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I

Beim Studium der Regenerationsweise verschiedener Laub- und
Lebermoosarten stief ich, die ersten Stadien der Neubildung verfolgend,
auf einige interessante Erscheinungen. Des 6fteren sind diese. Pflanzen
zum Studium der morphologischen und physiologischen Fragen des
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Abb. 1. Lophocolea bideniata. a) Randzellen; Bildung der kleinen Protonemen. b) Blatt mit
jungen Pfiinzchen.

Regenerationsproblems herangezogen worden, cytologisch dagegen wur-
den sie in dieser Hinsicht vernachlassigt. Bei der Kleinheit der Kerne
scheinen sie keine besonders giinstigen Objekte zu sein. Das Gegenteil
ist der Fall. Wie gezeigt werden wird, gibt es wohl kaum eine andere
Pflanzengruppe, bei der man ebenso miihelos wie klar die Verinderungen,
welche in einer zur Regeneration schreitenden Zelle vor sich gehen,
beobachten und lebend in ihrem ganzen Verlauf verfolgen kann.

Zu den Untersuchungen eignet sich besonders gut das weit verbreitete
Lebermoos Lophocolea bidentata. Die einschichtigen Blatter ermoglichen
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eine dauernde Priifung der Zellen unter dem Mikroskop. Sie werden
am besten nach dem Abtrennen vom SproB auf feuchtem FlieBpapier
oder kleinen Gipsblockchen kultiviert, die in Nahrlosung oder einfach
Leitungswasser stehen. Nach ungefihr 14—20 Tagen erscheinen am
Blattrand Pflinzchen (Textabb. 1), die aus einem kleinen, fiichen-
artigen Protonema ijhren Ursprung nehmen. Auf der Blattfliche selbst
treten nie Regenerate auf, wenn auch wohl einzelne Zellen oder Zell-
gruppen sich teilen.

Untersuchen wir die ausgelegten Blattchen schon frither, etwa nach
6—8 Tagen, so0 stofen wir auf eine merkwiirdige Erscheinung (Abb. 2).
Sie war es, die mich veranlafite, die ersten Verinderungen an
regenerierenden Zellen iiberhaupt niher zu verfolgen. In den noch

Abb. 2. Regenerierende Zellen von Lophkocela bidentata. Lebendaufnahine. Zelle a—e: a) Chlo-

roplasten um 2 Tochterkerne gelagert. b) Sammlung um den Kern vor der ersten Kernteilung;

c) geteilter Chloroplastenhaufen; in dieser und der dariberliegenden Zelle. Olkoérper an der Peri-
pherie der Haufen sichtbar; ¢) Bildung der ersten Zellwand.

ungeteilten Randzellen, hie und da auch solchen der Blattfliche, liegen
die Chromatophoren nicht mehr wie gewShnlich im Plasma der Zell-
auBenwinde, sondern zu verschieden geformten Haufen geballt in der
Vacuole. Man konnte zuerst glauben, die betreffenden Zellen seien im
Absterben begriffén. Alles andere als dies ist der Fall: sie sind es, die
zur Zellteilung schreiten und ein Protonema bilden. Wir konnen leicht
durch Abzihlen 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 geteilt, und zwischen ihnen
bildet sich schlieBlich eine Zellwand. In Abb. 2 sieht man neben-
einanderliegende Zellen in diesen zwei verschiedenen Stadien. Die
Haufung der Chloroplasten bleibt, bevor es zur Zellteilung kommt, bei
Licht und Dunkelheit erhalten, ebenso wie die Entstehung dieser
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Systrophe nicht durch die Verinderung der Beleuchtungsverhéaltnisse
hervorgerufen wurde. Die Ursache dafiir liegt in der regenerierenden
Zelle selbst. Denn in den anderen behalten die Plastiden ihre normale
Lage, trotzdem sie sich infolge der Abtrennung des Blattes unter gleich-
sinnig verdnderten Bedingungen befinden.

Diese Chloroplastenverlagerung ist die auffilligste, nicht aber die
erste und einzige Verinderung, welche nach dem Abtrennen des Blattes
in den Randzellen stattfindet.

Die Zellkerne sind an frischen Blattchen nur schlecht, oft auch gar
nicht zu sehen?!). Einmal sind sie wie meistens bei den Bryophyten sehr
klein, bei Lophocolea 45 u groB. Vor allen Dingen liegen sie oft an
den Fugenwinden. Es laBt sich in der Lage eine gewisse GesetzmiBig-
keit erkennen. Manchmal sind sie in einer Zellgruppe auf die Fugen-,
in einer anderen benachbarten
auf die ZellauBenwiinde verteilt.
Haben dagegen die Blattchen
einige Tage auf dem Gipsblock
gelegen, so sind ihre Kerne sehr
deutlich besonders in den Rand-
zellen zu erkennen. Folgendes
ist der Grund: Sie sind in die
Zellmitte geriickt und haben be-
deutend an Grofle zugenommen
(Taf. II, a—d). Diese Verlage-
rung und GroBenzunahme des
Zellkernes ist eines der ersten
Anzeichen beginnender Zelltei-
lung. Schon vorher haben sich A% Lok Himine, Lovendon/nakme
starke, die Zelle durchkreuzende der groBe Nucleolus.
Plasmafiaden gebildet; auf ihnen
wandern Kern und Chromatophoren in die Mitte der Zelle.

