker differenziert.
Proplastiden haben wir auch hier nie gefunden. — Der Unterschied von
Kollenchym und Parenchym beruht somit im wesentlichen auf der Be-
schaffenheit der Zellwinde. Wieweit die vermehrte Zahl der Golgi-
Komplexe im Zusammenhang mit den kollenchymatischen Wandver-
starkungen steht (z. B. Synthese von Polysacchariden), ist noch ungewil3.

Mark. Das grofizellige Mark von Datura stramonium nimmt insofern
eine Sonderstellung ein, als es im Verlaufe der Stengelentwicklung dege-
neriert und einem Hohlraum Platz macht. Unterschiede zum Rinden-
parenchym bestehen kaum. Die Plastiden sind in der Regel etwas weniger
ausdifferenziert und bleiben in ihrer Entwicklung zwischen dem Jung-
chloroplasten- und dem Chloroplastenstadium stehen. Proplastiden oder
Initialkérperchen konnten hier ebenfalls nie gefunden werden.

2. Diskussion

Bei den drei behandelten Zelltypen haben wir gefunden, dall mit
wenig Ausnahmen der Organellenbestand der priméren Meristemzelle
weiterhin erhalten wird und das zahlenméafBige Verhéltnis der Organellen
ungefihr konstant bleibt. Der unspezifischen Funktion dieser Zellen ent-
spricht in der Tat auch eine wenig spezialisierte morphologische Differen-
zierung.

Als typisch meristematische Strukturen haben sich nur die Initialkorper-
chen, die Proplastiden und das ER in seiner Retikulum- oder Ergasto-
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plasmaform erwiesen. Das Fehlen von Proplastiden in ausdifferenzierten
Zellen ist bereits von Frey-Wyssling et al. (1956) vermutet worden.

Die Chloroplasten des Stengels besitzen oft etwas weniger Lamellen
als diejenigen der Blitter. Zudem konnen die Granen vollig fehlen, eine
Beobachtung, die auch Hodge et al. (1955) an Chloroplasten der Paren-
chymscheide von Zea Mays L. gemacht haben.

Was die Struktur des Grundplasmas betrifft, weisen unsere Befunde
darauf hin, dal es in gut fixiertem Zustand dicht gebaut ist und viele
Mikrosomen enthilt. Hiufig tritt aber, bedingt durch die Fixierung, eine
blasige Verquellung dieser Strukturen ein, was auch unter natiirlichen Be-
dingungen, beim Absterben des Plasmas, vorkommt und nach Kiister
(1956) als «schaumige Degeneration» bezeichnet wird. Nach unserem Da-
fiirhalten stellt das haufig als por6s und vakuolisiert beschriebene, diffe-
renzierte Plasma (Lund et al., 1957; Strugger, 1957a; Perner, 1958;
Menke, 1959, u. a. m.) ein Fixierungsartefakt dar.

IV. Blattmesophyll und Blattepidermis

1. Bigene Untersuchungen

Das auffilligste Merkmal der Blattmesophyllzellen (wie iibrigens
auch der Palisadenzellen) ist die groBe Zahl der Chloroplasten, welche in
héchstem Mafle differenziert sind und die Zellen liickenlos auskleiden
(Abb. 14). Die Plastiden von Blatteilen gleichen Alters zeigen in der Regel
den gleichen Differenzierungsgrad. Thre Entwicklung scheint demnach
synchron abzurollen.

In jungen Blattpartien findet man hiufig Plastiden, die sich durch-
schniiren und teilen. An ausgewachsenen Chloroplasten sind solche Tei-
lungsstadien nur selten zu beobachten. Abgesehen von den Plastiden las-
sen sich die Verhéltnisse mit dem Parenchym vergleichen. Auch die Meso-
phyllzelle besitzt demnach fast alle Organellen der Meristeme (vgl. Tab. 1).

Die Plastiden der Epidermiszellen, die kaum iiber das Stadium der
Proplastiden hinaus differenziert sind, bleiben klein, entwickeln nur ein-
zelne Lamellen und enthalten kleine Starkekorner (Abb. 14).

2. Diskussion

Die Tendenz zu vermehrter Plastidenbildung, die sich bereits beim
Rindenkollenchym angekiindigt hat, ist hier voll ausgepréigt und bestimmt
den Charakter des ganzen Gewebes. Die funktionelle Spezialisierung auf
die Photosynthese fithrt zu einer morphologischen Spezialisierung, indem
sich das numerische Verhiltnis der Organellen stark zugunsten der Plasti-
den verschiebt. Es handelt sich mithin um eine quantitative und nicht
um eine qualitative Verdnderung im Organellenbestand.
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Neben duferen Faktoren, wie Licht, das einen groBen EinfluB auf die
Metamorphose der Plastiden ausiibt (Fasse-Franzisket, 1955; Miihle-
thaler und Frey-Wyssling, 1959), miissen noch innere Beweggriinde
fiir die vermehrte Bildung und stirkere Differenzierung der Plastiden ver-
antwortlich sein. Das geht daraus hervor, dal die Blattepidermis, welche
direkt an die Mesophyllzellen anschlieBt, die Entwicklung ihrer Plastiden
nicht zu Ende fiihrt, ein Sachverhalt, der allgemein verbreitet ist (Kaja,
1954; Troll, 1959). Demgegeniiber besitzen die SchlieBzellen der Spalt-
offnungen voll entwickelte Plastiden (Troll, 1959).

