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I.  

Beim Studium der Regenerationsweise verschiedener Laub- und 
Lebermoosarten stiel~ ich, die ersten Stadien der Neubildung verfolgend, 
auf einige interessante Erscheinungen. Des 5fteren sind diese.Pflanzen 
zum Studium der morphologischen und physiologischen Fragen des 

a 

Abb. 1. Lophocolea bidevtiata. 
b 

a) Randzellen; Bildung der kleinen Protonemen. b) Blatt mit  
jungen Pfl&nzchen. 

Regenerationsproblems herangezogen worden, cytologisch dagegen wur- 
den sie in dieser Hinsicht vemachli~ssigt. Bei der Kleinheit der Kerne 
scheinen sie keine besonders gtinstigen Objekte zu sein. Das Gegentefl 
is t  der Fall. Wie gezeigt veerden wird, gibt es wohl kaum eine andere 
Pflanzengruppe, bei der man ebenso miihelos wie klar die Veriinderungen, 
welehe in einer zur Regeneration schreitenden Zelle vor sieh gehen, 
beobachten und lebend in ihrem ganzen Verlauf verfolgen kann. 

Zu denUntersuchungen eignet sieh besonders gut das weit verbreitete 
Lebermoos Lophocolea bidentata. Die einschichtigen Bli~tter ermSgliehen 

Z. f. Zellforschung u. mikr Anatomie. 5b  
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eine dauernde Prfifung der Zellen unter dem Mikroskop. Sie werden 
am besten nach dem Abtrennen vom Spro$ auf feuchtem FlieBpapier 
oder kleinen GipsblSckchen kultiviert, die in N~thrlSsung oder einfach 
Leitungswasser stehen. Nach ungef~hr 14--20 Tagen erscheinen am 
Blattrand Pfl~nzchen (Textabb. 1), die aus einem kleinen, fl~chen- 
artigen Protonema ihren Ursprung nehmen. Auf der Blattftache selbst 
treten nie Regenerate auf, wenn auch wohl einzelne Zellen oder Zell- 
gruppen sich teilen. 

Untersuchen wir die ausgelegten Bli~ttchen schon friiher, etwa nach 
6--8 Tagen, so sto6en wir auf eine merkwiirdige Erscheinung (Abb. 2). 
Sie war es, die reich veranlaBte, die ersten VerKnderungen an 
regenerierenden Zellen iiberhaupt n~her zu verfolgen. In den noch 

Abb. ~. Regenerierende Zellen yon Lophacela bid#ntata. Lebenda~fnahme. Zelle a---e : a) Clflo- 
roplasten um 2 Tochterkerne gelagert, b} Sammlung um den Kern vor der ersten Kernteilung; 
c) geteilter Chloroplastenhaufen; in dieser und der dariiberliegenden Zelle. 01k6rper an der Peri- 

pherte der Haufen sichtbar; e) Bi~dung der ersten Zellwand. 

ungeteilten Randzellen, hie und da auch solchen der Blattfl~che, liegen 
die Chromatophoren nicht mehr wie gew6hnlich im Plasma der Zell- 
auSenwgnde, sondern zu verschieden geformten Haufen geballt in der 
Vacuole. Man k6nnte zuer~ glauben, die betreffenden Zellen seien im 
Absterben begrfffen. Alles andere als dies ist der Fall: sie sind es, die 
zur Zellteilung schreiten und ein Protonema bilden. Wit k6nnen leicht 
dutch Abzi~hlen der Randzellen bis zur Spitze oder Basis des Blattes 
eine einmal beobachtete Zelle wiederfinden. Nach einiger Zeit hat  sich 
der in der Zellmitte liegende Haufen in zwei geteflt, und zwischen ihnen 
bfldet sich schliefllich eine Zellwand. In  Abb. 2 sieht man neben- 
einanderliegende Zellen in diesen zwei verschiedenen Sta~tien. Die 
H~ufung der Chloroplasten bleibt, bevor es zur Zellteilung kommt, bei 
Licht und Dunkelheit erhalten, ebenso wie die Ents~ehung dieser 
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Systrophe nicht dureh die Ver~nderung der Beleuehtungsverh~ltnisse 
hervorgerufen wurde. Die Ursaehe dafiir liegt in der regenerierenden 
Zelle selbst. Denn in dell anderen behalten die Plastiden ihre normale 
Lage, trotzdem sie sieh infolge der Abtrennung des Blattes unter gleich- 
sinnig ver~nderten Bedingungen befinden. 

Diese Chloroplastenverlagerung ist die auffiilligste, nicht aber die 
erste und einzige Ver~nderung, welche nach dem Abtrennen des Blattes 
in den Randzellen stattfindet. 

Die Zellkerne sind an ffischen Bl~ttehen nur sehlecht, oft auch gar 
nieht zu sehen~). Einmal sind sie wie meistens bei den Bryophyten sehr 
klein, bei Lophocolea 4--5  # grofl. Vor allen Dingen liegen sie oft an 
den Fugenw~nden. Es l~Bt sich in der Lage eine gewisse Gesetzm~Big- 
keit erkennen. Manchmal sind sie in einer Zellgruppe auf die Fugen-, 
in einer anberen benachbarten 
auf die ZellauBenw~nde verteilt. 
Haben dagegen die Bl~ttchen 
einige Tage auf dem Gipsbloek 
gelegen, so sind ihre Kerne sehr 
deutlich besonders in den Rand- 
zellen zu erkennen. Folgendes 
ist der Grund: Sie sind in die 
Zellmitte geriiekt und haben be- 
deutend an GrSBe zugenommen 
(Tar. II,  a--d).  Diese Verlage- 
rung und GrSBenzunahme des 
Zellkernes ist eines der ersten 
Anzeichen beginnender Zelltei- 
lung. Schon vorher haben sieh Abb. S. Lophocolea bid~ntata. Leb~ndawfMahm#. 

Chloropla~ten an  den  Kernpolen. In der Ml t te  
starke, die Zel]e durchkreuzende der groBe Nucleolus. 
Plasmafi~den gebildet; auf ihnen 
wandern Kern und Chromataphoren in die Mitte der Zelle. 