Die Teilung des Chloroplastenhaufens geschieht, wie eine genaue
Untersuchung lehrt, nie nach sondern vor der Kernteilung (Taf. II,
e, g; Abb. 3). Der auf dem Hohepunkt der Haufung meistens ver-
borgene Kern streckt sich und an seine Pole wird je eine Hilfte der
Chloroplastenmasse gelagert. Er steht jetzt gewShnlich in der Prophase.
Spiter sind die Spindelfasern zwischen 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),
Firbung nach HEIDENHAIN oder Ehrlichs Himatoxylin. In vielen Féllen am
besten okne Firbung, da Zellwinde und Chromatophoren den Farbstoff sehr
energisch festhalten.
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Wihrend sich der Kern vor und bei der Verlagerung vergréBert,
geschieht mit den Chromatophoren gerade das Entgegengesetzte. Sie
wachgen nicht, sondern teilen sich nur und haben, um den Kern gelagert,
deutlich an Gro8e abgenommen. Dieses Kleinerwerden durch fortgesetzte
Vermehrung hat CORRENS einmal als erste Anderung in den Zellen von
Mnium, die Protonema austreiben, beschrieben. Tn anderen Fillen
setzt die zur Verkleinerung fithrende Teilung erst wihrend der Kern-
pollage ein, dauert aber immer iiber mehrere Zellteilungen an. SchlieB-
lich kommt es zu einer starken Herabsetzung der urspriinglichen GroSe,
bis die fiir embryonale Zellen typische erreicht ist.

Noch eine Erscheinung verdient besonders hervorgehoben zu werden.
Die Zellen von Lophocolea fithren wie die meisten Lebermoose drei bis
sechs grofe Olkérper. Gleich dem Chloroplasten werden auch sie zum
Kerne hin und an die Spindelpole verlagert (Abb. 2¢ u. 4). Sie liegen

Abb. 4, Vergr. 1400 X. Lophocolea bidentats. Wanderung der Olkérper mit den Chloroplasten.

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

Die Sammlung um den Kern ist meistens keine vollstindige. Ofters
bleiben einzelne Chloroplasten im Wandbelag zuriick oder wenigstens
in einiger Entfernung vom Kern auf den Plasmastringen und liegen
dort noch, wenn die anderen schon auf die Kernpole verteilt sind.
Spiter aber, wenn die Wandbildung einsetzt, liegen nur noch selten
welche im Plasma zerstreut (Abb. 5d). Nach vollzogener Zellteilung
umlagern die Plastiden natiirlich gleichmafig den jungen Kern. Be-
reitet sich dieser zur neuen Teilung vor, und dies geschieht recht bald,
da zwischen den ersten Zellteilungen kaum Zellwachstum stattfindet,
so wiederholt sich dasselbe Schauspiel der Kernpolwanderung (Taf. 1T,
f—h).

Wie Lophocolea verhalten sich auch alle anderen untersuchten Laub-
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und Lebermoose. Stets gehen der ersten Zellteilung die geschilderten
Veranderungen an Kern und Chloroplasten voraus. Die Laubmoose
sind zur Becbachtung weniger gut geeignet. Wihrend bei Lebermoosen
zuerst Zellteilungen mit Spindeln, deren Achse stets in der Ebene des
Blattes oder Thallus fallt, auftreten, ist bei dea Laubmoosen die Spindel
meistens senkrecht zur Ebene des Blattes und damit zur Beobachtungs-

B T R

Abb. 5. Erste Regenerationsstadien bel Pellia epiphyila. Lebsndawufnahme, & ruhende vegetative

Zellen; b Chloroplastensammlurg um die XKerne; ¢ Teilung des Chloroplastenhaufens, in der

Mitte Eern mit Nucleolus sichtbar; d Wandbildung, Chloroplasten an den Spindelpolen; e Zell-

teilung in der Nihe des Vegetationspunktes, Chloroplasten an den Spindelpolen, in der Mitte die
Chromosomen zu erkennen.

ebene orientiert. Im Gegensatz zu den Lebermoogen wichst ja die
regenerierende Zelle bei Laubmoosen zu einem fidigen Protonema aus
und das kann natirlich nur senkrecht zur Blattfliche geschehen.
Zur Untersuchung ein begonders schones Objekt ist Pellta mit
ihren groBen Zellen (Abb. 5). Zwar ist die Lebendbecbachtung nicht
ganz so bequem wie bei Lophocolea und den anderen foliosen Leber-
moosen, weil meistens die Zellen der mehrschichtigen Mittelrippe regene-
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rieren. Der Vorgang liBt sich nur an den nach aullen hin liegenden
Rippenzellen verfolgen. Viel balder als bei Lophocolea hiufen sich nach
Zerschneiden des Thallus in kleine Stiicke die Chloroplasten um den
Kern. Diesger erreicht nicht selten eine GréBe von 30 y, eine fiir vege-
tative Kerne recht ansehnliches Volumen, besonders wenn wir be-
denken, daB Bryophyteneikerne kaum zu diesen Dimensionen heran-
wachsen. Es sei erwahnt, daB nicht nur auf dem Stadium der
Wandbildung, wie sie Abb.5d zeigt, die Spindelfasern lebend zu
beobachten sind, sondern auch auf dem Stadium der Aquatorialplatte.
Hierauf sowie auf die experimentelle Herstellung bivalenter Leber-
moose, die aus diesen Zellen moglich erscheint, soll demnichst naher
eingegangen werden.
11

Was sind die Ursachen fiir die beschriebenen Verdnderungen an
Kern und Chloroplasten und in welcher Beziehung stehen sie zur Re-
generation? A priori haben wir keinen Grund anzunehmen, dall es zu
den beschriebenen Erscheinungen kommen muB. Zu erwarten wire
vielmehr, daB die vegetative Zelle unter Beibehaltung von Gréfe und
Lage ihrer Organellen sich teilt.