V. Phloem

1. Ewnleitung

Das Phloem ist bis jetzt nur selten Gegenstand elektronenmikrosko-
pischer Untersuchungen gewesen. Uber den Bau der Siebplatten maze-
rierter Siebrohren liegen Arbeiten vor von Huber und Kolbe (1948),
Volz (1952) und Frey-Wyssling und Miiller (1957). Daraus geht her-
vor, dal die Siebplatten spezialisierte Abkémmlinge der Plasmodesmen
darstellen.

Hepton et al. (1955), Preston (1958) und Schumacher und Koll-
mann (1959) fanden anhand von Diinnschnittserien, dafl die Siebplatten-
poren von Plasma erfiillt sind und die Vakuolen benachbarter Siebréhren
nicht kommunizieren. Schumacher und Kollmann (1959) weisen in
den Siebréhren zudem einen Tonoplasten, Plastiden, Mitochondrien und
Golgi-Lamellen in Formen nach, die auch von meristematischen Zellen
bekannt sind. Nach diesen Autoren unterscheidet sich der Zellinhalt von
Siebrohren qualitativ kaum von demjenigen meristematischer Zellen.

Die Geleitzellen sind bekannt fiir ihr dichtes Plasma. Sie sind nach
Resch (1958) erfiillt von Korperchen, die von Schumacher und Koll-
mann (1959) als Mitochondrien identifiziert wurden.

2. Higene Untersuchungen

Swebrohren. Die Siebrohren besitzen einen schmalen Plasmasaum mit
zahlreichen Plastiden und spérlichen Mitochondrien (vgl. Tab. 1). Erstere
kénnen aber auch frei in der Vakuole liegen.

Der Bau des Siebréhrenplasmas besitzt, vom Normalplasma vollig
abweichend, als Grundelement osmiophile, 200 A dicke Lamellen. Diese
sind dicht gepackt; der hellere Zwischenraum ist ebenfalls ca. 200 A dick
(Abb. 25). Da der Plasmasaum im Mittel etwa 0,2 u michtig ist, umfaBt er
ungefiahr fiinf dunkle und fiinf helle Schichten, die mehr oder weniger
parallel der Zellwand verlaufen. Die in Abbildung 25 gezeigte Struktur
stellt insofern einen Sonderfall dar, als sie eine besonders dicke Plasma-
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zone wiedergibt. Hier 148t sich aber schon zeigen, daf die Lamellen weder
zum Golgi-Apparat noch zum Ergastoplasma gehoren, ein Nachweis, der
sich bei schmalen Plasmasidumen nicht leicht erbringen 1a83t (Abb. 24).

Mikrosomen lieB3en sich bis jetzt nicht nachweisen, ebensowenig Golgi-
Komplexe. Nur ganz selten zu finden sind Mitochondrien. Von besonderer
Bedeutung ist die Frage nach den Plasmabegrenzungen. Wiahrend das
Plasmalemma regelmiBig anzutreffen ist (Abb. 25), konnte nie ein Tono-
plast nachgewiesen werden. Die Lamellen des Plasmas scheinen vielmehr
in die Vakuole einzustrahlen und dort frei zu endigen (Abb. 25). Der Uber-
gang vom Plasma zur Vakuole ist deshalb kontinuierlich, und die vor-
handenen Plasmapartikel konnen auch in der Vakuole auftreten. Die Mog-
lichkeit einer priparationsbedingten Zerstorung des Tonoplasten glauben
wir ausschlieBen zu koénnen, da das gleichgebaute Plasmalemma erhalten
bleibt und der Tonoplast benachbarter Geleitzellen in der Regel leicht
nachgewiesen werden kann.

Uber die Entstehung dieses «Lamellenplasmas» aus dem Plasma der
meristematischen Zellen kénnen wir noch keine Angaben machen. Sicher
vollzieht sich der Wandel sehr rasch (eventuell unter Beteiligung des ER),
da in den ersten Differenzierungszonen unmittelbar beim Vegetations-
kegel die Metamorphose bereits vollzogen ist.

Die Plastiden sind in der Regel zwischen 1 und 2 u groB, besitzen eine
Doppelmembran, jedoch keine internen Lamellen oder Granen. Dagegen
enthalten sie 1-5 dunkle, rundliche, homogene und membranlose Ein-
schliisse von 0,4-0,8 4 Durchmesser (Abb. 24, 27). Die Plastiden sind héu-
fig verquollen oder aufgesprungen, so dal die Einschliisse auch frei in
Plasma oder Vakuole liegen koénnen. Die Siebrohrenplastiden stellen
wahrscheinlich degenerative Formen dar.