Die Teilung des Chloroplastenhaufens gesehieht, wie eine genaue 
Untersuehung lehrt, hie naeh sondern vor der Kernteilung (Tar. II,  
e, g; Abb. 3). Der auf dem H6hepunkt der H~tufung meistens ver- 
borgene Kern streekt sieh und an seine Pole wird je eine H~lfte der 
Chloroplastenmasse gelagert. Er steht jetzt gew6hnlich in der Prophase. 
Sp~ter sind die Spindeffasern zwisehen den Chromatophoren ausge- 
spannt (Abb. 5d). 

1) Zur Fixierung gut geeignet ist das Ladowskysche Gemisch (100 Teile 
Wasser, 15 Teile Alkohol 96 vH., 15 Teile Formaldehyd conc., 25 Teile Eisessig), 
Fiirbung nach HEIDENHAI.'~ oder Ehrlichs Hhmatoxylin. In vielen F~llen am 
besten ohne Fiirbung, da Zellw~nde und Chromatophoren den Farbstoff sehr 
energisch festhalten. 
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W~,hrend sieh der Kern vor und bei der Vcrlagerung vergrSflert, 
geschieht mit den Chromatophoren gerade das Entgegengesetzte. Sie 
wachsen nieht, sondern teilen sich nur und haben, um den Kern gelagert, 
deutlieh an GrSBe abgenommen. Dieses Kleinerwerden durch fortgesetzte 
Vermehrung hat CORRENS einmal als erste Jknderung in den Zellen yon 
Mnium, die Protonema austreiben, beschrieben. In anderen F~llen 
setzt die zur Verkleinerung ffihrende Teilung erst w~hrend der Kern- 
pollage ein, dauert aber immer fiber mehrere Zellteilungen an. SchlieB- 
lich kommt e.s zu einer starken Herabsetzung der urspriingliehen Gr6Be, 
bis die fiir embryonale Zellen typische erreicht ist. 

Noch eine Erseheinung verdient besonders hervorgehoben zu werden. 
Die Zellen yon Lophocolea ffihren wie die meisten Lebermoose drei bis 
seehs grol~e 01k6rper. Gleich dem Chloroplasten werden aueh sie zum 
Kerne hin und an die Spindelpole verlagert (Abb. 2e u. 4). Sie liegen 

Abb. 4. Vergr. i400 X. Lophocolea bidentata. Wanderung der 01kSrper mi t  den Chloroplasten. 

meistens an der Peripherie des Plastidenhaufens und nehmen auch 
in der KernpoUage diese Stellung ein. 

Die Sammlung um den Kern ist meistens keine vollst~ndige. C)fters 
bleiben einzelne Chloroplasten im Wandbelag zurfick oder wenigstens 
in einiger Entfernung vom Kern auf den Plasmastr~ngen und liegen 
dort noch, wenn die anderen schon auf die Kernpole verteilt sind. 
Sparer aber, wennxlie Wandbildung einsetzt, liegen nur noch selten 
welche im Plasma zerstreut (Abb. 5 d). Nach vollzogener Zellteilung 
umlagern die Plastiden natiirlich gleichm~Big den jungen Kern. Be- 
reitet sich dieser zur neuen Teilung vor, und dies gesehieht recht bald, 
da zwiachen den ersten Zellteilungen kaum Zellwachstum stattfindet, 
so wiederholt sich dasselbe Schauspiel der Kernpolwanderung (Tar. II, 
f--h). 

Wie Lophocolea verhalten sich auch alle anderen untersuchten Laub- 
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und Lebermoose. Stets gehen der ersten Zellteilung die ge~hilderten 
Ver~tnderungen an Kern und Chloroplasten voraus. Die Laubmoose 
sind zur Beobachtung weniger gut geeignet. Wiihrencl bei Lebermoosen 
zuerst Zellteflungen mit Spindeln, deren Achse stets in der Ebene des 
Blattes oder Thallus fi~llt, auftreten, ist bei den Laubmoosen die Spindel 
meistens senkrecht zur Ebene des Blattes und damit zur Beobachtungs- 

Abb. 5. Erste l~egenerationsstadien bei Pellia epiphylla. Le, bs~dauf~mhme, a ruhende vegetative 
Zellen; b Chloroplastensammlu~g um die Kerne; c Teilung des Chloroplaatenhaufens, in der 
Mitre Kern mit Nucleolus sichtbar; d Wandbildung, Chloroplasten an den Splndelpolen; e Zell- 
teilung in der 5Tfihe des Yegetationspunktes, Chloroplasten an den Spindelpolen, in der Mitre die 

Chromosomen zu erkennen. 

ebene orientiert. Im Gegensatz zu den Lebermoosen w~tchst ja die 
regenerierende Zelle bei Laubmoosen zu einem fitdigen Protonema aus 
und das kann natiirlich nut  senkrecht zur Blattflache geschehen. 

Zur Untersuchung ein besonders schSnes Objekt ist Pellia mit 
ihren groBen Zellen (Abb. 5). Zwar ist die Lebendbeobachtung nieht 
ganz ~o bequem wie bei Lophoco/ea und den anderen foliosen Leber- 
moosen, well meistens die Zellen der mehr~chichtigen Mittelrippe regene- 
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rieren. I)er Vorgang 1Mtt sich nut  an den nach auBen hin liegenden 
Rippenzellen verfolgen. Viel bMder als bei Lophocolea hi~ufen sich nach 
Zerschneiden des Thallus in kleine Stiieke die Chloroplasten um den 
Kern. Dieser erreieht nieht selten eine Gr6Be yon 30/~, eine fiir vege- 
tat ive Kerne recht ansehnliehes Volumen, besonders wenn wir be- 
denken, dab Bryophyteneikerne kaum zu diesen Dimensionen heran- 
waeh~en. Es sei erw~hnt, dab nieht nur auf dem Stadium der 
Wandbildung, wie sie Ahb. 5d zeigt, die Spindelfasenl lebend zu 
beohachten sind, sondern auch auf dem Stadium der Xquatorialplatte. 
Hierauf sowie auf die experimentelle Herstellung bivalenter Leber- 
moose, die aus diesen Zellen m6glich erscheint, soil demn~ehst naher 
eingegangen werden. 

