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Die Dunkellage der Chlorophylikorner.

Von Dr. G. Senn, Privatdozent in Basel.

Dass die Chlorophyllkérner innerhalb der Pflanzen-
zelle nicht an einen festen Platz gebunden sind, wurde
von Bohm (1856) entdeckt. Zugleich stellte er fest, dass
die Verlagerungen derselben durch intensives Sonnen-
licht und durch lingere Verdunkelung hervorgerufen
werden.

Nach zahlreichen Publikationen tiber dasselbe Thema
erschien im Jahre 1880 Stahls schone Arbeit, in welcher
unter anderem ein deutlicher Unterschied zwischen der
Dunkellage und der bei intensiver Belichtung ange-
nommenen Chlorophyllkérnerverteilung konstatiert wurde.
Stahl untersuchte hauptsiichlich die Abhingigkeit der
Lageverinderung von Richtung und Intensitdt der Licht-
strahlen. . _

Auch nach Stahl erschienen noch zahlreiche Arbeiten
iiber dieses Thema. Unsere Kenntnisse wurden durch
dieselben allerdings in mancher Hinsicht erweitert, aber
nicht vertieft.

Besonders blieb die Ursache unaufgekirt, welche die
Chlorophyllkérner veranlasst, im Dunkeln die im Licht

Anmerkung : Die Publikation dieses Vortrages, den ich am
1. August in der Sitzung der Schweiz. botan. Gesellschaft in Winter-
thur hielt, betrachte ich als vorldufige Mitteilung eines Teiles von
Untersuchungen, die ich baldmoglichst in extenso zu veroffentlichen
gedenke.
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eingenommenec Lage zu verlassen und sich an bestimmte
andere Stellen der Zelle hinzubegeben, wobei ja eine
richtende Wirkung des Lichtes vollig ausgeschlossen ist.

Herr Geh.-Rat Pfeffer machte mich auf diese und
verwandte Fragen aufmerksam, und ich begann dieselben
zu studieren. ,

Als giinstigstes Objekt fiir die Feststellung der Ur-
sache einer bestimmten Anordnung der Chlorophyllkérner
im Dunkeln beniitzte ich die Blitter des Laubmooses
Funaria hygrometrica, in dessen zu einer einzigen Schicht
verbundenen Zellen die Chlorophyllkornverlagerung sich
relativ rasch und leicht sichtbar vollzieht.

Dass auch bei Funaria die Anordnung der Chloro-
phyllkérner im Dunkeln mit derjenigen im intensiven
Lichte nicht tibereinstimmt, geht besonders deutlich aus
dem Verhalten der Randzellen hervor. (Figur I, II, ITIL.)
Im Dunkeln wird die ganze freie Kante derselben von
Chlorophyllkornern entblosst, withrend sie bei Besonnung
(in der Richtung senkrecht zur Blattfliche) von den
Chlorophyllkérnern aufgesucht wird. Dieselben kénnen
dort den Sonnenstrahlen ebenso gut ihre Kante darbieten,
wie an der mit dem Lichteinfall cbenfalls parallelen
Fugenwinden.

Es ist auffallend, dass im Dunkeln nur dicjenigen
Winde von den Chlorophyllkérnern aufgesucht werden,
welche an die Wiénde benachbarter Zellen stossen, die
sog. Fugenwinde, wihrend die an Luft grenzenden freien
Aussenuwiinde verlassen werden.

Wie ich eben hervorgchoben habe, kommt dieser
physiologisch-anatomische Unterschied bei direkter Be-
sonnung nicht in Betracht.

Um die Wirkungsweise der Fugenwdinde heraus-
zufinden, versuchte ich auf Anraten von Herrn (Geh.-Rat
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Pfeffer, eine Aussenwand kiinstlich in eine Fugenwand
umzuwandeln.

Ich bewerkstelligte dies durch Awfkleben abgeschnit-
tener Funariablitter auf eben erstarrende 10 prozentige
Gelatine. Nach zweistiindiger Verdunkelung waren alle
Chlorophyllkérner von der freien Aussenwand auf die
Fugenwiinde geriickt, die der Gelatine anliegenden waren
jedoch liegen geblieben, gerade wie an einer natiirlichen
Fugenwand. (Figur IV.)