Die Riick- und Umbildung normaler Proplastiden 148t sich in jiing-
sten Siebrohren verfolgen. Die Plastiden enthalten dort anfinglich noch
einige Lamellenstrukturen und auch Stirkekorner. Bald verschwinden die
Lamellen, die Stirkekorner bilden sich zu dunkeln Kérperchen um, wo-
bei in den Ubergangsstadien (vgl. Abb. 23) die von auBen einsetzende
«Korrosion» der Korner zu beobachten ist.

In der Vakuole der Siebrohren finden sich oft groBle Ansammlungen
koagulierten Materials (Abb. 27), das, seiner amorphen bis fidigen Struk-
- tur nach zu schlieBen, wahrscheinlich aus Schleimstoffen besteht, wie sie
von Currier et al. (1955) beschrieben werden. Sie sind nicht zu verwech-
seln mit dem wandsténdigen Plasmabelag.

Die Siebplatten enthalten Poren von etwa 0,5-1 u Durchmesser, die
oft mit Kallose derart ausgekleidet sind, dal3 der freie Porenraum auf etwa
0,2 u beschrinkt wird. (In Abb. 26 ist der freie Porenraum nicht getroffen.)
Die verbleibende Offnung ist von einer osmiophilen Substanz erfiillt. Ob
es sich um Plasma handelt, was in Anbetracht ihrer Homologie mit den
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Plasmodesmen zu erwarten ist, oder um Schleimstoffe (Esau, 1948), kann
noch nicht endgiiltig entschieden werden. Neben den Siebplatten bestehen
auch noch normale Plasmodesmen, iiber welche die Siebréhren in direk-
tem plasmatischem Kontakt mit den umliegenden Zellen stehen.

Geleitzellen. Die Geleitzellen enthalten viel Plasma und ein gut ent-
wickeltes ER. Im Plasma eingelagert sind Kern, Plastiden, Initialkérper-
chen, Mitochondrien, Sphaerosomen und Golgi-Komplexe (Tab. 1). Das
Zentrum der Zelle wird von einer Vakuole mit dichtem Inhalt belegt.

Der relativ dicke Plasmabelag, begrenzt durch Plasmalemma und
Tonoplast, zeigt die bei den Meristemen beschriebene Normalstruktur,
also keine Lamellierung wie in Siebrohren (Abb. 27, 29). Das ER durch-
zieht die Zelle als lockeres Netz.

Die Plastiden haben eine vom Normaltypus abweichende Struktur.
Sie wachsen zwar wie diese zu einer GréBe von 4-7 u aus, ihre innere Diffe-
renzierung hilt jedoch nicht Schritt und bleibt auf einem niederen Ent-
wicklungsniveau stehen. Es kommt lediglich zur Ausbildung einiger weni-
ger Lamellen und Lipoidtropfen (Abb. 29). Diese Einzellamellen sind nach
Fixierung mit Osmiumséure vielfach etwas gebliht und bilden dann «Per-
lenketten». Stirkekorner werden keine ausgebildet.

Neben diesen ausgewachsenen Plastiden trifft man noch kleine In-
itialkorperchen von etwa 1 u GroBle, die von einer Doppelmembran um-
geben sind. Sie lassen sich nur bei guter Fixierung von den ebenfalls vor-
handenen, aber einfach konturierten Sphaerosomen unterscheiden.

Die Mitochondrien sind auBergewohnlich zahlreich (Abb. 27, 29),
schétzungsweise finden sich hier zehnmal mehr als in Meristemen. Dies
kommt wahrscheinlich dadurch zustande, daB bei der Teilung der Ur-
phloemzelle in Siebréhre und Geleitzelle der GroBteil der Mitochondrien
in die Geleitzelle ibergeht. Jedenfalls findet man kurz nach erfolgter Tei-
lung Mitochondrien nur noch in den Geleitzellen. Zudem scheinen sie sich
noch zusitzlich durch Bildung von Querwinden mit anschlieBender Frag-
mentierung zu vermehren (Abb. 28).

