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Sieve-Tube Plastids and Plastid Filaments  o/Caryophyl lales  

On the Fine Structure and Distribution o] a Further Speci/ic Plastid 

Summary. Comparative investigations of 20 Centrospermae from 12 families 
revealed that a plastid with an electron-dense core and/or annular plastid filaments 
is typical for Caryophyllales. 

When the plastid membrane breaks down - -  it is most probable that this 
takes place artificially during the process of preparation and fixation - -  the plastid 
inclusions (core and annulus) disintegrate and in a whirl set free numerous 4 0 ~ 0  A 
wide filaments. These so-called plastid filaments spread over the sieve-tube lumen 
and through the sieve pores, but they always remain discernable from the plasmatic 
filaments of the sieve tubes. There is a theory on how the somewhat different 
inclusions of various species could have been differentiated in an ontogenetic and 
phylogenetic process. 

Sieve-tube plastids of Polygonum and Rumex (Polygonales) and of Plumbago 
have no plastid filaments. They contain starch. 

Einleitung 
Die Siebr6hren der  Monocoty len  en tha l t en  einen ftir sie charakte-  

r is t ischen P la s t i den typ ,  der  durch  die Ausbi ldung kei lfSrmiger Kr i s ta l lo ide  
wie sic zuers t  in den SiebrShren-Plas t iden  der  Dioscoreaceen en tdeck t  
wurden (Behnke, 1965, 1967), e indeut ig  gekennzeichnet  ist. Eine syste-  
mat ische  Bearbe i tung  nahezu aller Ordnungen der Monocotylen  (Behnke, 
1968, 1969a) sowie neuere erg/inzende Befunde an  Horcleum sativum 
(Buvat ,  1968) und  Butomus umbellatus (Behnke, unver6ff.)  - -  die elek- 
t ronenopt i sehen  Unte rsuchungen  umfassen d a m i t  inzwisehen 54 Ar ten  
aus 30 Fami l i en  - -  s tf i tzen die These vom einhei t l ichen Bau al ler  Sieb- 
rShren-Plas t iden  der  Monocotylen.  Wei ter f f ihrende Arbe i t en  an  den 
Po lycarp icae  (Behnke,  unver6ff.)  zeigen zudem, dab  P la s t iden  mi t  keil- 
fSrmigen Kr i s ta l lo iden  offenbar auf Monocotylen  beschr/ inkt  sind, und  
unte rs t re ichen  d a m i t  die Eigens t / indigkei t  dieser Unterklasse .  

* Erweiterter Teil einer Habilitationssctn-ift der Math.-Naturw. Fakult~t Bonn. 
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Die Siebr6hren der Polycarpicae und der iibrigen D i c o t y l e n -  soweit 
sie bislang untersucht wurden - -  speichern bevorzugt St~rke in zumeist 
strukturarmen Leukoplasten. Allerdings enthalten die Siebr6hren- 
Plastiden yon Tetragonia und Beta proteinhaltige Einschlfisse (Falk, 1964; 
Esau, 1965); beide Arten geh6ren zu den Centrospermen 1. Angeregt 
durch unsere Erfahrungen fiber die Verbreitung spezifischer Plastiden 
bei den Monocotylen haben wir eine Reihe yon Centrospermen-Familien 
auf den Feinbau ihrer Siebr6hren-Plastiden untersucht. Vor allem in der 
Ordnung der Caryophyllales ~ zeichnet sich inzwischen die systematische 
BegTenzung eines weiteren Plastidentyps ab, der sich durch ringf6rmig 
angeordnete Filamente yon allen anderen Plastiden unterscheidet. Ober 
erste Ergebnisse wird im folgenden berichtet. 