Bei Besonnung und lingerer diffuser Belichtung
solcher auf Gelatine aufgeklebter Blitter zeigt sich aber
wieder ein auffallender Unterschied gegeniiber der Dunkel-
lage: die Chlorophyllkérner bleiben nicht an der Gelatine-
seite liegen, sondern verlassen dieselbe und gehen auf
die Fugenwiinde und die noch freie Aussenwand tiber,
was gerade bei Besonnung am wenigsten zu erwarten
war. (Figur V.)

Worauf beruht nun dieser auffallende Unterschied
in der Reaktion der Chlorophyllkérner aufgeklebter
Blitter bei Verdunkelung und bei Belichtung? KEs muss
irgend eine spezifische Wirkung der Gelatine ausschlag-
gebend sein, die chemischer oder physikalischer Natur
sein kann. In physikalischer Bezichung kommt mog-
licher Weise der Wassergehalt der Gelatine in Betracht.
Entsprechende Versuche zeigten aber, dass das einseitige
Anliegen an einen wasserhaltigen Korper nicht aus-
reicht, um eine solche Chloroplastenverteilung hervor-
zurufen.

Es musste also irgend eine chemische Wirkung im
Spiele sein. Statt die Bldtter der Wirkung der Grelatine
auszusetzen, wurden sie einseitig von verschiedenen che-
mischen Korpern, zunichst von (rasen bespiilt.

Zu diesem Zwecke wandte ich folgende Methode an:
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In diinne Glimmerplidttchen von Deckglasgrosse wurden
kleine Fensterchen geschnitten, dic etwas kleiner waren
als ein Funariablatt (zirka !/ mm?). Auf den Rand
dieses Fensterchens brachte ich etwas zehnprozentige
Grelatine und klebte ein Funariablatt iiber dasselbe und
zwar so, dass die Zellen der Blattmitte beiderseits voll-
stindig frei lagen und auch von Gelatine nicht iiberzogen
waren. (Figur VL) Es wurde dadurch mdglich, beide
Blattflichen, resp. Zellaussenseiten vollstindig von ein-
ander zu isolieren und mit verschiedenen chemischen
Stoffen zu behandeln, indem diese Glimmerplittchen mit
Funariablittern zwischen zwei Glaskammern mit je zwel
Zuleitungsrohren geklebt wurden. Durch letztere konnten
je nach Bedarf verschiedene (Gase oder Fliissigkeiten zu-
geftihrt werden, welche die Chlorophyllkérner der bei-
den Zellaussenwinde vollstindig gesondert becinflussten.
(Figur VIIL.)

Bei den ersten Versuchen experimenticrte ich mit
Wasserstoff, kohlensidurehaltiger und kohlensiurefreier
Luft. Ich liess jewecilen die Gase zuerst bei diffuser
Belichtung  wiihrend '/ bis 1 Stunde einwirken und
vollzog danm einen Beleuchtungsweehsel : Verdunkelung
oder Besonnung. Nach 1 bis 2 Stunden hatte gut ar-
beitendes Material reagiert. Die Glimmerplittchen wurden
dann herausgebrochen und in Jod-Jodkaliumlosung samt
den Bliattchen untersucht.

Bei der Einwirkung von Wasserstoff einer- und
Luft anderseits erhielt ich keine klaren und konstanten
Resultate.

Anders war es dagegen bei kohlensiiurehaltiger Luft
einer- und kohlensdurefreier Luft andrerseits. Ob ich
in der beschricbenen Weise priparierte Blitter besonnte
oder verdunkelte, immer blichen dic Chlorophyllkérner



248

an der von der kohlensiurchaltigen Luft bespiilten Seite
auf der Aussenwand liegen, wihrend sie von der kohlen-
sdurefreien Seite auf die Fugenwiinde auswanderten.
(Figur VIIL)

Dabei waren aber die in Ifolge der Kohlenséure-
Wirkung auf der einen Aussenwand liegen bleibenden
Chlorophyllkérner nicht ctwa anisthesiert: Der Versuch
gelang in derselben Weise, wenn er mit Blittern an-
gestellt wurde, in denen die Chlorophyllkérner in Folge
vorheriger Verdunkelung durchgehends auf den Fugen-
winden lagen. Hier wanderten die Chlorophyllkérner
nach der von Kolilensiiure bespitlten Aussenwand hiniiber.