3. Diskussion

Uber den Stofftransport im Phloem lassen sich zwei grundsitzlich
verschiedene Auffassungen vertreten (z. B. Bauer, 1953; Esau et al.,
1958). Nach der einen (z. B. Miinch, 1930) erfolgt der Stofftransport im
Lumen der Siebrohren, nach der andern (z. B. Schumacher, 1947) im
Plasma. Wihrend fiir die Befiirworter der Massenstromung, d. h. der
Stoffwanderung in der Vakuole, das Plasma der Siebrohren ohne Bedeu-
tung ist, von ihnen auch als enzymarm und inaktiv bezeichnet wird,
kommt ihm bei den Vertretern der Molekularbewegung, d. h. einer Wande-
rung der Metabolite im Plasma, eine grofle Bedeutung zu. Man weil3, daB
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das Siebrohrenplasma z. B. in bezug auf Enzymgehalt und Anfarbbarkeit
(Wanner, 1952; Currier et al., 1955) sich vom Plasma anderer Zellen
unterscheidet. Eine genauere Vorstellung iiber diese Molekularbewegung
entwickelte einzig van den Honert (1932). Dieser Autor, dessen Ansich-
ten spiter durch van Overbeek (1956) wieder aufgenommen wurden,
prizisiert seine Vorstellung iiber den Transportmechanismus, indem er in
Analogie zu Modellversuchen iiber Spreitungseffekte an Grenzschichten
das Bestehen von «protoplasmic interfaces» fordert, entlang denen sich die
Losungen beschleunigt fortbewegen sollen.

Unsere eigenen Beobachtungen am Siebrohrenplasma haben nun in
der Tat das Bestehen solcher Grenzschichten erwiesen. Das Plasma besteht
aus aufeinandergeschichteten Lamellen, so dall damit morphologisch die
Grundlagen fiir einen Stofftransport entlang von Plasmagrenzschichten
“gegeben sind.

Weiter ist nach unsern Befunden die Grenze zwischen Plasma und
Vakuole nicht mehr scharf zu ziehen, da ein Tonoplast fehlt. Die Existenz
eines Tonoplasten ist bereits auf Grund von lichtmikroskopischen Unter-
suchungen stark diskutiert und in Frage gestellt worden (Esau, 1950;
Crafts, 1951; Currier et al., 1955).

Die Plastiden der Siebréhren tragen Merkmale der Degeneration. Sie
platzen bei der Fixierung leicht und lassen ihre Granula austreten (Cur-
rier et al., 1955). Diese firben sich mit Jod rétlich an (Esau, 1950) und
werden wegen ihres von der Normalstirke abweichenden Verhaltens als
«Phloemstirke» bezeichnet. Im elektronenmikroskopischen Bilde zeigen
sie, jedenfalls bei Datura stramonium, ebenfalls einen ungewohnten Aspekt,
wenn auch Ausnahmen, d. h. normale Stiarkekdérner, nicht fehlen. Sie far-
ben sich mit Osmiumséure und Permanganat homogen und dunkel an,
was bei Stirke nie der Fall ist. Welcher Art die Umwandlung jedoch ist,
bleibt noch abzukldren. '

Weitere Organellen, die nach McGivern (1957) regelméflig in den
Siebrohren vorhanden sind, wie Mitochondrien und Sphaerosomen, findet
man bei Datura nur sehr selten. Auch Resch (1958) beobachtet in den
Siebrohren nur wenig kleine, mitochondriendhnliche Partikel; nach
Schumacher und Kollmann (1959) besitzen dagegen die Siebréhren
von Passiflora coerulea gut ausgebildete Mitochondrien.

Die Poren der Siebplatten sind von Material erfiillt, das von der Mehr-
zahl der Autoren als plasmatisch bezeichnet wird. Nach lichtmikroskopi-
schen Befunden von Esau (1948) ist es dagegen schleimiger Natur. Unsere
eigenen Bilder lassen keine eindeutige Interpretation zu. Ist das poren-
fiilllende Material auch stark osmiophil, so konnten darin doch Plasma-
lemma oder Lamellen des Siebrohrenplasmas noch nicht nachgewiesen
werden. |
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Die Winde der Poren sind immer von einem mehr oder weniger dik-
ken Belag von Kallose iiberzogen. Da Kallose sehr rasch auf- und abge-
baut werden kann (Currier, 1957), verfiigt die Pflanze hier moglicher-
weise {iber ein Ventil, das den Durchflufl der Assimilate zu steuern vermag.

Man ist sich heute weitgehend dariiber einig, daB mit dem Stoff-
transport energieverbrauchende Prozesse verbunden sind. Da eine rein
physikalische Theorie der Stoffleitung allgemein abgelehnt wird, kann
auch ein Nachweis der Energiebereitstellung zur Aufrechterhaltung der
Siebrohrentitigkeit keinen Entscheid fiir eine bestimmte Stoffleitungs-
theorie bringen (Ziegler, 1958).

Nach Bauer (1953) kommt den Geleitzellen die Funktion zu, als Ende
der polaren Stofftransportstrecke die priméir in ihnen angereicherten
dephosphorylierten Zucker an die Siebréhren abzugeben. Hier erfolgt der
Ferntransport durch Krifte, die ihren Sitz nicht in den Geleitzellen, son-
dern in der Blattspreite haben. Fiir eine Beteiligung der Geleitzellen am
Ubertritt der Assimilate in die Leitbahnen sind auch Ziegler (1956, 1958)
und Wanner (1952).