Material und Methode 

Dfinne L~ngsschnitge durch junge oder ausdifferenzierte Sprol3abschnitte, 
Blatt- oder Bliitenstiele yon Aerva 8candens Wall., Alluaudia humbertii Choux, 
Boussingaultia baselloides H. B.K.,  Celosia argentea L., Cucubalus bacci/er L., 
Dianthus caryophyllus L., Hablitzia tamoide8 M. Bieb., Lychnis ehalcedonica L., 
Mirabilis longiflora L., Peres]~ia grandiflora Haw., Phytolacca acinosa Roxb., 
Phytolacca dioica L., Pisonia brunoniana Endl., Plumbago europaea L., Polygonum 
bistorta L., Portulacaria a/ra Jacq.-Speekbaum, Rumex patientia L., Sceletium 
namaguense L. Bol., Silene cucubalus L. und Trichostigma peruvianum H. Walt. 
wurden in 4,5% phosphatgepuffertem Glutaraldehyd, cacodylatgepufferter Para- 
formaldehyd-Glutaraldehyd-L6sung (Karnovski, 1965) oder in cacodylatgepuf- 
ferter Acrolein-Glutaraldehyd-L6sung (Hess, 1966) fixiert, mit 1,5% gepufferter 
Os04-L6sung nachbehandelt und nach Aceton-Entw~sserung in Vestopal W oder 
Epon-Araldit (Mollenhauer, 1964) eingebettet. Die mit Phosphorwolframs~ure und 
Uranylacetat am Block und mit Bleicitrat am Schnitt kontrastierten Pr~parate 
gelangten in einem Siemens Elmiskop I A zur Auswertung ~. 

Ergebnisse und Diskussion 

Wie aus ]ichtoptischen Arbeiten bekannt ist, speichern die Sieb- 
r6hren-Plastiden von Beta nur selten St~rke und sind dutch einen kon- 
trastreichen Ring, der nach Jodjodkali und Bromphenolblau Eiweii3- 
reaktionen gibt, deutlich yon anderen Plastiden zu differenzieren (Esau, 
1934, 1965). Elektronenoptische Aufnahmen dieser Plastiden zeigen, dab 
sich die ringf6rmigen Einschlfisse aus zahlreichen Einzelfilamenten zusam- 
mensetzen; das Unverm6gen, diese Plastidenfilamente nach KMnOa- 
Fixierung darzustellen, bestiitigt indirekt die histochemischen Protein- 
reaktionen (Esau, 1965). Bereits vorher beschrieb Falk (1964) in Tetra- 
gonia-Siebr6hren den Feinbau gleichartiger Plastiden und best~tigte 

1 Alle systematischen Gliederungen nach Takhtajan (1959). 
2 Mit freundlicher Unterstiitzung der Stiftung Volkswagenwerk, die dem Bota- 

nischen Institut das Siemens Elmiskop I A zur Verffigung stellte. Frau Christa 
Grabert danke ich fiir zuverliissige Mitarbeit. 
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durch wechselnde Schnittebenen und -richtungen die auf Grund licht- 
optischer Untersuchungen gewonnene Vorstellung vom ringfSrmigen 
Aufbau der Plastideneinschliisse. 

Unter den hier bearbeiteten Centrospermen enthalten alle 17 Caryo- 
phyllales aus l0 Familien SiebrShren-Plastiden vom gleiehen Bauprinzip, 
w/~hrend die Beispie]e aus den Polygonales und Plumbaginales Leukopla- 
sten nach dem einfachen Dicotylen-Typ ausbilden (vgl. Tabelle und Abb. 1 
bis 9). Ffir die SiebrShren-Plastiden der Caryophyllales erscheint somit 
ein ringfSrmiger EinschluB ebenso charakteristiseh wie ffir die Mono- 
eotylen-SiebrShren die keigSrmigen Kristalloide. 

