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wahrscheJnlich gemacht werden. Der Prim~irprozeB ist 
vermutlich in allen F~llen der Stog yon Elektronen 
auf Neutralmolektile. Bei s e h r  geringen Energien 
werden die Elektronen elastisch reflektiert, h6here 
Energien ffihren zur Anregung und Ionisierung der 
Molekfile. Bei genfigend hohen Energien k6nnen die 
Reaktionen im Plasma also tiber angeregte Molekfile, 
Molekfil-Jonen oder fiber durch Rekombination ent- 
standene hochangeregte Molekfile bzw. die Zerfalls- 
produkte dieser drei m6glichen Spezies veflaufen. 
Sowohl bei den Kohlenwasserstoffen wie bei den 
Athern und Halogenverbindungen ist es m6glich, auf 
Grund der Reaktionsprodukte zwischen den ver- 
schiedenen Reaktionsm6glichkeiten zu unterscheiden. 
Bei den Kohlenwasserstoften ist das Auftreten yon 
Benzylradikalen im Plasma spektroskopisch wahr- 
scheinlich gemacht worden [t 1]. Aueh die Reaktions- 
produkte sprechen ffir ein intermedi~ires Auftreten 
yon Radikalen, die dann mit Neutralmolekfilen unter 
Abspaltung eines Protons oder eines Alkylrestes rea- 
gieren. Da jedoch im Plasma andere Produkte ent- 
stehen als bei der Photolyse, verl~uft die Reaktion 
vermutlich nicht fiber ein angeregtes, sondern tiber 
ein durch Rekombination entstandenes hochan- 
geregtes Molekfil. Ein Reaktionsablauf tiber das 
Benzylkation ist wegen der beobachteten gerJngen 
Selektivit~t unwahrscheinlich. 
Bei den aromatischen Athern spricht die auger- 
ordentliche Selektivit~t bei der Wanderung der 
Alkylgruppe gegen einen radikalischen Mechanismus. 
Das alleinige Auftreten yon para- und ortho-Alkyl- 
phenol l~iBt sich besser mit einem ionischen Mechanis- 
mus vereinbaren. Derartige Alkyl~ither-Alkylphenol- 
Umlagerungen sind in der fltissigen Phase bekannt 
und verlaufen bei sekund~iren Alkylgruppen unter 
Lewiss~iurekatalyse, bei tertifiren schon beim Er- 
w~irmen. Prim~ire Alkylgruppen wandern nicht, 
doch erscheint unter den Bedingungen der Plasma- 
reakfion auch eine Wanderung prim~trer Alkylgrup- 
pen m6glich. In AnMogie zu den Umlagerungen in 
flfissiger Phase, die nach einem ionischen Mechanis- 
mus verlaufen, darf man annehmen, dab die Um- 
lagerungen im Plasma am Molektilion erfolgen. 
Bei der Umsetzung yon Tetrachlorkohlenstoff zerf~illt 
vermutlich das angeregte Molektil unter Abspaltung 
eines Chloratoms in das Trichlormethylradikal, das 
entweder zum Hexachlor~ithan dimerisiert oder unter 
erneuter Chlorabspaltung in Dichlormethylen tiber- 

geht [t2, 13]. Aus dem Hexachlorfithan und dem 
dutch Dimerisierung des Dichlormethylens gebildeten 
Tetrachlor~ithylen entstehen dann durch  erneute An- 
regung oder durch Reaktion mit Dichlormethylen die 
anderen, nur in geringen Mengen auftretenden Reak- 
tionsprodukte. 
Obwohl alle Schlfisse auf den Reaktionsmechanismus 
mit gr6Bter Vorsicht gezogen werden mfissen, maehen 
die Reaktionsprodukte in einem Fall den Ablauf fiber 
ein hochangeregtes Molekfil, im anderen fiber ein 
Molekfilion und im dritten fiber ein angeregtes Mole- 
kfil wahrscheinlich. Es ist daher nicht m6glich, alle 
Plasmareaktionen nach dem gleichen Schema zu for- 
mulieren, vielmehr mul3 bei jeder Umsetzung unter- 
sucht werden, welches der m6glichen instabilen Zwi- 
schenprodukte eine Schlfisselrolle spielt. 
Die hier angeftihrten Plasmareaktionen zeigen alle 
relativ gute Ausbeuten, die durch Optimierung der 
Reaktionsbedingungen sicher oft noch verbessert wer- 
den k6nnen, und Ifihren zu einheitlichen Produkten 
oder Mischungen aus wenigen Komponenten. Da die 
Umsetzungen im Plasma vielfach andere Verbindun- 
g e n  liefern als die Photolyse oder Pyrolyse und der 
apparative Aufwand nur gering ist, verdient die Plas- 
machemie auch pr~tparatives Interesse und es ist an- 
zunehmen, dal3 solche Umsetzungen in den kommen- 
den Jahren als Synthesem6glichkeit in zunehmendem 
MaBe an Bedeutung gewinnen werden. 