II .  

Was sind die Ursachen fiir die beschriebenen Veriinderungen an 
Kern und Chloroplasten und in weleher Beziehung stehen sie zur Re- 
generation? A priori haben wit keinen Grund anzunehmen, dab es zu 
den besehriebenen Erscheinungen kommen mull. Zu erwarten wi~re 
vielmehr, d all die vegetative Zelle unter Beibehaltung yon Gr6Be und 
Lage ihrer Organellen sich teilt. 

Die Frage ist wichtig, warum der Kern sieh gerade in die ZeUmitte 
begibt. In  ruhenden, ausgewachsenen Zellen ist dort niehts vorhanden, 
was physikaliseh oder ehemisch einen Anziehungspunkt fiir ihn bilden 
k6nnte, denn die Vacuole ist gleiehmiiBig von Zellsaft erffillt. Ja, es 
fehlt sogar der Weg, auf den er dorthin gelangen k6nnte, da der Zell- 
saftraum nieht yon Plasmastmngen durchzogen ist. Erst einige Zeit 
nach der Lostrennung der BlOtter vom SproB beginnt das Plasma an 
Masse zuzunehmen und in Striingen die Vacuole zu durchziehen. Das 
Primate in der Lage~nderung der Zellbestandteile ist demnach eine 
Lage~nderung des Plasmas, und zwar unter bestimmter Anordnung in 
bezug auf die Zellmitte. Die Wanderung des Kernes dorthin ist erst 
durch das Plasma bedingt. Fragen wir nun wiederum nach den Griinden 
fiir das Zustandekommen dieses ,,plasmatisehen Centrums", so k6nnen 
sie nut  in ibm selbst liegen. K6nnen wir uns auch keine Vorstellung 
yon ihrem Wesen machen, so scheint doch die Annahme, es handle sieh 
um physikalische Kr~fte, die einzig m6ghehe. Ein chemisches pro~o- 
plasmatisches Centrum ist selbstverst~ndlich vorstellbar, aber nicht 
eine ehemische Differenz innerhalb des Plasmas als Entstehungsursache 
dieses Centrums. Und wenn nun schon ein dynamisches Centrum im 
Plasma gegeben ist, so ist die natiirliehste und naheliegendste Annahme, 
dab aueh der Zellkern unter seinem EinfluB steht und deshalb in die 
Zellmitte sich bewegen muG. Dasselbe gilt dann auch fiir die Chromato- 
phoren: Die Ursache fiir ihre Verlagerung is~ im Plasma gegeben, auch 
sie ist meehanisch bedingt. 
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Die Auffassung einer mechanischen, durch das Plasma dirigierten 
Verlagerung wird bewiesen durch das Verhalten der OlkSrper. Diese 
kSnnen als tote Gebilde chemisch vom Zellkern nicht angezogen werden 
un4 mechanisch ebensowenig wie die Chloroplasten. Die Vorstellung ist 
unmSglich, dab die 01kSrper mechanisch durch das Plasma, die Plastiden 
infolge eines chemischen, yore Kern au~gehenden Reizes verlagert wer- 
den. Ich behaupte damit nicht, dab in anderen Fi~llen Kernlagerungen 
der Chloroplasten chemisch bedingt sein kSnnten. Dafiir sprechen ein- 
deutig die yon SENN (1919) gemachten Beobachtungen an Braunalgen, 
bei welchen im Gegensatz zu unserem Objekt leblose Zellbestandteile 
(Fukosanbl~schen) die Wanderung nicht mitmachen. Der SchluB jedoch 
scheint berechtigt, daB bei Moosen auch die durch Ver~nderung in den 
Beleuchtungsverh~ltnissen hervorgerufenen Systropheen nicht aktiver, 
sondern pa.ssiver Natur sind. 

a b o 

A b b .  6. Vers t .  t~O X. 

Im Gegen~atz zu den Verlagerungen ist da~ Kernwachstum wenig- 
sCens zum Tell einer experimentellen Untersuchung zug~nglich. Fol- 
gende Ursachen kommen fiir die Kernvergr6i3erung in Betracht. Erstens : 
StSrung des normalen Stoffwechsels in den yore SproB /osgel6sten 
Teilen, entweder hervorgerufen durch die bloBe Isolierung oder durch 
die damit verbundene Verwundung. Zweitens: Direkter Einflul3 der 
Wundstoffe. 

Eine Untersuchung get nicht sich teilenden Zellen ergibt, daft auch 
in ihnen der Kern vergrSflert wird. Textabb. 6a zeigt einen Zellkern 
yon Lophocolea gleich nach dem Abtrennen des Blattes fixiert, b einen 
solchen einer nicht regenerierenden u n d c  den einer regenerierenden 
Zelte nach 8t~giger Kuttur des Blattes. (Man daft natiirlich nur Kerne 
aus gleichgrol~en Zellen miteinander vergleichen.) In frisch abge- 
trennten Bl~ttchen sind bei Lophoco/ea und Funaria alle Kerne 
innerhalb einer gewissen Vaxiatio~sbreite gleich grofl. Die drei 
Kernvolumina verhalten sich wie 1 : 4 : 5 ,  die der Nucleolen wie 
1 : 3 , 5 : 1 2 .  Eben~o verh~lt ~ich Funaria wie Textabb. 7a--c zeigt. 
Die Kernvolnmlna laden sich bier bei der oft gestreckten Gestalt 
schlecht berech~en. Auch bier ist die Volumzunahme des Nucleolus 
grSBer als die des Keraes. In regenerierenden wie in nicht regenerieren- 
den Zellen w~chst er ungef~hr gleich stark, dagegen vergrSflert sich der 
Nucleolus um das Acht- bis Zehnf~che in regenerierenden. 