Das Gelingen dieser Versuche ist allerdings nur bei
grosser Kmpfindlichkeit des Materiales, dann aber aus-
nahmslos zu erwarten,

Es wurde somit eine deatliche Anziehung der Chloro-
phyllkorner durch die Kolhlensiure konstatiert, eine posi-
tive Chemotaxis, wic sic auch bei gritnen Algenschwiirmern
von Frank (1904 Botan. Zeitung pag. 177) im Anschluss
an meine Versuche nachgewicesen worden ist.

Verwerten wir diese Tatsache bei der Erklirung
der Wirkungsweise der Gelatine auf die Chloroplasten-
verlagerung bei IFunaria, so ergiebt sich, dass die (zelatine
bet Belichtung wic c¢in an Kohlensiure armer, bei Ver-
dunkelung wie ein an Kohlensiure reicher Korper wirkt.

Dass dies eine spezifische Higenschaft der (relatine
set, 1st nicht anzunehmen, viel eher wird man zu der
Vermutung veranlasst, dass die Funariablitter selbst an
dicsem auffallenden Verhalten der Gelatine schuld seien.
Bet der assimilatorischen Titigkeit der Bliatter, die die
Kohlensiiure konsumiert, ist das Fortwandern der Chloro-
phyllkérner von der Gelatine im Lichte darauf zuriick-
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zufithren, dass der darin enthaltene Kohlensidurevorrat
aufgezehrt und offenbar nicht ebenso rasch ersetzt wird.

Bei Verdunkelung wird im Gegenteil der Kohlen-
siuregehalt der (Gelatine bei volligem Mangel der Assi-
milation durch die Atmung des Blattes erhcht: die
Chlorophyllkérner bleiben auf der Gelatineseite liegen.

Dabei muss aber eine verschiedene Diffusionsge-
schwindigkeit der Kohlensiure und des Sauerstoffs durch
dic Gelatine angenommen werden: die Kohlensiure muss
langsamer durch die Gelatine diffundieren als der Sauer-
stoff. Die bei der Assimilation verbrauchte Koblensiure
wird daher nicht so rasch aus der Luft ersetzt, dass
der Kohlensiiuregehalt der Grelatine stets konstant bleibt,
und die bei der Atmung ausgeschiedene Kohlensiure
wird nicht cbenso rasch durch die Gelatine fortgeleitet,
wie der zur Atmung nitige Sauerstoff zugeleitet wird.

So weit war ich in meinen Ueberlegungen gediehen,
als ich eine Arbeit von Aug. Hagenbach (1898, Annalen
der Physik und Chemie p. 673 ff.) iiber Diffusion von
Grasen durch wasserhaltige Gelatine in die Hénde bekam.
Hagenbach hat auf physikalischem Wege nachgewiesen,
dass der Sauerstoff 7 mal rascher durch 20 prozentige
Geelatine diffundiere als dic andern Gase, speziell auch
als die Kohlensiure. ‘

Was ich also auf Grund meiner Versuche mit Funaria
schloss, war vorher auf physikalischem Wege nachgewiesen
worden.

Die Vermutung lag nun nahe, dass die ganze Chloro-
plastenverlagerung auch bei unaufgeklebten Bliittern von
Funaria auf der positiven Chemotaxis der Chlorophyll-
kiorner gegeniiber Kohlensiiure berube, dass sic somit
durch Selbstregulation inuerhalb der Zelle zustande komme.

Ich stellte mir den Vorgang folgendermassen vor: Im
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Dunkeln kann die bei der Atmung gebildete Kohlensiure
an den freien Aussenwinden rascher hinausdiffundieren
als an den Fugenwinden. An letzteren findet sich daher
ein grosseres Quantum von Kohlensidure, welches von den
Chlorophyllkérnern aufgesucht, wihrend die an Kohlen-
siiure drmere Aussenseite verlassen wird. |

Im diffusen Lichte zehren die Chlorophyllkérner die
bei der Atmung erzeugte Kohlensiure fortwihrend auf,
sie kann sich also in der Zelle nirgends anhiufen, wihrend
an die Aussenwinde durch die Luftstromungen, wenn
auch geringe, so doch stets neue Mengen von Kohlensiure
herangefithrt werden. Die Chlorophyllkérner wandern
wieder der Stelle mit hoherem Kohlensiuregehalt zu,
treten somit auf die Aussenwiinde iiber. Im gleichen
Sinne wirkt in diffusem Lichte die von Stahl festge-
gestellte transversale Phototaxis der Chlorophyllkérner,
die den diffusen Lichtstrahlen ihre Breitseite zuzukehren
bestrebt sind.