Die Frage ist wichtig, warum der Kern sich gerade in die Zellmitte
begibt. In ruhenden, ausgewachsenen Zellen ist dort nichts vorhanden,
was physikalisch oder chemisch einen Anziehungspunkt fiir ihn bilden
kiénnte, denn die Vacuole ist gleichmiBig von Zellsaft erfiillt. Ja, es
fehlt sogar der Weg, auf den er dorthin gelangen kénnte, da der Zell-
saftraum nicht von Plasmastringen durchzogen ist. Erst einige Zeit
nach der Lostrennung der Bliatter vom Sprof8 beginnt das Plasma an
Masse zuzunehmen und in Stringen die Vacuole zu durchziehen. Das
Primire in der Lageinderung der Zellbestandteile ist demnach eine
Lageinderung 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
fir das Zustandekommen dieses ,,plasmatischen Centrums®, so kdnnen
sie nur in ihm selbst liegen. Ko6nnen wir uns auch keine Vorstellung
von ihrem Wesen machen, so scheint doch die Annahme, es handle sich
um physikalische Krifte, die einzig mdgliche. Ein chemisches proto-
plasmatisches Centrum ist selbstverstindlich vorstellbar, aber nicht
eine chemische Differenz innerhalb des Plasmas als Entstehungsursache
dieses Centrums. Und wenn nun schon ein dynamisches Centrum im
Plasma gegeben ist, so ist die natiirlichste und naheliegendste Annahme,
daB auch der Zellkern unter seinem EinfluB steht und deshalb in die
Zellmitte sich bewegen mufl. Dasgelbe gilt dann auch fiir die Chromato-
phoren: Die Ursache fiir ihre Verlagerung ist im Plasma gegeben, auch
sie ist mechanisch bedingt.
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Die Auffassung einer mechanischen, durch das Plasma dirigierten
Verlagerung wird bewiesen durch das Verhalten der Olkorper. Diese
kénnen als tote Gebilde chemisch vom Zellkern nicht angezogen werden
und mechanisch ebensowenig wie die Chloroplasten. Die Vorstellung ist
unméglich, daB die Olkorper mechanisch durch das Plasma, die Plastiden
infolge eines chemischen, vom Kern ausgehenden Reizes verlagert wer-
den. Ich behaupte damit nicht, daB in anderen Fillen Kernlagerungen
der Chloroplasten chemisch bedingt sein konnten. Dafiir sprechen ein-
deutig die von SENN (1919) gemachten Beobachtungen an Braunalgen,
bei welchen im Gegensatz zu unserem Objekt leblose Zellbestandteile
(Fukosanblaschen) die Wanderung nicht mitmachen. Der SchluB jedoch
scheint berechtigt, daB bei Moosen auch die durch Veranderung in den
Beleuchtungsverhiltnissen hervorgerufenen Systropheen nicht aktiver,
sondern passiver Natur sind.

a b

Abb. 8. Vergr. 1400 X.

Im Gegensatz zu den Verlagerungen ist das Kernwachstum wenig-
stens zum Teil einer experimentellen Untersuchung zuginglich. Fol-
gende Ursachen kommen fiir die KernvergroBerung in Betracht. Erstens:
Stérung des normalen Stoffwechsels in den vom SproS losgelosten
Teilen, entweder hervorgerufen durch die bloBe Isolierung oder durch
die damit verbundene Verwundung. Zweitens: Direkter EinfluB der
Wundstoffe.

Eine Untersuchung der nicht sich teilenden Zellen ergibt, daff auch
tn ihnen der Kern vergrofert wird. Textabb. 6a zeigt einen Zellkern
von Lophocolea gleich nach dem Abtrennen des Blattes fixiert, b einen
solchen einer nicht regenerierenden und ¢ den einer regenerierenden
Zelle nach 8tigiger Kultur des Blattes. (Man darf natiirlich nur Kerne
aus gleichgrolen Zellen miteinander vergleichen.) In frisch abge-
trennten Bliattchen sind bei Lophocolea und Funaria alle Xerne
innerhalb einer gewissen Variationsbreite gleich groS. Die drei
Kernvolumina verhaiten sich wie 1 :4 :5, die der Nucleolen wie
1:3,5:12. Ebenso verhilt sich Funaria wie Textabb. 7Ta—c zeigt.
Die Kernvolumina lassen sich hier bei der oft gestreckten Gestalt
schlecht herechnen. Auch hier ist die Volumzunahme des Nucleolus
groBer als die des Kernes. In regenerierenden wie in nicht regenerieren-
den Zellen wichst er ungefihr gleich stark, dagegen vergroBert sich der
Nucleolus um das Acht- bis Zehnfache in regenerierenden.