Da]~ bei den untersuchten Objekten nach der Abtrennung des 
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Blattes in s~mtlichen F~llen die Kerne wachse;a, steht auBer Frage. 
Vor Jahren haben ja ~chon NESTLER und PROWACZEK, um nur zwei 
Namen zu nennen, Kernwachstum nach Verwundung beobachtet. Die 
Einw~nde SCHidRHOFFS (1906), NESTLER habe Kerne vor sich gehabt, 
die schon in der Prophase standen, diirften nicht zu Recht bestehen. 
Denn NESTLER, er untersuchte verschiedene Trade~cantia-Axten, die an 
der intakten Pftanze durch Nadelstiehe verletzt wurden, betont aus- 
driicklieh, dab die Kerl~vergr6Berung nach dem Zuriickwandern des 
traumatotaktisch verlagerten Kernes wieder verschwunden ist. Damit 
vereinbar ist die Beobachtung MIEHES an Tradescantia virginica, ,,dab 
s~mtliche ill der N~he der Wunde gelegene Kerne reichlich kSrnige 
Substanzh~ufungen aufweisen. Eine Teilung selbst beobachtete ich 
nicht." Substanzh~ufung bedeutet natiirlich Vermehrung der Kern- 
masse, wenn auch der Kerndurchmesser unver~tndert geblieben ist. 
Sp~tter hat  RITTER (1911) an herausgeschnittenen Stiickchen der Epi- 
dermisoberseite von Allium die Angaben NESTLERS vollkommen be- 
statigt. Auch er finder, dab die VergrfBerung des Kernes zuriick- 

a b c 

Abb.  7. Vergr. i400 X .  E~naria hygeometrica, a normaler Kern; b Kerne nicht regenerierender; 
e Kerne regenerierender Zellen nach i 2 t ~ g i g e r  Kul tu r  des Blattes. 

gegangen ist, wenn dieser seine normale Lage in der Zelle wieder ein- 
nimmt. 

Geht aus den Beobachtungen yon NESTLER, MIEHE und anderen 
sicher hervor, dab die Kernvergr6Berung direkt zusammenh~ngen mul~ 
mit der Verwundung, sei es, dab die Wundstoffe selbst sie herbeifiihren 
oder der dutch die Verwundung ver~nderte Stoffwechsel, so lager in 
unseren Versuchen die Verhgltnisse nicht so eindeutig. Vor allen 
Dingen habe ich bei Lophocolea wenigstens nie eine besondere Kern- 
vergr6Berung in den der Wunde zun~chst liegenden Zellen konstatieren 
kSnnen. Und dab die Wunds~ 3ffe il~ den vom Schnitt entfernt gelegenen 
Stellen KernvergrOBerungen hervorrufe, scheint wenig wahrscheinlich, 
well sie in ganz minimaler Menge entstehen. Die Bl~ttchen sind ein- 
schichtig, beim Abtrennen vom SproB werden nur einige wenige ZeUen 
verletzt. Am nhchsten lag vielmehr der Gedanke, die Stoffstauung sei 
die Ursache des Kernwachstums. Ich konnte zeigen (HErrz 1922), dab 
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die Vermehrung der Chlorolalasten zu ihr in Beziehung ~teht und habe 
schon damals beobachtet., dab es zu einer starken Anhi~ufung yon Sti~rke 
in den C~nromatophoren kommen kann. In  dieser Richtung angestellte 
Versuche bestgtig~en meine Vermutung. Ill Funaria-Blgttehen, die auf 
5--10proz. Sacchaxosel6sungen l~.ngere Zeit hindurch kultiviert wurden, 
wiesen nile Zellen 8ehr viel gr6Bere Kerne auf (etwa so wie sie Abb. 7c 
zeigt) als in KontroUkulturen. Trotzdem hat ten die Bl~ttchen abet nicht 
regeneriert, ein Beweis daftir, dab KernvergrSBerung lficht immer 
Kernteilung zur Folge zu haben braucht. Ganz ~thnlich liegen die 
Verhi~ltnisse ffir die *~ermehrung der Chloroplasten: Teilung wird 
durch stark~ Zuckergaben ebenfals gehemmt. 

l~ber analoge Beobachtungenh~t MArnE (I922) berichtet. InErbsen-  
und Bohnenkeimlingen, die nach einer kurzen Hungerperiode ohne ihre 
Cotyledonen auf LSsungen verschiedener Zucker kultiviert wurden, 
zeigte Kern und Nucle(~lus deutliche Volumzunahme. Auch in diesen 
Versuchen war die Nucieolusvergr6Berung st&rker. 

lch habe auch Verwundungsversuche an Bli~ttchen yon Mnium, 
die an der I)flanze belassen wurden, gemacht. Es t ra t  deutliche Kern- 
und Nucleolusvergr6Berung in den die Wunde umgebenden Zellen ein, 
und zwar nur in diesen. ]7)as Wachstum yon Kernen in abgeschnittenen 
Bli~ttchen welt yon der Wundstelle entfernt, i~t also sicher nicht dutch 
die Verletzung selbst hervorgerufen, insbesondere k6nnen die Wund- 
stoffe bei unseren Pflaltzen nicht (tie Ursache der Kernvergr61~erung 
und Kernteilung in den zur Regeneration vorbestimmten Zellen sein. 
Hierauf werden wir im folgenden laoch einmal zurfickkommen. 

I[l .  

Wir haben versueht, fiber die Ursache der Verhnderungen von Kern 
und Chromatophoren AufsehluI3 zu bekommen und wollen sic jetzt im 
Zusammenhang mit dem Regenerati()nsvorgang verstehen lernen. Wgh- 
rend in nicht regenerierendeh Zellen (tie Kerne ebenfalls vergrSl3ert 
werden, vollziehen sich ~dle iibrigen Erscheinunge~l nur in regenerieren- 
den Zellen. 

Unsere Frage lautet. Sind die GriJBe- und Lageveranderungen des 
Zellinhaltes fiir regenerierende Zellen allein tyl)iseh oder lassen sic sich 
mutatis mutandis auf d~,n Bau und die Teilung embryonaler Zellen zu- 
riickffihren? Letzteres ist der Fall, eine Tatsache, die ganz den Erfah- 
rungen entspricht, die ~nan z. B. iib~. Amitoserl gemacht hat. Lange 
Zeit glaubte man, dal~ diese bei der Regeneration vork~tmen, bis sich 
zeigte, dal~ hier die Keri~teilung in ni('h*s yon der in embryonalen Zellen 
verschieden ist. 