Nach Willenbrink (1957) ist aber auch jedes Glied der Leitbahn
(Siebréhre und Geleitzelle) durch seinen Energiestoffwechsel am Weiter-
transport der wandernden Stoffe beteiligt, denn der atmungsabhéngige
Ferntransport 148t sich nach diesem Autor mit Giften an beliebiger Stelle
hemmen. Auch Spanner (1958) sieht vor allem in den Geleitzellen den
Energielieferanten fiir den Stofftransport.

Die Geleitzellen haben somit zwei verschiedene energieverbrauchende
Funktionen zu bewiltigen: Sie miissen erstens den Ubergang der Assi-
milate gegen ein Konzentrationsgefille in die Siebréhren bewerkstelligen,
und zweitens sind sie auch an der Wanderung dieser Assimilate in den
Siebréhren selber aktiv beteiligt. Die hiezu bendtigte Steigerung der ener-
gieliefernden Prozesse spiegelt sich im unterschiedlichen physiologischen
Verhalten wie auch in der spezialisierten morphologischen Differenzierung
dieser Zellen wider. Verschiedentlich hat man sie schon als Driisenzellen
angesprochen, was auch vom morphologischen Standpunkt aus gerecht-
fertigt erscheint, wenn man etwa die Geleitzellen mit den Driisenzellen bei
karnivoren Pflanzen (Schnepf, 1960; Vogel, 1960b) vergleicht.

In physiologischer Hinsicht zeichnen sich die Geleitzellen durch ihre
hohe Phosphataseaktivitit (Wanner, 1952; Bauer, 1953; Ziegler,
1956), ihre Fihigkeit, Tetrazoliumchlorid zu Formazan zu reduzieren
(Bauer, 1953), und ihre starke Firbbarkeit mit den iiblichen Plasma-
farbstoffen aus.

Dieser physiologischen Aktivitit geht eine ausgepragte morpholo-
gusche Spezialisierung parallel. Von den ebenfalls sehr aktiven Meristemen
unterscheiden sie sich durch ihre riesige Zahl an Mitochondrien und die
liberdimensionierten Proplastiden. Die vielen Mitochondrien machen diese
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Zellen zu ausgepriigten energieliefernden Zentren. Auch dirften die Lei-
stungen der Proplastiden infolge ihrer starken Groflenzunahme erheblich
gesteigert sein. Damit konnte die bekannte gesteigerte Atmung des
Phloems (sofern sie nicht nur durch die priparationsbedingte Verletzung
~ verursacht wird) hauptsiichlich auf die Geleitzellen zuriickzufiihren sein.

D. Besprechung der Ergebnisse

Bevor wir mit der Besprechung der Ergebnisse beziiglich ihrer Be-
deutung fiir das Problem der morphologischen Differenzierung beginnen
koénnen, miissen wir klarlegen, was wir unter den Begriffen Entwicklung,
Differenzierung und Wachstum verstehen. Wachstum fassen wir auf als
die VergroBerung von schon Vorhandenem im Sinne einer irreversiblen
Volumenzunahme. Unter Differenzierung verstehen wir die Entstehung
von qualitativ Verschiedenem aus gleichem Ausgangsmaterial ; Entwick-
lung stellt die Gesamtheit der im biologischen Geschehen untrennbaren
Wachstums- und Differenzierungsvorginge dar. Fiir den Biologen stellt
sich somit nur die Frage, welchen Gesichtspunkt er bevorzugt beriicksich-
tigen will; eine vollige Auftrennung in Wachstum allein oder Differenzie-
rung allein ist nicht moglich.

Wie wir einleitend erwihnt haben, mochten wir besonders den Fragen
der morphologischen Differenzierung nachgehen. Dabei lassen sich in der
Pflanze verschiedene, hierarchisch geordnete Differenzierungskategorien
unterscheiden, die zueinander in starker Wechselbeziehung stehen: die
Differenzierung der Pflanze "als Ganzes, die Organdifferenzierung, die
Gewebedifferenzierung, die Zelldifferenzierung und die Zellorganelldiffe-
renzierung. :

Das Elektronenmikroskop ist das geeignete Instrument zur Behand-
lung von Fragen der Organelldifferenzierung. Daneben haben wir auch
Probleme der Zelldifferenzierung gestreift. Im folgenden méchten wir an-
hand der Resultate und unter Beriicksichtigung der bereits bestehenden
Literatur versuchen, typische Eniwicklungsschritte zu charakterigieren,
deren verschiedenartige Kombination zu den mannigfachen Endformen

fithrt.

I. Organelldifferenzierung

Die Plastiden zeigen die mannigfaltigsten Entwicklungsfiahigkeiten
und bilden deshalb vom morphologischen Standpunkt aus die interessan-
testen Zellorganellen. Beriicksichtigt man die bereits bekannten Plasti-
dentypen und gesellt sie zu den in dieser Arbeit beschriebenen, so ergibt
sich — in Anlehnung an die Vorschlige von Frey-Wyssling et al. (1956)
und Miithlethaler und Frey-Wyssling (1959) - das in Abbildung 31
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gezeichnete Entwicklungsschema. Man kann, da es sich um Gestalt- und
Funktionsinderungen handelt, auch von einer Plastidenmetamorphose
sprechen (Schimper, 1885).