DaBl bei den untersuchten Objekten nach der Abtrennung des



76 E. Heitz:

Blattes in simtiichen Fillen die Kerne wachsen, steht auler Frage.
Vor Jahren haben ja schon NESTLER und PROWACZEK, um nur zwei
Namen zu nennen, Kernwachstum nach Verwundung beobachtet. Die
Einwiande ScHURHOFFs (1906), NESTLER habe Kerne vor sich gehabt,
die schon in der Prophase standen, diirften nicht zu Recht bestehen.
Denn NESTLER, er untersuchte verschiedene Tradescantia-Arten, die an
der intakten Pflanze durch Nadelstiche verletzt wurden, betont aus-
driicklich, daB die KernvergroBerung nach dem Zuriickwandern des
traumatotaktisch verlagerten Kernes wieder verschwunden ist. Damit
vereinbar ist die Beobachtung MIEHES an T'radescantia virginica, ,,dafl
simtliche in der Nahe der Wunde gelegene Kerne reichlich kornige
Substanzhdufungen aufweisen. Eine Teilung selbst beobachtete ich
nicht.” Substanzhiufung bedeutet natiirlich Vermehrung der Kern-
masse, wenn auch der Kerndurchmesser unverindert geblieben ist.
Spater hat RITTER (1911) an herausgeschnittenen Stiickchen der Epi-
dermisoberseite von Allium die Angaben NESTLERs vollkommen be-
statigt. Auch er findet, daB} die VergroBerung des Kernes zuriick-
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Abb. 7. Vergr. 1400 X. Funaria hygeomeh ica, a normaler Kern; b Kerne nicht regenerierender;
¢ Kerne regenerierender Zellen nach 13 tiigiger Kultur des Blattes.

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

Geht aus den Beobachtungen von NESTLER, MIEHE und anderen
sicher hervor, dafl die KernvergréBerung direkt zusammenhingen muf
mit der Verwundung, sei es, daBl die Wundstoffe selbst sie herbeifithren
oder der durch die Verwundung verinderte Stoffwechsel, so lagen in
unseren Versuchen die Verhiltnisse nicht so eindeutig. Vor allen
Dingen habe ich bei Lophotolea wenigstens nie eine besondere Kern-
vergroBerung in den der Wunde zuniichst liegenden Zellen konstatieren
konnen. Und da8 die Wunds. ~ffe in den vom Schnitt entfernt gelegenen
Stellen KernvergroBerungen hervorrufe, scheint wenig wahrscheinlich,
weil sie in ganz minimaler Menge entstehen. Die Blattchen sind ein-
schichtig, beim Abtrennen vom Sprofl werden nur einige wenige Zellen
verletzt. Am nichsten lag vielmehr der Gedanke, die Stoffstauung sei
die Ursache des Kernwachstums. Ich konnte zeigen (HErTz 1922), da8
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die Vermehrung der Chloroplasten zu ibr in Beziehung steht und habe
schon damals beobachtet, da} eg zu einer starken Anhdufung von Stirke
in den Chromatophoren kommen kann. In dieser Richtung angestellte
Versuche bestitigten meine Vermutung. In Funaria-Blittchen, die auf
5—10proz. Saccharosel6sungen lingere Zeit hindurch kultiviert wurden,
wiesen alle Zellen sehr viel groBere Kerne auf (etwa so wie sie Abb. 7¢
zeigt) als in Kontrollkulturen. Trotzdem hatten die Blattchen aber nicht
regeneriert, ein Beweis dafiir, dall KernvergroBerung nicht immer
Kernteilung zur Folge zu haben braucht. Ganz ahnlich liegen die
Verhiltnisse fiir die Vermehrung der Chloroplasten: Teilung wird
durch starke Zuckergaben ebenfals gehemmt.

Uber analoge Beobachtungen hat Ma1GE (1922) berichtet. In Erbsen-
und Bohnenkeimlingen, die nach einer kurzen Hungerperiode ohne ihre
Cotyledonen auf Losungen verschiedener Zucker kultiviert wurden,
zeigte Kern und Nucleclus deutliche Volumzunahme. Auch in diesen
Versuchen war die Nucleolusvergroflerung stirker.

Ich habe auch Verwundungsversuche an Blattchen von Mnium,
die an der Pflanze belassen wurden, gemacht. Es trat deutliche Kern-
und NucleolusvergréBerung in den die Wunde umgebenden Zellen ein,
und zwar nur in diesen. Das Wachstum von Kernen in abgeschnittenen
Blattchen weit von der Wundstelle entfernt, ist also sicher nicht durch
die Verletzung selbst hervorgerufen, inshesondere konnen die Wund-
stoffe bei unseren Pflanzen nicht die Ursache der Kernvergroferung
und Kernteilung in den zur Regencration vorbestimmten Zellen sein.
Hierauf werden wir im folgenden noch einmal zuriickkommen.

IIL.

Wir haben versucht, iiber die Ursache der Veranderungen von Kern
und Chromatophoren Aufschlul zu bekommen und wollen sie jetzt im
Zugammenhang mit dem Regenerationsvorgang verstehen lernen. Wih-
rend in nicht regenerierenden Zellen diec Kerne ebenfalls vergroBert
werden, vollziehen sich alle iibrigen Erscheinungen nur in regenerieren-
den Zellen.