Herrn  Dr. W. RIEeE, I n s t i t u t  ftir Spektrochemie,  Abt .  Massen- 
spekt rometr ie ,  Dor tmund ,  danken  wir  ftir die Aufnahme und  
Deu tung  der Massenspektren,  der Deutsehen Forschungsgemein-  
schaft  und dem Fonds der  chemischen Indus t r i e  fiir f inanzielle 
Unte rs t t i t zung  dieser Arbei ten.  
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Morphogenese in Gewebe- und Zellkulturen 

J .  REINERT 

Pflanzenphysiologisches Institut der Freien Universit~tt Berlin-Dahlem 

Zellen h6herer Pflanzen sind deshalb ffir morpho- 
genetische Untersuchungen geeignet, weil sic - -  Jm 
Gegensatz zu den tierischen Zellen h6herer Tiere - -  
in der Lage sind, neue Organe oder sogar voll- 
st~indige Pflanzen zu bilden, auch wenn sic in vitro 
kultiviert werden. DerartJge Kulturen gestatten 
eine weitgehende Kontrolle /iul3erer Faktoren und 

darfiber hinaus k6nnen Korrelationen ausgeschaltet 
werden, welche bei intakten Pflanzen die Versuchs- 
bedingungen sehr komplizieren k6nnen. Das gilt be- 
sonders ffir die apikale Dominanz, d .h .  den Einflul3 
der embryonalen Gewebe in SproB- und Wurzelspitze 
auf das Wachstum und die Differenzierung der 
basalen Teile. 
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Die Bedeutu~lg vorl Zell- bzw.  v o n  G e w e b e k u l t u r e n  fiir Un te r -  
s u c h u n g e n  fiber die F o r m  u n d  Ges ta l t  v o n  P f l anzen  ist  scholl  vor  
65 J a h r e n  y o n  HABERLANDT [I]  m i t  i i be r r a schende r  S icherhe i t  
i n tu i t i v  erfaBt  u n d  k la rges te l l t  worden .  HABEI~LA~'DT w a r  d a m a l s  
abe r  n i ch t  in  der  Lage ,  seine V o r a u s s a g e n  zu beweisen,  weil er m i t  
ungee igne ten  O b j e k t e n  u n d  u n t e r  u n z u r e i c h e n d e n  V o r a u s s e t z u n g e n  
arbe i te te .  E r  expe r imen t i e r t e  m i t  spezia l is ier ten,  ch lo rophy l l -  
ha l t i gen  Zellen, Ob jek ten ,  de ren  K u l t u r  a u e h  j e t z t  noch  Schwier ig-  
ke i ten  m a e h t .  A u c h  feh l ten  i b m  W a e h s t u m s f a k t o r e n .  W e n n  m a n  
heu te  die un te r seh ied l i ehs t en  Gewebe aus  hiJheren Pf lanzen  kul t i -  
v ieren  k a n n ,  d a n n  b e r u h t  das  haupts~ichl ich auf  der  V e r w e n d u n g  
v o n  E x p l a n t a t e n  m i t  e m b r y o n a l e n  Zellen u n d  auf  der  T a t s a c h e ,  
d a b  Ileben A u x i n e n  noch  andere  W a c h s t u m s f a k t o r e n  zur  Ver- 
f i igung  s tehen.  