TabelIe. Die SiebrShren-Plastiden der Centrospermen. (System naeh Takhtajan, 1959) 

Plastiden mit zentralem 
Einschluft und/oder 
P~ingfilamenten 
(s. Abb. 1--3 und 7 4 )  

St~rkespeichernde 
Leukoplasten ohne 
Ringfilamente 
(s. Abb. 6) 

Caryophyllales 
(1) Phytolaccaceae 

(5) Nyctaginaceae 

(6) Didiereaceae 
(7) Caryophyllaeeae 

(10) Amaranthaceae 

(11) Chenopodiaceae 

(13) Aizoaeeae 

(14) Cactaeeae 
(15) Portulaeaeeae 
(16) Basellaceae 

Phytolacca dioica 
Phytolacca acinosa 
Trichostigma peruvianum 
M irabilis longiflora 
Pisonia brunoniana 
Alluaudia humbergi 
Cucubalus bacci/er 
Dianthus caryophyllus 
Lychnis chalcedonica 
Silene cucubalus 
Aerva scandens 
Celosia argentea 
Beta vulgaris (Esau, 1965) 
Hablitzia tamoides 
Tetragonia expansa (Falk, 1964) 
Sceletium namaquense 
Pereskia grandi]lora 
Portulacaria a]ra 
Boussingaultia baselloides 

Polygon~les 
Polygonaceae Polygonum bistorta 

Rumex patientia 

Plumbagin~les 
Plumbaginaceue Plumbago europaea 

Freilich gibt es auch hier individuelle Abweichungen vom willkiirlich 
festgelegten Grundtyp mit einem einfachen Fflamentring. W/thrend 
A erva, U elosia und Hablitzia (Abb. 7--9) diesem ,, Tetragonia- Beta- T y p  " 



Abb. 1- -6  
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folgen, enthalten Phytolacca (Abb. 4), Trichostigma, Mirabilis, Pisonia, 
Alluaudia, Cucubalus, Dianthus (Abb. 1), Lychnis, Silene, Sceletium 
(Abb. 2), Peres]cia, Portulacaria und Boussingaultia in der Regel zus/ttz- 
rich - -  selten ausschliel31ich - -  zentrale Einsehliisse yon kugeliger oder 
scharf kantiger (Abb. 1) Gestalt. 

Um den Untersehied zwischen beiden Plastidenmodifikationen besser 
herauszustellen, baben wit begonnen, ihre ontogenetische Entwicklung 
zu erfassen. Die bisherigen Ergebnisse verdeutliehen zwar, dab die 
Plastidendifferenzierung mit der Ausbildung des zentralen Einsehlusses 
beginnt in dessen unmittelbarer N~he dann die Plastidenfilamente ent- 
stehen. Andererseits zeigen alle bislang effagten jungen Plastiden yore 
einfachen Bautyp bereits die fertigen Fflamentringe (Abb. 7--9). Eine 
befriedigende Antwort fiir unsere Fragestellung sehen wir hierin jedoch 
noch nieht. Die Untersuchungen werden an dieser Stelle fortgesetzt. 

Wie bei den Monoeotylen (vgl. Behnke, 1967, 1969a) haben die jungen 
Plastiden eine langgestreekte amSboide Gestalt. Die sps zentralen 
Einsehltisse liegen an einem Pol, der schwanzf5rmige Teil wird allm~hlich 
verkiirzt (Abb. 8, 9), bis im Endstadium die /tugere Begrenzung der 
Plastiden durch die grSgte Ausdehnung des Filamentringes bestimmt 
wird. Aufnahmen von versehieden angesehnittenen Plastiden, in denen 
der Filamentring quer und sehr~g getroffen wurde (Abb. 7, 8; vgl. Falk, 
1964; Esau, 1965), verdeutliehen, dal3 die endgiiltige I~ingform bereits 
in jungen Plastiden vorhanden ist. 