Unsere Frage lautet. Sind die Grofle- und Lageveranderungen des
Zellinhaltes fiir regeneriecrende Zellen allein typisch oder lassen sie sich
mutatis mutandis auf den Bau und die Teilung embryonaler Zellen zu-
riickfiihren? Letzteres ist der Fall, eine Tatsache, die ganz den Erfah-
rungen entspricht, die raan z. B. iiberr Amitosen gemacht hat. Lange
Zeit glaubte man, daB diese bei der Regeneration vorkimen, bis sich
zeigte, daB hier die Kernteilung in nichts von der in embryonalen Zellen
verschieden ist.

Besonders das merkwiirdige Verhalten der Chromatophoren scheint
in Verbindung zu stehers mit dem Regenerationsprozel, wenn man von
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folgenden Erwigungen ausgent. Die Plastiden ausgewachsener Zellen
sind mindestens 60-—80mal grofler als die embryonaler. Es muB, damit
die fiir die Pflanze charakteristische GroBe erreicht wird, Teilung ohne
dazwischenliegendes Wachstum stattfinden, wie es in der Tat eintritt.
Dabei kommt es naturgemiB zu einer starken Vermehrung. Da nun
die Chloroplastenzahl embryonaler Zellen viel geringer ist als die aus-
gewachsener, mul nach der Vermehrung Verteilung auf die neu ent-
stehenden Zellen folgen. Die Annahme ist somit nicht von der Hand
zu weisen, daBl die Haufung der Ch' 'matophoren um den Kern und
ihre Abwanderung nach den Polen den Zweck hat, die Chloroplasten-
masse auf die Korperzellen gleichmiflig zu verteilen.

Es wire jedoch auffallend, wenn nur in regenerierenden Zellen ein
solcher Verteilungsmechanismus existierte. Gerade bei Moosen ist in
sich teilenden embryonalen Zellen eine Sammlung der Chromatophoren
an den Spindelpolen beschrieben worden (vgl. besonders SAPEHIN 1915,
ScHERRER 1914, v. Hook 1900, TiscaLer 1921/22, S. 321). Abgesehen
davon, daB sich die Untersuchungen in der Hauptsache nur auf Zellen
mit einem oder doch nur wenigen Chromatophoren erstrecken (Sporen-
mutterzellen, Spermatozoidmutterzellen, vegetative Zellen von Antho-
ceros), geht aus den Arbeiten dieser Autoren nur hervor, dafl die Plastiden
withrend der Zellteilung an den Spindelpolen liegen, nicht wie sie dort-
hin gelangen. Die betreffenden Angaben erwecken den Eindruck, daf
sie vom Plasma aus an die Pole wandern. So sagt SAPEHIN: ,,Wihrend
der Kernteilung stellen sich die Chromatophoren gewdhnlich an die
Kernpole, und jede neugebildete Zelle bekommt immer mehrere Pla-
stiden.® Ebensowenig kann man Niheres aus den Angaben von
vaN Hoox iiber die Entstehung der Kernpollage entnehmen. Nur fiir
Anthoceros wissen wir aus der Schilderung von SCHERRER, SAPEHIN
und NEMEC, dall in der Prophase der hier in der Einzahl vorhandene
Chromatophor dem Kerne anliegt, sich noch vor ihm teilt und je einer
an die Kernpole riickt. Dies entspricht ganz dem Verhalten der Plastiden
in regenerierenden Zellen, allerdings mit dem Unterschied, daB bei
Anthoceros Teilung und Verteilung zusammenfallen.

Ich habe, um mich davon zu dberzeugen, ob auch in embryonalen
Zellen mit mehreren Chromatophoren eine Sammlung um den Kern der
Polwanderung voraufgeht, eine Reihe von Moosen daraufhin unter-
sucht. Funaria, Mnium, Fontinalis und Pellia sind zur Untersuchung
gut geeignet. Besonders bei Pellia (Abb. 5¢) kann man leicht in der
Nahe des Scheitels Zellen finden, in denen die hier ja schon griinen
Plastiden einmal gleichmiBig um den Kern gelagert, das andere Mal
an den Kernpolen gesammelt gind. Und die anderen genannten Objekte
verhalten sich genau so. Diese Beobachtungen wie die Untersuchungen
der obengenannten Autoren zeigen, daf bei den Bryophyten wiikrend
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der Zellteilung ein Mechanismus existiert, der dhnlich der Verteilung
der Chromosomen die der Chloroplasten auf die Tochterzellen gewdhr-
letstet1).

Wir sehen, dall in der regenerierenden Zelle schon vor der Kern-
teilung die Chloroplasten sich vermehren. Wie liegen die Verhiltnisse
in embryonalen Zellen? Es igt sicher, da auch hier dauernd Plastiden-
teilung (nicht zu verwcchseln mit der postembryonalen Vermehrung
beim Wachstum der Zelle!) stattfinden muB, damit die typische 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, dal der vorhin erwihnte Fall von Anthoceros
fur alle Moose gilt: dafl namlich wihrend der Prophase die Chloro-
plasten sich teilen. In Verbindung mit anderen Fragen werde ich
hierauf ausfiihrlich zurickkommen.