Besonders das merkwfirdige Verhalten der (;hromatophoren seheint 
in Verbindung zu stehel~ mit dem I{egenerationsprozett, weml man yon 
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folgenden Erw~tgungen ausgeht. Die Plastiden ausgewaehsener Zellen 
sind mindestens 60--~80mal grSger als die embryonaler. Es mug, damit 
die fiir die Pflanze eharakteristisehe GrSge erreieht wird, Teilung ohne 
dazwisehenliegendes Waehstum stattfinden, wie es in der Tat  eintritt. 
Dabei kommt es naturgemi~B zu einer starken Vermehrung. Da nun 
die Chloroplastenzahl embryonaler Zellen viel geringer ist als die aus- 
gewaehsener, mug naeh der Vermehrung Verteilung auf die neu ent- 
stehenden Zellen folgen. Die Annahme ist somit nieht yon der Hand 
zu weisen, dab die Hiiufung der Ch' ,matophoren um den Kern und 
ihre Abwanderung naeh den Polen den Zweek hat, die Chloroplasten- 
masse auf die KSrperzellen gleiehm~tgig zu verteilen. 

Es ware jedoeh auffallend, wenn nut  in regenerierenden Zellen ein 
soleher Verteilungsmeehanismus existierte. Gerade bei Moosen ist in 
sieh teilenden embryonalen Zellen eine Sammlung der Chromatophoren 
an den Spindelpolen besehrieben worden (vgl. besonders SAI'EHII~ 1915, 
SClqE!~REB 1914, V. HOOK 1900, TlSCHLER 7921/22, S. 321). Abgesehen 
davon, dab sieh die Untersuehungen in der Hauptsaehe nut  auf Zellen 
mit einem oder doeh nut wenigen Chromatophoren erstreeken (Sporen- 
mutterzellen, Spermatozoidnmtterzellen, vegetative Zellen yon Antho- 
ceros), geht aus den Arbeiten dieser Autoren nut  hervor, dab die Plastiden 
w~thrend der Zellteilung an den Spindelpolen liegen, nieht wie sie dort- 
hin gelangen. Die betreffenden Angaben erweeken den Eindruek, daf~ 
sie vom Plasma aus an die Pole wandern. So sagt SAPEHII~: ,,W~hrend 
der Kernteilung stellen sieh die Chromatophoren gewShnlieh an die 
Kernpole, und jede neugebildete Zelle bekommt immer mehrere Pla- 
stiden." Ebensowenig kann man N~heres aus den Angaben yon 
VAN HOOK fiber die Entstehung der Kernpollage entnehmen. Nur fiir 
Anthoceros wissen wir aus der Sehilderung yon SOHEBREB, SAPEHIN 
und NEMEC, dag in der Prophase der hier in der Einzahl vorhandene 
Chromatophor dem Kerne anliegt, sieh noch vor ibm teflt und je einer 
an die Kernpole riiekt. Dies entsprieht ganz dem Verhalten der Plastiden 
in regenerierenden Zellen, allerdings mit dem Untersehied, dab bei 
Anthoceros Teilung und Verteilung zusammenfallen. 

Ieh babe, um mieh davon zu tiberzeugen, ob aueh in embryonalen 
Zellen mit mehreren Chromatophoren eine Sammlung um den Kern der 
Polwanderung voraufgeht, eine Reihe yon Moosen daraufhin unter- 
sueht. Funaria, Mnium, Faetinalis und Pellia sind zur Untersuehung 
gut geeignet. Besonders bei Pellia (Abb. 5e) kann man leieht in der 
NAhe des Seheitels Zellen linden, in denen die hier ja sehon grfinen 
Plastiden einmal gleiehmAgig um den Kern gelagert, das andere Mat 
an den Kernpolen gesammelt sind. Und die anderen genannten Objekte 
verhalten sieh genau so. Diese Beobaehtungen wie die Untersuchungen 
der obengenannten Autoren zeigen, da[3 bei den Bryophyten wiihrend 
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der Zellteilung ein Mechanismus existiert, der dhnlich der Verteilung 
der Chromosomen die der Chloroplasten au/ die Tochterzellen geu,Shr. 
leistet 1). 

Wir sehen, dab in der regenerierenden Zelle schon vor der Kern- 
teilung die Chloroplastea sich vermehren. Wie liegen die Verh~ltnisse 
in embryonalen Zellen? Es ist sicher, dab auch hier dauernd Plastiden- 
teilung (nicht zu verwcchseln mit  der postembryonalen Vermehrung 
beim Wachstum der Zeile !) stattfinden muB, damit  die typisehe Zahl 
erhalten bleibt. Sonst wiirde durch jede Zellteilung, wie das SAPEHIN 
bei der Bildung der Sporenmutterzellen beschrieben hat, die Gesamt- 
zahl dauernd vermindert.  Sicher entscheiden konnte ich bis jetzt  noch 
nicht, ob wie die Chromosomen, auch die Plastiden im Moment der Kern- 
teilung in doppelter Menge vorhanden sind, doch sprechen die meisten 
Beobachtungen dafiir, da]~ der vorhin erw~hnte Fall yon Anthoceros 
fiir alle Moose gilt: da{~ n~tmlich w~hrend der Prophase die Chloro- 
plasten sich teilen. In Verbindung mit anderen Fragen werde ich 
hierauf ausfiihrlich zuriickkommen. 

Zusammenfassend konnen wir sagen: Die Sammlung der Chromato- 
phoren in regenerierehden Zellen, ihre Verkleinerung durch fortgesetzte 
Teilung ohne dazwischenliegendes Wachstum ist typisch und einzig 
fiir den ersten Regenerationsschritt. Beide Erscheinungen bedeuten 
aber nichts anderes als (tie Riickkehr der Zelle in den embryonalen Zu- 
stand. Die Polwanderung entspricht der in embryonalen ZeUen. 