Noeh nieht ausdifferenzierte Plastiden von Hablitzia (Abb, 7--9) 
enthalten in ihrer Matrix zahlreiehe Tubuli, die im Laufe der onto- 
genetiseh bedingten Abrundung der Plastiden offenbar eingesehmolzen 
werden - -  vgl. aueh die Ausbildung yon Vesikeln in jungen Plastiden 
der Monoeotylen (Behnke, 1969a). Im Innern des Filamentrings liegen 
sehr regelm~gig einige freie Thylakoide (Abb. 8, 9, T). Esau (1965) bildet 

Abb. 1. Dianthus ~aryophyZtus: SiebrShre mit Pl~smafil~men~en (Fs) und zahlreichen 
Plustiden (P), die ringf5rmig (r) angeordnete Plastidenfilamente (Fp)und einen 
elektronendichten ZentralkSrper (z) enthalten. Glutaraldehyd/Vestopal, 24000:1 

Abb. 2. Scdetium namaquense: Zwei SiebrShren-Plastiden (P) mit Zentralk5rper (z) 
und zu einem Ring (r) vereinten Plastidenfilamenten (Fp). Paraformaldehyd- 

Glutaraldehyd/Epon-Araldit, 35000:1 

Abb. 3 u. 4. Phytolacca dioica: SiebrShren-Plastiden mit rundem ZentralkSrper (z) 
und nur wenigen Plastidenfilamenten. Geringfiigige St~rkeablagerungen (S). 

Acrolein- Glutaraldehyd/Epon-Araldit, 35000:1 

Abb. 5. Phytolacca acinosa: SiebrShren-Plastide mit mehreren St~rkek5rnern (S). 
Glutar~ldehyd/Vestopal, 35000:1 

Abb. 6. Rumex patienta: SiebrShren-Plastide (P) mi~ St~rke (S). M Mitochondrium. 
Acrolein-Glutaraldehyd/Epon-Araldit, 35000:1 
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Abb. 7--9. Hablitzia tamoides: Junge SiebrShren-Plastiden mit bereits fertig aus- 
gebildetem Ring (r) aus Plastidenfilamenten (Fp). Ring in Abb. 7 quer, in Abb. 8 
schr~g angeschnitten. Im Plastidenzentrum einige Thylakoide (T). Acrolein- 

Glutaraldehyd/Epon-Araldit, 40000: 1 

Abb. 10. Aerva scandens: Die Siebpore (SP) zwischen zwei SiebrShrengliedern wird 
von Plastidenfilamenten (Fp), die sich aus einem Wirbe115sen, vSllig eingenommen. 
ER Endoplasmatisches Reticulum. Acrolein- Glutaraldehyd/Epon-Araldit, 50 000:1 

Abb. 11. Portulacaria a/ra: Plastidenfilamente (Fp) 15sen sich vom ZentralkSrper (z) 
geplatzter Plastiden und ordnen sich voriibergehend wirbelartig an. Fs SiebrShren- 
Plasmafilamente; Mp Reside der Pl~stidenhiillmembran. Par~formaldehyd- 

Giutaraldehyd/Epon-Araldit, 65000:1 



Abb. lOu .  l l  
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in Beta (wie Hablitzia eine Chenopodiacee) gleichfMls innere Membranen 
im lichten Plastidenzentrum ab. 

Wenn die Hfillmembran ausdifferenzierter Plastiden platzt - -  und 
das t r i t t  bei den hier nicht auf jede Species neu eingestellten Reihen- 
fixierungen eher ein Ms bei Einzeluntersuehungen - - ,  breiten sieh die 
Plastidenfilamente fiber die SiebrShre aus und durchsetzen auch die 
Siebporen (Abb. 10). In Plastiden mit zentrMen Einsehlfissen 16sen sieh 
zun/~chst die freien Filamente ab, ehe die Aufloekerung der ZentrM- 
kSrper beginnt. Die dichten Filamentringe und die zentrMen Einschlfisse 
entlassen sehlie$1ich in einer wirbelartigen Auffaserung die einzelnen 
Plastidenfilamente in das SiebrShrenlumen (Abb. 10, 11 ; vgl. Falk, 1964). 
Stets sind die Plastidenfflamente ( Z 40--60 A) auf Grund ihres Dureh- 
messers yon den Siebr5hren-Plasmafilamenten zu unterscheiden, deren 
kleinster Durchmesser etwa 80 A betr/~gt (vgl. Behnke, 1969b). Noch in 
den Siebporen ist eine Unterscheidung zwischen Plastidenfflamenten 
und Plasmafilamenten mSghch. In vielen F~llen verstopfen die Zentral- 
k6rper der Plastiden oder die yon ihnen abgegebenen Fflamente die 
Siebporen (Abb. 10). 