Niihrmedien 

Gewebe- und Zellkulturen aus Pflanzen wachsen in 
der Regel auf einfaehen, chemisch eindeutig definier- 
ten N~ihrmedien, die Zucker, N~ihrsalze, Spuren- 
elemente und Anxine enthalten, dazu k6nnen noch 
Hormone, Aminos~turen und Vitamine kommen. Es 
besteht also ein wesentlicher Unterschied zu den 
Zellen h6herer Tiere, die in der Regel nur in N~hr- 
medien kultiviert werden k6nnen, die komplexe Kom- 
ponenten enthalten. 
Die Regel, daft Gewebe und Zellen auf einfachen, syn- 
thetischen N~ihrbaden wachsen, trifft allerdings nur 
ftir die zweikeimbl~tttrigen Pflanzen zu. Gewebe und 
Zellen aus Monokotylen konnten bisher nur dann 
zeitlich unbegrenzt in Kultur  gehalten werden, wenn 
die erwfihnten einfachen Medien durch komplexe 
Komponenten,  z.B. KokosnuBmilch, Malz- oder Hefe- 
extrakt ,  erg~inzt wurden [2]. 

z.B. durch die Pfropfung von Cichorienknospen auf 
Gewebekulturen aus dem Sprol3 der gleichen Pflanze 
induziert worden. Unter der Pfropfung stieg zuerst 
die Zahl der Mitosen an und erst dann entwickel- 
ten sich daraus Reihen tracheidaler Zellen [6]. Das 
gleiche liel3 sich auch durch lokalisierte Zufiihrung 
yon Auxin und Rohrzucker zu homogen parenchy- 
matischen Kulturen aus Fliedersprossen erreichen [7]. 
Nit denselben Objekten ist sp~iter gezeigt worden, 
dab durch das Mengenverh~tltnis von Auxin und Rohr- 
zucker such festgelegt werden kann, ob Tracheiden- oder 
Phloemzellen entstehen. Unterschiedliche Auxin-Kon- 
zentrationen (0,05 rag/l, t mg/1) resultierten iiberdies 
in einer untersehiedlichen Lokalisierung der traehei- 
dalen Zellen, d.h. diese entwickelten sich bei geringer 

Z el/di//ere~zieru~g und Histogenese 

Die Gewebe und Zellen, die sich auf, oder im Falle 
von Suspensionen in den N~ihrmedien entwickeln, be- 
stehen zum gr613ten Teil ans parenchymatischen, 
vakuolisierten Zellen, zwischen denen h~tufig kleine 
embryonale Regionen oder gr6Bere, Kambium-~ihn- 
liche Zonen, in vielen F~tllen aber auch weitgehend 
differenzierte Elemente liegen. Das k6nnen sowohl 
einzelne Tracheiden, wasserleitende Zellen mit ver- 
holzter Wand (Fig. t), als auch regelreehte Biindel aus 
Phloemzellen, Elemente des Assimilattransportes, und 
Traeheiden sein. Die Kulturen k6nnen also aus sehr 
unterschiedlichen Zellen bestehen, fiir deren Differenzie- 
rung immer zwei Phasen ben6tigt werden. Zuerst kommt  
es zur Dedifferenzierung im urspr/inglichen Explantat  
und zur Bildung teilungsffihiger Zellen, die sieh nur 
dureh ihre Vakuolen von denjenigen in den Meriste- 
men intakter  Pflanzen unterscheiden [3]. Dabei 
k6nnen praktisch alle lebenden Zellen, selbst so weit- 
gehend spezialisierte Typen wie Collenehymzellen und 
schon teilweise verholzte Faserzellen wieder reem- 
bryonalisiert werden [4, 5]. Erst  in der zweiten Phase 
entstehen durch erneute Differenzierung die speziali- 
sierten Zelltypen. Viele Gewebekulturen sind also per 
se gute Beispiele ftir die weitgehende Erhaltung der 
Potenzen und fiir die Plastizit~it der Form yon 
Pflanzenzellen. Es ist aber andererseits so, dab in 
den Kulturen bei weitem nicht die Variationsm6g- 
lichkeiten beobachtet  werden, die fur die Differenzie- 
rung der Zellen intakter Pflanzen bekannt  sind. 
Diese Differenzierung kann durch verschiedene Fak- 
toren kontrolliert werden. Tracheidale Zellen sind 

Fig. 1. T raehe ida le  Zellen im P a r e n c h y m  y o n  Kul tu re i l  aus  H a p l o -  
p a p p u s -  Ke iml ingen  