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

Als Riickkehr in den embryonalen Zustand sind auch die GrofBen-
und Lageverinderungen von Kern und Plasma zu verstehen, wenn wir
uns nur ihre Entwicklung wihrend des Uberganges der Zelle vom Em-
bryonal- in den Dauerzustand vergegenwirtigen. Diege lassen sich aus-
gezeichnet an Moosblattechen verschiedenen Alters oder noch einfacher
an einem einzigen nicht zu weit vom Vegetationspunkt entfernten stu-
dieren. Da die Zellen im unteren Teile des Blattes oft sich noch ver-
mehren, im mittleren wachsen und im oberen bereits ausgewachsen
sind, findet man in einem Priparat Kerne und Plasma jeglichen Alters.
Am besten kommen die Blittchen wieder fixiert und ungefirbt zur
Untersuchung.

Zwei Feststellungen lassen sich ohne weiteres machen (Textabb. 8).

1) Auch bei Phanerogamen scheinen die Verhiltnisse dieselben zu sein.
Bei der Kleinheit der Plastiden sind freilich die Zellen des Vegetationspunktes
zur Untersuchung weniger geeignet. Meistens finden sich aber in einiger Ent-
fernung von ihm noch Zellen, die sich verspitet teilen und deutlick ausgebildete
Chromatophoren besitzen. So habe ich hiufig in jungen Fruchtknoten von
Melandryum die Chromatophoren um den Kern gelagert und auf die Kern-
und Spindelpole verteilt gesehen. Es besteht kein Zweifel, daB das erste dieser
Stadien den beiden anderen vorausgeht.
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Der Kern hat im Verhiltnis zur ZellgroBle nur wenig an Volumen zu-
genommen, manchmal ist er sogar in ausgewachsenen Zellen absolut
kleiner als in embryonalen. Diese Verkleinerung des Kernes, wie sie
RosEN und ScHWARZ gesehen haben, konnte ich nicht allzuoft, meistens
nur in sehr alten Blittchen feststellen. Noch ausgesprochener verhilt
sich in dieser Hinsicht der Nucleolus. Sein Volumen nimmt wihrend
der Entwicklung der Zelle nicht zu, im Gegenteil, um vieles ab, und
zwar meistens wihrend der Zellstreckung. Bei Pellia sind die Kerne
auch eben ausgewachsener Zellen stets kleiner als die embryonaler.
Ich habe versucht, die GroBenbeziehungen zwischen Kern und
Plasma zahlenmiBig zn bestimmen. In erwachsenen Zellen verhalt
sich K:P wie 1:5, eine Zahl, die mit der von A. MEYER erhaltenen

3
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Abb, 8. Vergr. 800 X. Kerne wihrend des Zellwachstums (Blatt). 1. Lophocolea bideniata. 2. Brynm
spe. a) Noch ungestreckte Zelle, b) Zellstreckung, c) eben ausgewachsen, d) sehr alt aunsgewachsen,

iibereinstimmt; im embryonalen wie 1 : 3. Doch ist es ausgeschlossen,
mehr als grobe Anniherungswerte zu erhalten. In jungen Zellen 1aBt
sich das Plasmavolumen, der ganze Zellraum ist ja von Plasma erfiillt,
wohl annihernd bestimmen. In ausgewachsenen Zellen st68t dies aber
auf groBe Schwierigkeiten. Wenn das Plasma wenigstens nur der Zell-
wand anlige, kime man noch einigermaBen zum Ziele. Nun durch-
ziehen aber sehr oft Plasmastringe die Vacuole. Es ist unméglich, ihre
Masse mit in die Rechnung einzubeziehen. Ferner wissen wir gar nichts
iiber die Dichte des Plasmas in verschieden alten Zellen. Auch liefe
sie sich nicht zahlenmiBig ausdriicken. Fiir uns geniigt es jedoch zu
wissen, daB in ausgewachsenen Zellen der Kern im Verhialtnis zum
Plasma sicher relativ, der Nucleolus fast immer auch absolut kleiner ist.
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Was lehrt der Vergleich dieser Tatsachen mit den Geschehnissen in
regenerierenden Zellen? Dabei ist zu beachten, dal eine ausgewachsene
Zelle direkt zur embryonalen werden kann wie bei den Laubmoosen.
Hier erscheint die Vergroferung von Kern und Plasma selbstverstind-
lich. Wir werden darauf noch zuriickkommen. Oder — und das gilt
fiir die meisten Fille — die ausgewachsene Zelle wird nur voriibergehend
zu einer embryonalen. Mit der ersten Zellteilung beginnt die Herunter-
regulierung auf die Embryonalgitfe. Beziiglich des Plasmas stimmen
die Meinungen der verschiedenen Autoren iiberein. Noch immer ist
bei der Regeneration Vermehrung des Zellplasmas beobachtet worden.
So selbstverstindlich 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. Wenn das Plasma
aber wichst, so kann dies nur geschehen, damit bestimmte Massenbezie-
hungen, die in embryonalen Zellen zwischen den einzelnen Zellbestand-
teilen vorhanden sein miissen, wieder hergestellt werden. In Betracht
kann kommen:

1. Dag Verhiltnis 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 Verhiltnis von Plasma zur Menge des Zellsaftes; im em-
bryonalen Zustand der Zelle ebenfalls zugunsten des ersteren verschoben.