Beobachtungen yon Filamentwirbeln mit und ohne ZentrMkSrper 
(Abb. 11) in ein und derselben Siebr6hre sowie der Umstand, daft die 
Plastidenfilamente in den zentralkSrperfreien Wirbeln zahlreicher, 1/~nger 
und dichter erscheinen, unterstfitzen die These einer direkten AuflSsung 
und Entwirrung der zentralen Einschlfisse in spirahg angeordnete 
Filamente. Ein gleichartiger Vorgang k5nnte auch zumVerst/~ndnisder 
beiden Plastidenmodifikationen in den Caryophyllales beitragen: Unter 
der (noch unbewiesenen) Voraussetzung, da$ die Plastidenfflamente Mler 
beschriebenen Arten aus einem ZentrMkSrper entstehen, wfirde dieser 
bei Beta, Tetragonia, Aerva, Celosia und Hablitzia im Zuge der Ontogenie 
v511ig in der Ringbildung aufgehen, w~hrend bei den anderen Arten 
- -  evtl. phylogenetisch bedingt - -  seine Auf16sung und damit die Ring- 
dichte unterschiedlich welt fortgeschritten w/s - -  Es ist zudem vor- 
stellbar, daI~ die zentrMen Einschlfisse mit den von ihnen abgegebenen 
Filamenten rotieren (die Wirbel implizieren praktisch diese Vorstellung) 
und in vSlliger AuflSsung der ZentrMk5rper, bei maximaler Rotation, 
die Filamente gegen die Plastidenhfille drfieken, wo sic sieh dann M1- 
m~hlich zum Ring verdiehten. - -  

Am Beginn einer Entwicklungsreihe st/~nden dann die Plastiden yon 
Phytolaeca. Ph. dioiea enth/~it SiebrShren-Plastiden mit einem runden 
ZentralkSrper, der erst eine begrenzte Zahl von Filamenten abgegeben 
hat (Abb. 3). Daneben werden hier noch geringe Mengen yon SiebrShren- 
st/irke gespeiehert (Abb. 4, S). Weitaus mehr St/~rke enthMten die Sieb- 
r5hren-Plastiden yon Phytolaeca acinosa (Abb. 5, S); hier treten die 
Plastidenfilamente gelegentlich so welt zurfick, daft die Plastiden leicht 
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m i t  den  s t ~ r k e h a l t i g e n  L e u k o p l a s t e n  der  i ib r igen  D i c o t y l e n ,  wie  wi r  sic 

z . B .  bei  Polygonum u n d  Rumex (Abb.  6) f anden ,  zu  v e r w e c h s e l n  sind.  

I n  ke ine r  a n d e r e n  F a m i l i e  de r  Ca ryophy l l a l e s  e n t d e c k t e n  wi r  b i s lang  

SiebrShrenst i~rke.  

Unsere Untersuchungen fiber Feinbau und Verbreitung der SiebrShren-Plastiden 
zeigen, dab es neben den st~rkespeichernden Plastiden noch mindestens zwei 
Modifikationen gibt, die man wahrscheinlich bestimmten Pflanzengruppen zuordnen 
kann - -  den Ylonoeotylentyp (Behnke, 1969a) and den hier ffir die Caryophyllales 
besehriebenen Typ. Sic wollen nieht als Unterstfitzung oder Widerlegung des einen 
oder anderen natfirlichen Systems aufgefa]t werden - -  wir sind uns der Gefahren 
einer solchen Deutung durchaus bewul3t (vgl. YIerxmfiller, 1967) - - ,  kSnnen aber 
dem Systematiker in manchen Fragestellungen als zus~tzliche Information dienen. 
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