Konzentration in unmittelbarer N~the, bei der h6heren 
dagegen in einiger Entfernung vom Oft der Zufiih- 
rung [8]. Neben Auxinen und Rohrzucker hat sich an 
anderen Objekten, Karotten- [9] und Tabakge- 
webe [t0], das Kinetin (6-Furfurylaminopurin) als 
determinierender Faktor  erwiesen und zwar 16ste es in 
beiden F~tllen eine Steigerung der Zahl lignifizierter 
Zellen aus. Andererseits konnte mit  der gleichen Ver- 
bindung, genau so wie mit Auxin, aber auch die 
Bildung verholzter Zellen in Kulturen aus Tabak-  
geweben gehemmt werden [ i l l .  Die Wirkung von 
Hormonen und yon anderen Faktoren ist also variabel 
ulld trifft nicht fiir alle Kulturen in der gleichen Weise 
zu. Mit diesen Ergebnissen steht die Beeinflussung der 
Differenzierung durch diese Verbindungen fest, es ist 
aber bis jetzt kaum zu entscheiden, ob die Hormone 
dabei direkt oder nur mittelbar fiber die Induktion 
der Teilungsf~ihigkeit der Zelleu wirksam werden 
[ t t ,  t2]. 

Organogenese 

Sehr viel spektakul~irer als die Differenzierung von 
einzelnen Zellen oder yon Zellgruppen ist die Bildung 
von Organen und ganzen Pflanzen. Derartige Regene- 
rationen sind - -  bedingt durch die Vorteile bei der 
Kultur  --haupts~tchl ich an Kulturen aus dikotylen, 
abet nur in wenigen F~illen an Geweben aus mono- 
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Fig. 2. Wurze ln  a n  einer K a r o t t e n k u l t u r  

Fig.  3. Medianer  S c h n i t t  d u r c h  eine junge  Wurze l  a n  einer Gewebe-  
k u l t u r  aus  E r b s e n w u r z e l n  

Fig.  4. B i l dung  mer i s t emaf i s che r  Z e n t r e n  in  P a r e n c h y m z e l l e n  voi1 
K a r o t t e n k u l t u r e n .  Die begrenz te~ ,  embryo l l a l en  Zonen entwickelr~ 
sich spfi ter  zu  W u r z e l m e r i s t e m e n  

Fig.  5. Bl t i ten u n d  Bl f i t enknospen  a n  zwei J a h r e  aI ten K u l t u r e n  
aus  B l~ t t e rn  von  Crepis capillaris 

kotylen Pflanzen beobachtet worden. Am h~tufigsten 
kommt es zur Wurzelbildung; dabei ist es gleich- 
giiltig, ob das verwendete Explantat  aus einer Wur- 
zel oder aus einem SproB stammt.  Die meist regellos 
fiber die Oberfl~che der Kulturen verteilten Wurzeln 
sind monopolar, d.h. ihre Basis endet blind im Paren- 
chym der Kulturen (Fig. 2 und 3). Das Wurzelmeri- 
stem und die darunter liegenden Waehstums- und 
Differenzierungszonen sind fast immer normal gebaut 
und unterscheiden sich kaum yon denjenigen intakter  
Pflanzen. 

Seltener als Wurzeln entstehen Knospen, BlOtter oder 
unbewurzelte Sprosse an Gewebekulturen. Es liegen 
deshalb auch weniger sichere Beobachtungen fiber 
ihre morphologischen und anatomisehen Eigenschaften 
vor. An mehreren Objekten, Kulturen aus Tabak- 
pflanzen [t 3] und aus jungen Sequoiast~tmmchen [t4], 
sind abet  monopolare Sprosse mit  normaler Struktur 
nachgewiesen worden. Daneben k6nnen allerdings 
auch an anderen Kallusgeweben, z.B. aus den Blattern 
von Agaven oder aus dem Parenchym von Tabak-  
stengeln, Strukturen gebildet werden, die nur noch 
als knospenartig bzw. als blattartig bezeichnet werden 
k6nnen [15, 16]. In wenigen Fallen, z.B. an Kulturen 
aus Convolvolus-Wurzeln [17] und aus Karot ten [t8] 
sind Wurzeln und Sprosse am gleichen Objekt fest- 
gestellt worden. 