3. Das Verhiltnis der Plasma- zur Plastidenmenge. In erwachsenen
Zellen besteht der groBte Teil des Wandbelages aus Chromatophoren-
substanz, in sich sireckenden Zellen nehmen die Plastiden ungefihr
den dritten Teil ein. Es kann nicht geleugnet werden, da uns ein
kausales Verstindnis, weshalb diese Beziehungen bestehen miissen, vor-
laufig noch abgeht. Aber sicher mul} eine ausgewachsene Zelle bei der
Regeneration wieder die morphologische Beschaffenheit der embryo-
nalen herstellen. Zur Erlduterung von Punkt 3 sei folgende Beob-
achtung angefithrt. Der intensiven Chloroplastenvermehrung, die ich
in nicht regenerierenden Zellen von Funaria-Bldttchen eintreten sah,
ging eine Vermehrung des Plasmag parallel. DaB auch die Kerne in
solchen Zellen wachsen, sahen wir bereits. Es ist durchaus denkbar,
daB eine bestimmte Plasma- und Kerhmagse vorhanden sein muBl, da-
mit Teilung der Chromatophoren eintreten kann, wie sie besonders
stark in regenerierenden Zellen stattfindet.

Wir sahen, dal nach der Abtrennung des Blattes in samtlichen
Zellen die Kerne an Volumen zunehmen; in regenerierenden war diese
VergrioBerung besonders stark (Textabb. 6¢ und 7¢). Hier miissen also
noch andere Ursachen fiir das Wachstum ma8gebend sein. Ich konnte
nicht entscheiden, ob zuerst das Plasma, dann die Kerne sich ver-
grofern, und es so vielleicht zu einer Verschiebung der Kernplasma-

Z, {. Zellforschung u. mik. Auatomie. Bd. 2. 6a
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relation zugunsten des Plasmas kommt, wie sie GODLEWSKY 1910 bei
der Schwanzregeneration von Salamandra beobachtet 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 normale Verhiltnis 1 : 1,2 wieder hergestellt. Die Re-
sultate stehen also im Einklang mit der Theorie R. HErTWIGS, daB eine
Verschiebung der Kernplasmarelation zugunsten des Plasmas Kern-
teilung auslost. Unsere Beobachtungen kénnen nicht in diesem Sinne
verwertet werden. Sicher ist nur, daB Kern und Plasma eine GréBen-
zunahme erfahren und dadurch die ausgewachsene Zelle zu einer ver-

Abb. 9. Vergr. 1400 X. Kerne aus kultivierten Blattstiicken, links von der Wundfliche entfernt,
rechts aus der Nidhe der Wundflichen. a) Peperomin (Wassergewebe) nach 7 Tagen Kultur. Auer
der KernvergréBerung deutlich Verkleinerung der Chloroplasten durch Vermebrung; Sammiung
um den Kern, b) Calundreinin (Schwammparenchym) nach 4 Tagen Kultur. c¢) Bryophyllum (Leit-
parenchym) nach 2 Tagen Kultur. (Bei b und ¢ die Chloroplasten nicht eingezeichnet.)

groBerten embryonalen wird. Doch wird der Kern im Verhiltnis zum
Zellraum {nicht Plasmavolumen) nie so groll wie in diesen Zellen (vgl.
Textabb. 8a und Taf. IT, b—d). Von der ersten Zellteilung ab setzt
dann Kern- und Zellverkleinerung ein, bis die fiir embryonales Gewebe
typischen absoluten GroBenmale erreicht sind.

Etwas anders liegen, wie schon gesagt, die Verhaltnisse bei Laub:
moosen. Hier wird die regenerierende Zelle nicht in kleine aufgeteilt,
sondern wichst direkt zur Protonemaendzelle aus. Die ruhende Zelle
wird direkt zur embryonalen. Dementsprechend kommt es auch nicht
zu einer sekundiren Kernverkleinerung.
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Es wurde bereits erwahnt, daBl fiir phanerogame Pflanzen die Frage
der Kernvergroerung in regenerierenden Zellen noch umstritten ist.
So sagt WINKLER gelegentlich der Besprechung des Entstehens der
Tetraploidie von (tgas-Rassen: ,,Auch in regenerierenden Geweben von
Solanum nigrum und S. lycopersicum habe ich niemals auch nur die
geringsten Anhaltspunkte dafiir finden kénnen, dafl die Kerne unter
dem Einflu des Wundreizes hypertrophierten. Und TISCHLER zieht
die bekannten Untersuchungen HABERLANDTs heran, um zu zeigen,
daB ,,in Zellen mit der allerverschiedensten Kernplasmaspannungen
Mitosen auftreten konnen‘.