Als Riickkehr in den embryonalen Zustand sind auch die Gr6~en- 
und Lagever~nderungen yon Kern und Plasma zu verstehen, wenn wit 
uns nur ihre Entwicktung w~hrend des Uberganges der Zelle yore Em- 
bryonal- in den Dauerzustand vergegenwhrtigen. Diese las~en sich aus- 
gezeichnet an Moosbl~ttchen verschiedenen Alters oder noch einfacher 
an einem einzigen nicht zu welt vom Vegetationspunkt entfernten stu- 
dieren. Da die Zellen im unteren Teile des Blattes oft sich noch ver- 
mehren, im mitt leren wachsen und im oberen bereits ausgewachsen 
sind, finder man in einem Pr~parat  Kerne und Plasma jeglichen Alters. 
Am besten kommen die Blattchen wieder fixiert und ungef~rbt zur 
Untersuchung. 

Zwei Feststellungen lassen sich ohne weitere~ machen (Textabb. 8). 

a) Auch bei Phanerogamen scneinen die Verh~ltnisse dieselben zu sein. 
Bei der Kleinheit der Plastiden sind freilich die Zellen des Vegetationspunktes 
zur Untersuchung weniger geeignet. Meistens linden sieh abet in einiger Ent. 
fernung yon ihm noch Zollen, die sich versp~tet teflen und deutliei~ ausgebildete 
Chromatophoren besitzen. So babe ich hgufig in jungen Fruehbknoten yon 
Melandryum die Chromatophoren um den Kern gelagert und auf die Kern- 
und Spindelpole verteflt gesehen. Es besteht kein Zweifel, daft das erste dieser 
Stadien den beiden anderen vorausgeht. 



80 E. Heitz: 

Der Kern  hat  im Verh~tltnis zur ZellgrfBe nur wenig an Volumen zu- 
genommen, manchmal ist er sogar in ausgewaehsenen Zellen absolut 
kleiner als in embryonalen. Diese Ve'rkleinerung des Kernes, wie sie 
ROSEN und SCHWARZ gesehen haben, konnte ich nicht allzuoft, meistens 
nur in sehr alten Blattchen feststellen. Noch ausgesprochener verhi~lt 
sieh in dieser Hinsicht der Nueleolus. Sein Volumen n immt  wi~hrend 
der Entwicklung der Zelle nieht zu, im Gegenteil, um vieles ab, und 
zwar meistens wKhrend der Zellstreckung. Bei PeUia sind die Kerne 
auch eben ausgewachsener Zellen stets kleiner als die embryonaler.  

Ich babe versucht, die GrSl~enbeziehungen zwischen Kern  und 
Plasma zahlenm~llig zu bestimmen. In  erwaehsenen Zellen verhi~lt 
sich K:  P wie 1 : 5 ,  eine Zahl, die mit  der von A. MEYER erhaltenen 
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Abb. 8. Vergr. 800 N. Kerne w~hrend des Zellwachstums (Blatt). t. Lopltocol6a bidentata. 2. Bryt~n 
spc. a) Noch ungestreckte Zelle, b) Zellstreckung, c) eben ausgewachsen, d) sehr alt ausgewachsen. 

fibereinstimmt; im embryonalen wie 1 : 3. Doch ist es ausgeschlossen, 
mehr ats grobe Annaherungswerte zu erhalten. In  j ungen Zellen l~llt 
sich das Plasmavolumen, der ganze Zellraum ist ja yon Plasma erffillt, 
wohl annahernd bestimmen. In  ausgewaehsenen ZeUen st6Bt dies aber 
auf groSe Schwierigkeiten. Wenn das Plasma wenigstens nut  der Zell- 
wand anl~ge, k~me man noch einigermal~en zum Ziele. Nun durch- 
ziehen abet sehr oft Plasmastr~nge die Vacuole. Es ist unm6glich, ihre 
Masse mit  in die Rechnung einzubeziehen. Ferner wissen wit gar nichts 
fiber die Dichte des Plasmas in verschieden alten Zellen. Auch lieSe 
sie sich nicht zahlenmaBig ausdrfieken. Ffir uns genfigt es jedoch zu 
wissen, daf~ in ausgewachsenen Zellen der Kern  im Verh~ltnis zum 
Plasma sicher relativ, der Nucleolus fast immer aueh absolut kleiner ist. 
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Was lehrt der Vergleich dieser Tatsachen mit den Geschehnissen in 
regenerierenden Zellen ? Dabei ist zu beachten, dab eine ausgewachsene 
Zelle direkt zur embryonalen werden kann wie bei den Laubmoosen. 
Hier erseheint die VergrSBerung von Kern und Plasma selbstverst~nd- 
lich. Wir werden darauf noch zuriickkommen. Oder - -  und das gilt 
fiir die meisten FMle - -  die ausgewachsene Zelle wird nur voriibergehend 
zu einer embryonalen. Mit der ersten Zellteilung beginnt die Herunter- 
regulierung auf die EmbryonalgrSBe. Beziiglich des Plasmas stimmen 
die Meinungen der verschiedenen Autoren iiberein. Noch immer ist 
bei der Regeneration Vermehrung des Zellplasmas beobachtet worden. 
So selbstverstandlich ist aber diese Tatsache nicht. Absolut ist die 
erwachsene Zelle reicher an Plasma, und es besteht daher kein Grund, 
dab es bei Beginn der Regeneration an Masse zunimmt. WenndasPlasma 
aber w~chst, so kann dies nur geschehen, damit be~timmte Massenbezie- 
hungen, die in embryonalen Zellen zwischen den einzelnen Zellbestand- 
teilen vorhanden sein mfissen, wieder hergestellt werden. In Betracht 
kann kommen: 

1. Das Verh~ltnis der Masse des Plasmas zu dem Raum, den es 
einnimmt; dieses ist in embryonalen Zellen ja ein ganz anderes, stark 
zugunsten des Plasmas verschobenes. 

2. Das Verh~ltnis yon Plasma zur Menge des Zellsaftes; im em- 
bryonalen Zustand der Zelle ebenfalls zugunsten des ersteren versehoben. 