Bei Besonnung kommt unter normalen Verhiltnissen
die Chemotaxis bei Funaria nicht in Betracht: die Chloro-
plasten stellen sich parallel zum Strahleneinfall.

Die vorgetragene Theorie iiber das Zustandekommen
der Dunkellage der Chlorophyllkérner infolge von posi-
tiver Chemotaxis gegeniiber Kohlensidure wird aber durch
einen einfachen Versuch tiber die Wirkung der rotgelben
Spektralhilfte umgestossen. In derselben ist bekanntlich
die Kohlensiureassimilation am stiirksten, eine Kohlen-
siureanhdufung kann also an den Fugenwinden ebenso-
wenig eintreten, als im weissen Lichte. Trotzdem wandern
die Chloroplasten im Kaliumbichromat-Lichtauf die Fugen-
winde hiniiber.

Obwohl allerdings die Blitter in der freien Natur
nie den rotgelben Strahlen allein exponiert werden, reicht
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die positive Chemotaxis der Chlorophyllkérner der Kohlen-
sdure gegeniiber nicht aus, um die Dunkellage der Chloro-
plasten zu erklédren.

Durch einen Zufall wurde ich auf die richtige Féahrte
gefithrt. Funariarasen, welche innerhalb zwei Stunden
auf Verdunkelung reagierten, waren gegen Dunkelheit
unempfindlich geworden, als ich sie mit 0,1 prozentiger
Knop’scher Niihrlosung begossen hatte.

Eine Schidigung der Bldtter war ausgeschlossen;
im Gegenteil sahen die Kulturen viel iippiger aus als
die nur mit Wasser begossenen. Durch die reichliche
Zufuhr waren aber die notwendigen Bodensalze im ganzen
Zellsaftraum in relativ grosser Menge vorhanden, es exi-
stierte also keine gentigende Differenz in der Menge der
wirksamen Stoffe an den verschiedenen Stellen der Zelle,
vielleicht war auch die Reizbarkeit der Chloroplasten
durch die reichliche Zufuhr der reizenden Stoffe herab-
gesetzt.

Bei schwacher Zufuhr derselben werden sie dagegen
im Zellsaftraum in sehr geringer Menge vorhanden sein,
in grosster Menge noch an den Fugenwiinden, durch die
ja allein der Stofftransport geschieht.

Wenn daher eine chemotaktische Reizbarkeit der
Chloroplasten durch die Bodensalze festgestellt werden
kann, sind wir berechtigt, auf Grund der erwidhnten
Beobachtungen die Dunkellage der Chloroplasten auf
positive Chemotaxis gewissen Bodensalzen und der Kohlen-
sdure gegeniiber zuriickzufiihren.

Eine solche chemotaktische Reizbarkeit habe ich mit
Hilfe der eingangs beschriebenen Mcthode tatsiichlich fest-
gestellt. Statt dass ich durch die Glaskammern Gase
durchsog oder durchpresste, liess ich vermittelst einer
Hebervorrichtung einerseits eine Salzlosung, andrerseits
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destilliertes Wasser vorbeifliessen, und zwar etwa 1 Liter
pro Stunde.

Die chemische Untersuchung der vorbeigeflossenen,
getrennt aufgefangenen Lisungen ergab, dass bei guter
Versuchsanstellung die beiden Fliissigkeiten durch das
auf dem Glimmerpliattchen aufgeklebte Funariablatt voll-
stindig- getrennt wurden, eine Mischung der Flissigkeiten
und demzufolge cine Tritbung der Versuchsresultate aus-
geschlossen war.

Positive Chemotaxis zeigten die Chloroplasten gegen-
itber:

Knopscher Nahrlosung 0,25—0,5 °/o

Mg SO+ 0,25 und 0,45 °/o sehr deutlich
Naz2 SO+ 0,266 °/o

H: SOs 0,005 °/o

Nal SO« 0,1125 /o

KH SOy 0,1275 °/o

Negativ chemotaktisch, abstossend wirkten:

KNOs 0,25 %%

Na NOs 0,25 °/

KHs: POs 0,25 %

Hs POy 0,05 %/

Von organischen Stoffen habeich erst folgende gepriift:

Rohrzucker 1,28 °/o ist indifferent,

Sauerkleesalz 0,12 °/o wirkt abstossend,

Aeptelsiure 0,025 und 0,0125 °/o wirkt anziehend.
Sie ist bekanntlich der Stoff, welcher die Spermatozoiden
der Farne in die Archegoniuméffnung hineinlockt.