Als Normalfall darf wohl die Entwicklung von den Initialkérperchen
zu den Proplastiden, den Jungchloroplasten und schlieBlich den voll er-
griinten, mit Stromalamellen und Granen dicht gepackten Chloroplasten
gelten. Er zeichnet sich durch die Einstiilpung der innern Grenzmembran
und eine anschlieBende Vermehrung der dabei gebildeten Lamellen aus,
wobei kurze Granalamellen zwischen langen Stromalamellen sich zu Pa-
keten ordnen. Parallel der Lamellenvermehrung vollzieht sich der Uber-
gang von der amdboiden zur festen, diskusférmigen Gestalt. In der letzten
Phase gesellt sich noch die Pigmentbildung dazu.

Die Proplastiden besitzen zudem starke Synthesefihigkeiten, welche
sich morphologisch in der Bildung verschiedener EinschluBkorper zu er-
kennen geben. Letztere kénnen im selben Proplastid gleichzeitig auftre-
ten, sich zeitlich ablésen oder auch ganz fehlen.

Unter Umstinden wird die Normalentwicklung vorzeitig abgebro-
chen: es tritt ein Entwicklungsstopp ein, wobei die Plastiden ohne weitere
Verdnderung auf ihrem erreichten Niveau stehenbleiben. Dieser weitver-
breitete Fall findet sich unter anderem bei den Plastiden der Epidermis, '
der Driisenzellen von Drosophyllum (Schnepf, 1960) und Pinguicula
(Vogel, 1960b) und der Staubfadenhaare von Tradescantia. (Perner,
1954), wo die Entwicklung auf dern Proplastidenstadium aufhort. In den
Markzellen von Dafura geht sie ungefihr bis zu den J ungchloroplasten.

Es sind aber noch weitere Moglichkeiten verwirklicht: Die Differen-
zierung wird gestoppt, ohne dafl das Wachstum eine Hemmung erleidet.
Es resultieren Formen von der Art der Geleitzellenplastiden, die eine
normale GroBe erreichen, jedoch beziiglich ihrer inneren Differenzierung
Proplastiden geblieben sind. Wir bezeichnen diesen Typus als Differen-
zierungsstopp mit fortgesetztem Wachstum.

Bei den Amyloplasten mit ihren riesigen Stérkekérnern und den Pro-
teoplasten (Buvat, 1959b) mit eingelagerten EiweiBraphiden handelt es
sich ebenfalls um Formen, die auf der Stufe der Proplastiden zum Stehen
gekommen sind. Bei ihnen wird nun aber die Speichertitigkeit intensiviert,
was zu groBen Einschliissen fithrt. Man kann diesen Sachverhalt als
Entwicklungsstopp mit iibersteigerter Speicherfunktion bezeichnen.

Zu den Chromoplasten filhren zwei Entwicklungslinien, wobei die
erste iiber die normal ausgebildeten Chloroplasten, die zweite von den
Proplastiden direkt zu den Chromoplasten verlauft. Dabei entstehen fol-
gende Typen: Chromoplasten in der Form normaler Chloroplasten, deren
Innenstrukturen aber zu zahlreichen Fibrillen umgewandelt sind (Stef-
fen und Walter, 1958). Ein zweiter Typ bildet in seinem Innern Pig-

' mentkristalle; ein dritter enthilt gelbe globuli von mikroskopischen und
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submikroskopischen Ausmafen, die durch Entmischungsvorginge entste-
hen (Frey-Wyssling und Kreutzer, 1958a, 1958b; Lance-Nouga-
reéde, 1960). Die Ausfillung von Kristallen unter Zerstorung der bestehen-
den Strukturen sowie die einer Lipophanerose vergleichbare Entmischung
zu Pigmentglobuli diirfen als Degenerationserscheinungen gewertet werden.
Zu diesen degenerativen Bildungen zihlen wir auch die Plastiden der Sieb-
rohren, nur setzt hier die Degeneration bereits im Proplastidenstadium ein.

Die Plastidenmetamorphose 148t sich zusammenfassend folgenderma-
Ben kennzeichnen :

1. Hawuptformen, als da sind

Initialkorperchen, welche durch Einstiilpung der inneren Grenzmem-
bran in das Stadium des

Proplastiden iibergehen, der améboid ist und temporédr verschiedene
Speicherfunktionen ausiibt. Die entstehenden Lamellen vermehren
sich, der Plastid erhilt eine feste Form. Man bezeichnet ihn dann als
Jungchloroplasten. Dieser bildet weitere Lamellen und Granen, synthe-
tisiert Farbstoffe und fiihrt so zu den Chloroplasten.