3. ])as Verh~ltnis der Plasma- zur Plastidenmenge. In erwachsenen 
Zellen besteht der grSBte Teil des Wandbelages aus Chromatophoren- 
substanz, in sich szreckenden Zellen nehmen die Plastiden ungef~hr 
den dri t ten Teil ein. Es kaml nicht geleugnet werden, dab uns ein 
kausales Verst~ndnis, weshalb diese Beziehungen bestehen mfissen, vor- 
laufig noch abgeht. Aber sicher mug eine ausgewachsene Zelle bei der 
Regeneration wieder die morphologische Beschaffenheit der embryo- 
nalen herstellen. Zur Erl~uterung von Punkt  3 sei folgende Beob- 
achtung angefiihrt. Der intensiven Chloroplastenvermehrung, die ich 
in nicht regenerierenden Zellen von Funaria-Bl'~ttchen eintreten sah, 
ging eine Vermehrung des Plasmas parallel. Dab auch die Kerne in 
solchen Zellen wachsen, sahen wir bereits. Es ist durchaus denkbar, 
dab eine bestimmte Plasma- und Kerl~masse vorhahden sein muG, da- 
mit Teilung der Chromatophoren eintreten kann, wie sie besonders 
stark in regenerierenden Zellen stattfindet. 

Wir sahen, dab nach der Abtrennung des B~attes in s~imtlichen 
Zellen die Kerne an Volumen zunehmen; in regenerierenden war diese 
VergrSBerung besonders stark (Textabb. 6c und 7c). Hier miissen also 
noch andere Ursachen f~ir das Wachstum maBgebend sein. Ich konnte 
nicht entscheiden, ob zuerst das Plasma, dann die Kerne sich ver- 
grSBern, und es so vielleicht zu einer Verschiebung der Kernplasma- 

Z. f. Zellforschung u. mik~ Auatomie .  Bd. 2. 6& 
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relation zugunsten des Plasmas kommt,  wie sie GODLEWSKY 1910 bei 
der Schwanzregeneration yon Salamandra beobaehtet hat. Zuerst ver- 
mehrte sich das Plasma, K : P  wurde von 1 : 1,2 nach 1 : 2,6 verschoben, 
und die Folge war Vermehrung von Kernteilungsfiguren. Auf diese 
Weise wird das normate Verhhltnis 1 : 1,2 wieder hergestellt. Die Re- 
sultate stehen also im Einklang mit der Theorie R. HERTWIGS, dal3 eine 
Verschiebung der Kernplasmarelation zugunsten des Plasmas Kern- 
teilung ausl6st. Unsere Beobachtungen k6nnen nicht in diesem Sinne 
verwertet werden. Sicher ist nur, dal3 Kern  und Plasma eine Gr613en- 
zunahme erfahren und dadurch die ausgewachsene Zelle zu einer ver- 
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Abb.  9. Vergr.  1400 X.  Kerne  aus  kul t iv ier ten  Blattsttlcken~ l inks yon der  Wundfltiehe entfernt ,  
reehts  aus  der N~he der Wundflachen.  a) Peperomi~t {Wassergewebe) nach 7 Tagen  Kul tur .  Aul3er 
der  Kernvergr61~erung deut l ich Verkle inerung der Chloroplasten du tch  Vermehrung ;  S a m m l u n g  
um den Kern.  b) Calandri~ia (Schwammparenchym)  nach 4 Tagen Kul tur .  c) Bryophyllum (Leit- 

pa renchym)  nach  2 Tagen  Kul tur .  (Bei b und  c die Chloroplasten n ich t  eingezeiehnet.)  

gr613erten embryonalen wird. Doch wird der Kern im Verh~ltnis zum 
Zellraum (nicht Plasmavolumen) nie so grol3 wie in diesen Zellen (vgl. 
Textabb.  8a und Taf. I I ,  b-~l ) .  Von der ersten Zellteilung ab setzt 
dann Kern- und Zellverkleinerung ein, bis die fiir embryonales Gewebe 
typischen absoluten Gr6Benmal3e erreicht sind. 

Etwas anders liegen, wie schon gesagt, die Verht~]tnisse bei Laub: 
moosen. Hier wird die regenerierende Zelle nieht in kleine aufgeteilt, 
sondern w~chst direkt zur Protonemaendzelle aus. Die ruhende Zelle 
wird direkt zur embryonalen. Dementsprechend kommt  es aueh nicht 
zu einer sekt,,nd~tren Kernverkleinerung. 
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Es wurde bereits erw~hnt, dal~ ffir phanerogame Pflanzen die Frage 
der Kernvergr6Berung in regenerierenden Zellen noeh umstr i t ten ist. 
8o sagt WINKLER gelegentlich der Besprechung des Entstehens der 
Tetraploidie yon Gigas-Rassen: ,,Auch in regenerierenden Geweben yon 
Solanum nigrum und S. lycopersicum habe ich niemals auch nur die 
geringsten Anhaltspunkte daffir finden k6nnen, dab die Kerne unter 
dem Einflufi des Wundreizes hypertrophierten." Und TISCHLER zieht 
die bekannten Untersuchungen HABERLANDTS heran, um zu zeigen, 
da[~ ,,in Zellen mit  der allerverschiedensten Kernplasmaspannungen 
Mitosen auftreten k6nnen".  

Demgegenfiber haben wir folgendes zu beachten: Wenn WINKLER 
sagt, er habe in regenerierenden Geweben nie eine Volumenzunahme des 
Kernes beobachtet,  so k6nnen wir ihm sicher darin folgen. Hier mul3 
der Kern wieder die fiir embryonale Zellen der betreffenden Pflanze 
charakteristische Gr6Be besitzen. Es kommt  darauf an, vor der ersten 
Teilung das Verhalten des Kernes festzustellen. Hierfiber l~13t sich 
ebenfalls nichts aus den Untersuchungen HABERLANDTS entnehmen. 