Alle diese Organe entstehen nur selten aus praexistie- 
renden Anlagen, ihre Primordien werden also de novo 
gebildet. Bei ihrer Entstehung kommt  es genau so 
zuerst zur Dedifferenzierung und dann zur Re- 
embryonalisierung von Gruppen reifer Zellen, wie es 
schon far die tracheidalen Elemente beschrieben wor- 
den ist, und es entstehen kleinere Meristeme (Fig. 4), 
deren Zellen stark protoplasmahaltig sind und auf- 
fallend grol3e Kerne haben [3, t7]. Vermutlich wird 
erst danach determiniert, ob Wurzel- oder SproB- 
anlagen aus diesen Zellgruppen entstehen. Erst einige 
Zeit nach der Anlage der Meristeme zeigt sich auch die 
Polarit~it der L~ingsachsen dieser, sich organisierenden 
Primordien; sie deckt sich mit der Richtung der Spin- 
delfasern der Mitosen. 

Wurzeln und Sprosse entstehen oft spontan an Ge- 
webekulturen, auch wenn diese auf den einfachen, 
basalen Medien nach WHITE oder GAUTHERET wach- 
sen. Das gleiche trifft aber nicht far die Bildung von 
Bliiten bzw. von Adventivembryonen zu, sie ben6tigen 
andere Bedingungen. Die Entstehung von Blfiten- 
primordien in vitro und deren Weiterentwicklung zu 
vollstandigen Blt~ten (Fig. 5) ist erst vor relativ kur- 
zer Zeit zum ersten Mal an Segmenten aus Tabak-  
stengeln beobachtet women [t9, 20]. Bei diesen Unter- 
suehungen entstanden Bliiten nur an alteren Seg- 
menten, die blt~hreif waren, aber noeh keine Primor- 
dien hatten. An Geweben aus jfingeren Teilen ent- 
wickelten sich jedoch nur vegetative Knospen. Ober 
die Entwicklungsgeschichte dieser Bltitenanlagen lie- 
gen noeh keine exakten Befunde vor, es ist aber an- 
zunehmen, dab sie ~hnlich verl~uft wie die anderer 
monopolarer Regenerate. Bltitenbildung in vitro ist 
neuerdings auch an Kulturen aus anderen Kurztags-  
und Langtags-, sowie aus kaltebedtirftigen Pflar~zen 
beobachtet  women. Dabei ist es gelungen, Bltiten- 
primordien durch K~ilteperioden [2t ] bzw. durch ge- 
eignete Lichtzyklen [22] zu induzieren. 
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Embryogenese 

Die Bildung von Adventivembryonen in somatischen 
Zellen yon Gewebekulturen beginnt ebenfalls mit  der 
Dedifferenzierung und Reembryonalisierung paren- 
chymatischer Zellen, danach verl~iuft sie aber anders 
als die Entwicklung der monopolaren Organe. Am 
bekanntesten ist das Verhalten der Zellen aus Karot-  
tenwurzeln, in denen Embryonen entstehen, deren 
Entwicklungsstadien in frappierender Weise den- 
jenigen ~hneln, die nach der Befruchtung von Eizellen 
gebildet werden [23--25_~. Diese Form tier Embryo-  
genese l~iuft nicht nur in Karottenzellen ab, sondern 
sie ist jetzt ffir Arten aus verschiedenen Gattungen 
nachgewiesen worden E261. Die F~thigkeit zur Em- 
bryobildung, die sich in besonders s tarkem MaBe in 
Kulturen aus Embryonen yon Wildkarotten aus- 
pr~tgt [241, diirfte also eine weitverbreitete, vielleicht 
sogar eine fundamentale Eigenschaft somatischer 
Pflanzenzellen sein. Mit diesen Befunden ist auch 
eines der weitgehendsten Postulate HABERLANDTS ~11 