2. Nebenformen entstehen durch
Entwicklungsstopp ohne weitere Verdnderunyg,
Differenzierungsstopp mit fortgesetztem Wachstum,

Differenzierungsstopp mit Wbersteigerter Speicherfunktion und
degenerative Vorginge.

Die Differenzierung des Endoplasmatischen Retikulums ist durch eine
numerische Rickbildung der Lamellen gekennzeichnet. Man kann hier
auch von degenerativen Vorgingen sprechen, da vom urspriinglichen zu-
sammenhéngenden Lamellensystem nur einzelne lose Fragmente iibrig-
bleiben. Ausnahmen bilden die Phloemgeleitzellen, vielleicht auch die
Driisenzellen, in denen durch einen friithzeitigen Abbruch der Differen-
zierung das ER z. T. erhalten bleibt.

Ebenfalls durch numerische Riickbildung zeichnet sich die Differen-
zierung der Vakuolen aus. Das in den priméren Meristemen gebildete
Vakuolensystem reduziert sich in den differenzierten Geweben zu einer
einzigen Zentralvakuole.

II. Zelldiﬂ“erenzierﬁng

Die koordinierte Differenzierung der Zellorganellen fiihrt zur Aus-
bildung der verschiedenen Zelltypen. Dabei wird in jeder Zellart nur ein
Teil der ihren Organellen moglichen Formen verwirklicht, wihrend alle
andern Méglichkeiten unterdriickt werden. Die Zelldifferenzierung ist des-
halb durch das Prinzip der H emmung (Troll, 1959) gekennzeichnet. Wir
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werden im zweiten Teile dieser Arbeit zu zeigen versuchen, wieweit diese
Hemmung reversibel ist und durch Stérung der Zellkorrelationen behoben
werden kann.

Die Selektion der Organellen bei der Zelldifferenzierung erstreckt sich
sowohl auf ihre qualitative wie auch auf ihre quantitative Ausbildung.
Die qualitative Selektion entscheidet, welche Organellen sich am Aufbau
der Zelle beteiligen und welche Entwicklungsrichtung sie dabei einschla-
gen; die quantitative Selektion regelt ihr zahlenméliges Auftreten.

Eine ausgesprochen zahlenmdfige Verschiebung im Organellenbe-
stand kennzeichnet die Entwicklung der Blattmesophyllzellen und der
Phloemgeleitzellen. Bei ersteren ist die Zahl der Chloroplasten stark ange-
stiegen, withrend bei letzteren eine bis zehnfache Vermehrung der Mito-
chondrien festzustellen ist. In den Siebrohren fehlen dagegen die Mito-
chondrien praktisch ganz.

Vielfaeh bleibt jedoch das Verhiltnis der Organellen zueinander mehr
oder weniger konstant. Die Zellen unterscheiden sich dann vorwiegend in
der Ausbildung ihrer Organellen, also in qualitativer Hinsicht. So bilden
die Epidermiszellen nur Proplastiden aus; dhnlich verhalten sich gewisse
Driisenzellen von fleischfressenden Pflanzen (Schnepf, 1960; Vogel,
1960 b). Die Phloemgeleitzellen besitzen spezifische Plastiden mit undiffe-
renzierter Innenstruktur, das Plasma (mitsamt dem ER) trigt meristema-
tischen Charakter. In den Stirkescheiden finden sich Amyloplasten mit
groBen Stirkekornern, die Siebrohren entwickeln ein vollig neu geartetes
Plasma usw. :

Der koordinierte Zusammenschluf3 der Zellen zu Zellverbinden, z. B.
eindimensional zu Leitungsbahnen, zweidimensional zu Epidermen oder
dreidimensional zu Parenchymen, gehort bereits ins Gebiet der Gewebe-
differenzierung, auf deren Erorterung wir hier nicht eingehen. :

Es ist nun Aufgabe der nédchsten Arbeit, abzukliren, wie sich unter
dem EinfluB von duBern Faktoren (Verletzung, Infektion, Abtrennung
einzelner Teile) die Normalreaktionen der Gewebe verschieben und welche
neue Entwicklungsrichtungen dabei eingeschlagen werden.

E. Zusammenfassung

Die vorliegende Arbeit beschiftigt sich mit der morphologischen
Differenzierung von Zellorganellen wihrend der normalen Histogenese. .

Zu diesem Zwecke wurden folgende Gewebe von Datura stramoniuwm L.
elektronenmikroskopisch untersucht: priméres Meristem, Kambium,
Rindenparenchym, Rindenkollenchym, Mark, Blattmesophyll, Blattepi-
dermis, Siebrohren und Geleitzellen.
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Keine wesentlichen Forméinderungen im Verlaufe der Zelldifferenzie-
rung erfahren Kern, Mitochondrien, Sphaerosomen, Golgi-Komplexe,
Plasmodesmen, Kristallkérper und Lipoidtropfen. Sie treten in den mei-
sten untersuchten Zelltypen auf. Ausnahmen bilden die Siebréhren und
die Geleitzellen. In den Siebrohren sind von den erwihnten Organellen nur
die Plasmodesmen und wenige Mitochondrien zu finden. In den Geleit-
zellen fehlen Kristallkérper und Lipoidtropfen, Mitochondrien sind in
aulergewohnlich hoher Zahl vorhanden.