Deshalb habe ich nach den an Laub- und Lebermoosen gemachten 
Beobachtungen auch Phanerogamen in den Kreis meiner Unter- 
suchungen gezogen. Kleine, quadratische Blattstfickchen yon Pepe- 
romia, Calandrinia, Bryophyllum wurden in Petrischalen auf feuchtem 
Fliel3papier kultiviert  und die Zellkerne in der N~ihe und entfernter 
yon der Wunde gelegenen Zellen nach 2 - -8  Tagen an Hand- und Mikro- 
tomschnit ten untersucht. In der Niihe der Wund]liiche batten Kern und 
Nucleolus unverkennbar an Volumen zugenommen. Besser als Messungen 
veranschaulicht das Textabb.  9. Ausdrficldich betonen m6chte ich, 
dal3 alle vergr6$erten Kerne ruhend und noch nicht in das Pro- 
phasestadium getreten waren. Erwithnt sei, dal3 wie bei Laub- und 
Lebermoosen auch hier Sammlung der Chromatophoren um den Kern 
and  Verkleinerung durch Teilung stattfindet. Bei Calanclrinia t r a t  keine 
Kernteilung ein. Dagegen bfldete sich bei Bryophyllum und Peperomia 
stets ein Wundgewebe aus. Die beiden letztgcnannten Pflanzen waren 
unter anderem auch die Versuchsobjekte HABERLANDTS. Wie bei Laub- 
und Lebermoosen konnte auch hier nicht festgestellt werden, ob zuerst 
das Plasma oder der Kern  an Masse zunimmt. Offenbar finder das 
Wachstum beider gleichzeitig start, und es ist nicht m6glich, von einem 
kausalen Zusammenhang zu sprechen. Ebensowenig lal3t sich etwas 
fiber eine Verschiebung der Kernplasmarelat ion hier aussagen. Das 
Plasma liegt um den Kern geh~uft und durchzieht in Str~ingen die 
Vacuole, so dab an eine Volumberechnung nicht zu denken ist. Wir 
mfissen uns damit  begniigen, festzustellen, da$ Kern  und Plasma 
in regenerierenden Zellen auch der Phanerogamen eine Volumzu- 
nahme erfahren. Wie bei den Moosen wird dann bei der Cambium- 
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bildung die KerngrOge auf die fiir embryonale Zellen typiseh herunter 
reguliert. 

Das Wachstum yon Kern und Plasma, die Verkleinerung der Chloro- 
plasten wurde oben als eine Riickkehr der Zelle in den Embryonal- 
zustand bezeichnet. Die Richt.igkeit dieser Auffassung veranschaulicht 
folgende Beobachtung (Abb. 10). Seit langem ist bekannt, daB, bei 
vielen Laubmoosen besonders, bestimmte sehon morphologisch erkenn- 

b 

Abb. 10 Vergr. t400 X. a) Protonemainit ialzel le  yon Mnium. b) Kerne aus den Init iMzellen 
yon Portia truncatula. C) Kerne aus gewShnlichen Zellen. 

? 

bare ,,Protonemainitialen" vorhanden ~ind. Sie zeichnen sich dureh 
geringeres Volumen und kleinere Chloroplasten aus. CORRE~S (1899) 
bemerkt gelcgentlich einmal, da~ auch die Kerne kleiner seien als die 
der vegetativen Zellen. Dies trifft nach meinen Untersuchungen nieht 
zu. Lassen sich Initialen iiberhaupt morphologiseh unterseheiden, so 
ist der Kern und vor allen Dingen der Nueleolus stets grSBer. Die 
VerhSltnisse ]iegen bei den einzelnen Arten verschieden und seheinen 
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auch vom Zustand der Pflanze abh~ngig zu sein. Diesen Moosen 
mit  Initialen stehen die yon  uns untersuchten ohne Initialen gegen- 
fiber. Bei ihnen werden die regenerierenden Zellen erst nach dem 
Abtrennendes Blattes embryonal und vergr6Bern ihren Kern erst jetzt. 

Die pr~formierten Protonemainitialen sind abet nicht einfach im 
Embryonalzustand stehen geblieben. Sic sind vielmehr vergr61~erte 
embryonale Zellen, wic sie bei Lophocolea und Funaria erst nach dem 
Abtrennen des Blattes sich ausbilden. 

Zusammenfassung. 

1. In  regenerierenden Zellen yon Laub- und Lebermoosen und aueh 
Phanerogamen ver~indern sich Lage und Gr61~e der Zellbestandteile. 

Kern und Plasma nehmen deutlieh an Volumen zu und wandern in 
die Zellmitte. Die Volumenzunahme ist, die Laubmoose ausgenommen, 
nur voriibergehend. XVi~hrend der ersten Zellteilungen werden Kern- 
und Plasmamasse wieder auf die ftir die betreffenden embryonalen 
ZeUen typisehe Gr6~e herunterreguliert. 

Im Gegensatz zu Kern und Plasma erfahren die Chloroplasten von 
Begima der Regeneration ab Verkleinerung durch anhaltende Teilung. 
Sie sammeln sich um den Kern und werden durch daran anschlie•ende 
Wanderung an die Kern- bzw. Plasmapole bei der Zellteilung regel- 
mi~I~ig verteilt. 

Die mechanische Natur der Verlagerung si~mtlicher Zetlbestandteile 
durch das Plasma wird wahrscheinlich gemacht. 

Die GrSl~enzunahme yon Kern und Nucleolen ist bedingt durch 
Stauung yon Zucker. 

2. Die besehriebenen Ver~nderungen bedeuten Verwandlung der aus- 
gewachsenen Zelle in eine embryonale. Dies wird am Verhalten des 
Kernes w~thrend des normalen Zellwachstums erlSutert. Insbesondere 
sind auch in embryonalen Zellen s~mtlicher untersuchten Moose die 
Chloroplasten um den Kern gelagert und werden durch Wanderung an 
die Kernpole regelmaBig auf die Tochterzellen verteilt. 
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E r k l ~ r u n g  d e r  T a f e l  I L  

S~mtliche Abbildungen nach dem Lebenden. 

Vergr56erung 1400fach. Fiir  den Druck etwas verkleinert. 

Lophocolea bidentata; erste Stadien der Regeneration. 

a) Ruhende, ausgewachsene Zelle. b) Bildung yon Plasmastr~ngen. Waehs- 
turn von Kern und Nucleolus. Beginn der Chromatophorenwanderung. c), d) Wei- 
ter vorgeschrittene Stadien. e) Kern l~ngsgestreckt, Chromatophoren an die 
Pole verlagert, f )  Die ersten zwei Toehterzellen. Die Chromatophoren sind 
bedeutend kleiner geworden, g) Teflung der Tochterzelle, die Chromatophoren 
wieder an die Spindelpole verlagert, h) Naeh der Kernteflung. Kern nut  in der 
rechten Zelle sichtbar. 