zur Totipotenz in vitro kultivierter Zellen verifiziert 
worden, n/tmlich ,,die ki~nstliche Erzeugung yon 
Embryonen in vegelativen Zdlen". 
Auf Grund des Verlaufes der Entwicklungsgeschiehte 
der Embryonen ist postuliert worden, dat3 sie aus 
einzelnen Zellen in den Karottenkulturen entstehen. 
Entscheidend fttr diese Annahme war das Muster der 
Zellteilung bei der Embryoentwicklung - -  es deckte sich 
weitgehend mit dem Verlauf der Zellteilung bei der 
Entwicklung von befruchteten Eizellen - -  und die Tat-  
sache, dab proembryonale Stadien, genau so wie die 
Ei-fihnlichen Zellen, aus denen sie sich mit  groBer Wahr- 
scheinlichkeit entwickelt haben, von einer verst~trkten 
Zellwand umschlossen waren [23,271 (Fig. 6--9). 
Sehr viel weitergehende Folgerungen sind aus Be- 
obachtungen an Suspensionen gezogen worden, die 
aus Einzelzellen und Zellaggregaten bestanden [281. 
Danach entwickeln sieh isolierte Einzelzellen unmittel- 
bar durch Segmentierung ohne Kallusbildung zu 

embryo-ahnlichen Gebilden und diese dann weiter zu 
normalen Pfi~nzchen; also ein direkter Weg der Ent-  
wicklung einer Pflanze aus einer isolierten Einzelzelle 
ohne die Beteiligung anderer Zellen. Nachdem auI 
M~ngel bei der Beweisftihrung Itir diese Annahme 
hingewiesen worden ist - -  die Einzelzellen in den 
Suspensionen teilen sich in der Regel nieht [ 2 9 1 -  

Fig. 6. Ei-fihnliche, embryonale Zelle mit verdickter Zellwand aus 
Karottenkulturen mit Embryonen 

ist neuerdings auch festgestellt worden, dab Embryonen 
nicht aus isolierten Einzelzellen, sondern offenbar nur 
in Zellaggregaten gebildet werden [301. Mit diesen 
Resultaten bleibt die Hypothese unbewiesen, nach der 
die physiologische Isolierung von Einzelzellen die Vor- 
aussetzung fiir das Freiwerden ihrer Potenzen und da- 
mit  Itir die Embryogenese in vitro ist [241. 

Faktoren der Morphogenese 

Trotz der Vielzahl der Beobachtungen tiber die Orga- 
nogenese, lassen sich wenige Regeln daraus ableiten. 
Meistens sind nur frisch isolierte bzw. kurzfristig 

Fig. 7. Proembryo mit verdicktei1, peripheren 
ZelIw~nden im Parenctlym einer Karotten- 
kultur 

Fig. 8. Vollentwickelter Embryo aus einer 
Karottenkultur. Diese Embryonen aus soma- 
tischen Zellen sind normal gebaut 