Demgegentiber haben wir folgendes zu beachten: Wenn WINKLER
sagt, er habe in regenerierenden Geweben nie eine Volumenzunahme des
Kernes beobachtet, so konnen wir ihm sicher darin folgen. Hier mull
der Kern wieder die fir embryonale Zellen der betreffenden Pflanze
charakteristische Grofle besitzen. ¥Es kommt darauf an, vor der ersten
Teilung das Verhalten des Kernes festzustellen. Hieriiber 148t 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 Blattstiickchen von Pepe-
romia, Calandrinia, Bryophyllum wurden in Petrischalen auf feuchtem
FlieBpapier kultiviert und die Zellkerne in der Nihe und entfernter
von der Wunde gelegenen Zellen nach 2—8 Tagen an Hand- und Mikro-
tomschnitten untersucht. In der Ndhe der Wundfliche hatten Kern und
Nucleolus unverkennbar an Volumen zugenommen. Besser als Messungen
veranschaulicht das Textabb. 9. Ausdriicklich betonen méchte ich,
daB alle vergroferten Kerne ruhend und noch nicht in das Pro-
phasestadium getreten waren. Erwihnt sei, daB wie bei Laub- und
Lebermoosen auch hier Sammlung der Chromatophoren um den Kern
und Verkleinerung durch Teilung stattfindet. Bei Calandrinia trat keine
Kernteilung ein. Dagegen bildete sich bei Bryophyllum und Peperomia
stets ein Wundgewebe aus. Die beiden letztgenannten 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 findet das
Wachstum beider gleichzeitig statt, und es ist nicht méglich, von einem
kausalen Zusammenhang zu sprechen. Ebensowenig lalt sich etwas
iiber eine Verschiebung der Kernplasmarelation hier aussagen. Das
Plasma liegt um den Kern gehiuft und durchzieht in Stringen die
Vacuole, so daf3 an eine Volumberechnung nicht zu denken ist. Wir
miissen uns damit begniigen, festzustellen, daf Kern und Plasma
in regenerierenden Zellen auch der Phanerogamen eine Volumzu-
nahme erfahren. Wie bei den Moosen wird dann bei der Cambium-

6*
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bildung die KerngroBe auf die fiir embryonale Zellen typisch herunter
reguliert.

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

Abb. 10. Vergr. 1400 X. a) Protonemainitialzelle von Mnium. b) Kerne aus den Iunitialzellen
von Pottia iruncatula. ¢) Kerne aus gewohnlichen Zellen.

bare ,,Protonemainitialen’* vorhanden sind. Sie zeichnen sich durch
geringeres Volumen und kleinere Chloroplasten aus. CoRRENS (1899)
bemerkt gelegentlich einmal, daB auch die Kerne kleiner seien als die
der vegetativen Zellen. Dies trifft nach meinen Untersuchungen nicht
zu. Lassen sich Initialen tberhaupt morphologisch unterscheiden, so
ist der Kern und vor allen Dingen der Nucleolus stets grofler. Die
Verhaltnisse liegen bei den einzelnen Arten verschieden und scheinen
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auch vom Zustand der Pflanze abhingig zu sein. Diesen Moosen
mit Initialen stehen die von uns untersuchten ohne Initialen gegen-
itber. Bei ihnen werden die regenerierenden Zellen erst nach dem
Abtrennen des Blattes embryonal und vergroBern ihren Kern erst jetzt.

Die praformierten Protonemainitialen sind aber nicht einfach im
Embryonalzustand stehen geblieben. Sie sind vielmehr vergroBerte
embryonale Zellen, wie sie bei Lophocolea und Funaria erst nach dem
Abtrennen des Blattes sich ausbilden.

Zusammenfassung.

1. In regenerierenden Zellen von Laub- und Lebermoosen und auch
Phanerogamen verindern sich Lage und GroBe der Zellbestandteile.

Kern und Plasma nehmen deutlich an Volumen zu und wandern in
die Zellmitte. Die Volumenzunahme ist, die Laubmoose ausgenommen,
nur voritbergehend. Wahrend der ersten Zellteilungen werden Kern-
und Plasmamasse wieder auf die fiir die betreffenden embryonalen
Zellen typische Grofle herunterreguliert.

Im Gegensatz zu Kern und Plasma erfahren die Chloroplasten von
Beginn der Regeneration ab Verkleinerung durch anhaltende Teilung.
Sie sammeln sich um den Kern und werden durch daran anschlieBende
Wanderung an die Kern- bzw. Plasmapole bei der Zellteilung regel-
miBig verteilt.

Die mechanische Natur der Verlagerung samtlicher Zellbestandteile
durch das Plasma wird wahrscheinlich gemacht.

Die GroBenzunahme von Kern und Nucleolen ist bedingt durch
Stauung von Zucker.

2. Die beschriebenen Verinderungen bedeuten Verwandlung der aus-
gewachsenen Zelle in eine embryonale. Dies wird am Verhalten des
Kernes wihrend des normalen Zellwachstums erliutert. Insbesondere
sind auch in embryonalen Zellen siamtlicher untersuchten Moose die
Chloroplasten um den Kern gelagert und werden durch Wanderung an
die Kernpole regelmaBig auf die Tochterzellen verteilt.
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Erklirung der Tafel II.
Sémtliche Abbildungen nach dem Lebenden.
Vergroferung 1400fach. Fiir den Druck etwas verkleinert.
Lophocolea bidentata; erste Stadien der Regeneration.

a) Ruhende, ausgewachsene Zelle. b) Bildung von Plasmastringen. Wachs-
tum von Kern und Nucleolus. Beginn der Chromatophorenwanderung. c), d) Wei-
ter vorgeschrittene Stadien. e) Kern lingsgestreckt, Chromatophoren an die
Pole verlagert. f) Die ersten zwei Tochterzellen. Die Chromatophoren sind
bedeutend kieiner geworden. g) Teilung der Tochterzelle, die Chromatophoren
wieder an die Spindelpole verlagert. h) Nach der Kernteilung. Kern nur in der
rechten Zelle sichtbar,