Formdnderungen mannigfacher Art sind Plastiden, daneben auch
Plasma und Vakuolen unterworfen.

Die Plastiden entstehen wahrscheinlich aus kleinsten Initialkorper-
chen, deren homogene Innensubstanz von einer doppelten Membran be-
grenzt wird. Als erstes Zeichen einer Differenzierung stiilpt sich die innere
Grenzmembran lamellenartig ein. Die entstehenden Proplastiden zeigen
eine ausgepréigte physiologische Aktivitit, welche sich morphologisch in
der Ausbildung verschiedener Einschlukoérper manifestiert. Eines dieser
Kérperchen wird neu beschrieben. Proplastiden sind auf die Meristeme,
die Geleitzellen und die Epidermis beschréinkt. In den verschiedenen Ge-
weben lielen sich noch weitere, bisher z. T. unbekannte Plastidentypen
aufzeigen. Der gesamte komplizierte Formwechsel der Plastiden wurde in
einem Schema zusammengestellt.

Das Grundplasma ausdifferenzierter Zellen unterscheidet sich beziig-
lich seiner Dichte und seines Reichtums an Mikrosomen kaum von dem-
jenigen priméarer Meristeme. Nur ist es in differenzierten Zellen als schma.-
ler Saum ausgebildet und fiillt nicht, wie in priméren Meristemen, die ge-
samte Zelle aus. Das Endoplasmatische Retikulum nimmt mit zunehmen-
der Differenzierung ab: Wihrend es in den Meristemen noch gut ausge-
bildet ist, z. T. zu ergastoplasmatischen Formationen konzentriert, re-
duziert es sich in den Parenchymen zu wenigen losen Doppellamellen.
Plasmalemma und Tonoplast (beides feinste Doppellamellen) bleiben in
allen Geweben auBer den Siebréhren, die tiberhaupt ein vollig andersartig
gebautes Plasma besitzen, unverindert erhalten. Das Siebrohrenplasma,
besteht aus osmiophilen Einzellamellen und besitzt weder Mikrosomen
noch einen Tonoplasten; ein Plasmalemma kann hingegen regelmiifig
festgestellt werden.

Die Resultate wurden mit Bezug auf morphologische Differenzierung
und Zellfunktion diskutiert.
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Summary

In this paper the author studied the morphological differentiation of
cell organells in the course of normal histogenesis.

For this purpose the following tissues of Datura stramonium L. were
investigated with the electron microscope: primary meristem, cambium,
cortical parenchyma, cortical collenchyma, pith, leaf mesophyll, leaf epi-
dermis, sieve tubes and companion cells.

No change of form during cell differentiation is undergone by nucleus,
mitochondria, sphaerosomes, golgi-complexes, plasmodesmata, crystal
bodies and lipoid droplets. They occurred in the majority of cell types
investigated except sieve tubes and companion cells. Of the organells men-
tioned only plasmodesmata and a few mitochondria can be found in the
sieve tubes. In companion cells crystal bodies and lipoid droplets are
lacking, while mitochondria occur in an unusually high number.

Diverse changes of shape are undergone by plastids, plasma and va-
cuoles.

The plastids probably originate from minute initial bodies with a
homogenous interior substance enclosed by a double membrane. As a
first sign of differentiation the inner membrane turns inwards, forming a
number of lamellae. The developing proplastids show a marked physiolo-
gical activity as demonstrated morphologically by the formation of var-
jous inclusion bodies. One of these bodies has been described for the first
time. Proplastids are limited to the meristems, companion cells and the
epidermis. In addition to classical plastid forms, some new types were de-
monstrated in the various tissues. The entire, complicated metamorphosis
of the plastids has been summarized in a diagram.

As regards density of ground-plasma contents and frequency of micro-
somes, fully differentiated and meristematic cells hardly differ. It can be
said that between the two cell types the ground-plasma differs only in the
extent to which it fills the cell, and not in inherent constitution. The endo-
plasmatic reticulum decreases with increasing differentiation: in meris-
tems it is still fully developed, sometimes concentrated to ergastoplasmic
formations, while in the parenchyma it is reduced to a few loose double
lamellae. Plasmalemma and tonoplast (both fine double lamellae) remain
unchanged in all tissues except the sieve tubes, the plasma of which has
altogether a different structure. It consists of osmiophilic single lamellae
and contains neither microsomes nor atonoplast. However, a plasmalemma
can be observed regularly.

The results are discussed with reference to morphological differen-
tiation and cell function.
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