Obwohl die Liste der untersuchten Substanzen noch
klein ist, so geht doch daraus hervor, dass die Chloro-
plasten von Funaria durch gewisse Bodensalze, besonders
Sulfate, chemotaktisch reizbar sind, wodurch die Dunkel-
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lage der Chloroplasten an den Fugenwinden auch im
roten Lichte erklirt wird, ebenso wie auch die Hiufung
der Chlorophyllkérner um den Kern, die Systrophe, welche
bei zahlreichen einzelligen Pflanzen vorkommt. (Striatella,
Eremosphaera.)

Dass die chemotaktisch reizbaren Chlorophyllkérner
in der Dunkelheit gerade den Kern aufsuchen, ist bei
seinem Gehalt an verschiedenen physiologisch wichtigen
Stoffen nicht auffallend. Sobald die Wirkung des Licht-
reizes, welcher die transversale Phototaxis hervorruft,
aufhort, ibt der (offenbar schwichere) chemotaktische
Reiz des Kernes seine Wirkung aus.

Ausgesprochen chemotaktische Bewegungen der Chlo-
rophyllkérner sind iibrigens schon von Nordhausen (1899
Pringsh. Jahrbuch p. 44, Anm.) bei Mnium-Arten be-
obachtet worden. Liess er die Blitter allmahlich durch
Botrytis cinerea infizieren, so waren die Chloroplasten
der Zelle, welche von einem Pilzfaden angegriffen wurde,
in kurzer Zeit nach der von der Angriffsstelle des Pilzes
abgelegenen Zellpartie weggewandert, offenbar chemo-
taktisch abgestossen von den vom Pilz ausgeschiedenen
Griften. |

Nach meinen Untersuchungen st also die Dunkel-
lage der Chlorophyllkirner durch eine ungleiche Verteilung
der auf dieselben chemotaktisch wirksamen Stoffe zu
erkliren, wihrend die Lage vm Licht, sei es diffus oder
intensiv, von Qualitit, Intensitit und Richtung der Strahlen
abhiingig 1st.

Ueber die Frage, ob die Verlagerung der Chloroplasten
nur passiv ist und durch das Plasma vollzogen wird
oder ob sie auf ciner aktiven Bewegung der Chlorophyll-
korner innerhalb des sie cinschliessenden Plasmas beruht,
habe ich cbenfalls Versuche angestellt.
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Ohne auf Einzelheiten einzugehen, kann ich schon
jetzt mitteilen, dass die Bewegung in einem Kriechen
an der #usseren, vielleicht auch inneren ruhenden Haut-
schicht des Plasmaschlauches besteht, und dass diese
Kriechbewegung von der Plasmastromung (Zirkulation)
normaler Weise unabhingig ist, ja derselben hiufig ent-
gegenarbeitet.

Zahlreiche Beobachtungen deuten auch darauf hin,
dass nicht das plasmatische Stroma der Chloroplasten
selbst die Bewegung vollzicht, sondern dass es pseudo-
podienartig sich ausstreckende und kontrahierende Plas-
mastringe sind, welche die Chlorophyllkérner bewegen
und welche aus der jeden Chloroplasten umhiillenden
Plasmaschicht ausgestiilpt werden konnen.

Die Plasmastriinge sind an fixiertem und gefiarbtem
Materiale, oft aber auch in lebenden Zellen, z. B. bel
Funaria sehr deutlich zu sehen.

Demnach fithren die Chlorophyllkorner innerhalb der
Pflanzenzelle ein schr individuelles Leben, worauf schon
Schimper (Bot. Zcitg. 1883, p. 112) hingewicsen hat. Ob
scine Idee von der urspriinglich symbiontischen Natur
der Chloroplasten durch mceine Untersuchungen bertihrt,
eventuell gestiitzt wird, diese Frage mochte ich vorliufig
noch otfen lassen.
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