Fig. 9. Junges Karottenpil/inzchen mit Pri- 
mgtrblgtttern, IKotyledonen und etwas ver- 
dickter Hauptwurzel aus einer Karotten- 
kultur 
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kultivierte Zellen in der Lage, Organe oder ganze 
Pflanzen zu bilden, mit zunehmender Kulturdauer 
nimmt diese F~ihigkeit ab. F f r  die Embryobildung in 
bestimmten Stfimmen von Karottengeweben - - u m  
nur ein Beispiel zu nennen - -  tri t t  das nach rund 
30 Wochen ein [3t]. Daneben gibt es aber andere Kul- 
turen z.B. aus Amorphophallus, deren F~higkeit zur 
Formation von Organen offenbar zeitlich unbegrenzt 
ist [321. Aber aueh das Gegenteil ist m6glich, das 
sind die gar nicht seltenen Kulturen, die ohne jede 
Organisation wachsen. Auch das kann sich im 
Verlauf einer mehrj~thrigen Kultur ~ndern. An Kul- 
turen aus Kronengallen von Schwarzwurzeln kam 
es z.B. erst zur Bildung yon Wurzeln und Spros- 
sen, nachdem sie jahrelang v611ig undifferenziert ge- 
wachsen waren [33]. Etwas Ahnliches ist an Virus- 
induzierten Tumorgeweben beobachtet worden [34]. 
Diesem Verhalten der Kulturen, das vorl~iufig nicht 
befriedigend erklfirt werden kann, entspricht die In- 
stabilit~t des Genoms der Zellen der meisten Gewebe- 
kulturen. Das hat sich schon bei ~lteren cytologischen 
Untersuchungen fiber den unterschiedliehen Ploidie- 
grad yon normalen und Tumorgeweben gezeigt, be- 
sonders eindeutig sind aber neuere Ergebnisse. Kallus- 
gewebe aus dem Meristem yon Erbsenwurzeln mit 
doppeltem Chromosomensatz (2 n) bestehen z. B. schon 
wenige Wochen naeh der Isolierung vorwiegend aus 
tetraploiden (4 n) und z. T. sogar schon aus octoploiden 
(8n) Zellen [35]. Ahnlich verhalten sich Kulturen 
aus Haplopappussprossen [36], haploiden Pollenk6r- 
nern des Oinkgobamnes [37], aus dem Markparenchym 
von Tabakstengeln [381 und viele andere Gewebe 
Evgl. 39]. Wie h~iufig dieses PMnomen auftritt, das 
geht am besten daraus hervor, dab wenige Objekte, 
n~mlich Kulturen aus Knollen von Helianthus tuberosus 
[39], aus Crepis calSillaris-Bl~ttern [40] undMedicago 
sativa [41 ] bekannt sind, die nur den normalen, di- 
ploiden Chromosomensatz enthalten. 
In einigen Fttllen sind auctl Parallelen zwischen Ver- 
~inderungen des Genoms und der FShigkeit zur Orga- 
nogenese festgestellt worden. Kallus aus Erbsen- 
wurzeln, der fiber eine l~ingere Periode Wurzeln mit 
diploiden Meristemen gebildet hatte, verlor diese 
F~ihigkeit, nachdem er nur noch aus polyploiden Zellerl 
bestand [42]. Ahnlich verhielten sich Karottenkul- 
turen, an denen nur Regenerate mit diploiden Meri- 
stemen festgestellt werden konnten [43]. Die An- 
nahme eines kausalen Zusammenhanges zwisehen der 
Eliminierung yon diploiden Zellen und dem Verlust 
der F~thigkeit zur Bildung von Organen, hat sich aber 
als falsch erwiesen. Der klarste Gegenbeweis ist die 
Tatsache, dab unter vergleichbaren Bedingungen auch 
Wurzelanlagen mit polyploiden Meristemen entstehen 
[35]. Gewebekulturen verhalten sich also genau so, 
wie intakte Pflanzen, d.h. Endomitosen und die da- 
mit verbundene Polyploidie mfissen kein Hindernis 
far die Ausl6sung und den Ablauf morphogenetiseher 
Prozesse sein [44]. Damit ist natfrl ich eine Blockie- 
rung durch andere VerSnderungen des Erbgutes, z.B. 
eine in manchen Fgllen nachgewiesene hochgradige 
Aneuploidy [35, 39] oder auch durch somatische MU- 
tationen nicht ausgeschlossen, l]beraus wichtig ist 
auch der Befund, dab der Verlust der FShigkeit der 
Kulturen zur Organbildung reversibel sein kann 
[33, 34]. Offenbar sind Kulturbedingungen und an- 
dere, nicht-genetische Faktoren yon EinfluB, durch 

die ebenfalls die Manifestierung genetischer Informa- 
tionen verhindert werden k6nnte. 
Aus den labilen Eigenschaften in vitro kultivierter 
Zellen und Gewebe haben sich natfirlich Schwierig- 
keiten ffir Untersuchungen fiber die Kontrolle der 
Morphogenese ergeben. Es ist - -  abgesehen von 
wenigen Ausnahmen - -  nicht m6glich, mit dem glei- 
chen System fiber lfingere Perioden zu arbeiten; aus 
diesem Grunde sind auch meistens frisch isolierte oder 
relativ kurzfristig kultivierte Gewebe verwendet wor- 
den. Die Suche nach Kulturen, deren Eigenschaften 
tiber Monate oder fiber Jahre stabil bleiben, geh6rt 
deshalb noch immer zu den wesentlichen Aufgaben 
auf diesem Gebiet. 
Effekte physikalischer Faktoren auf die Differenzierung 
und die Organogenese sind bisher nut  wenig unter- 
sucht worden. Es steht aber lest, dab Licht f f r  die 
Ausl6sung und die Entwicklung von t31fiten in 
Gewebekulturen aus photoperiodisch reagierenden 
Pflanzen notwendig ist [20]. Das gleiche gilt auch f f r  
die Blfihinduktion an Kulturen aus kiiltebedfirftigen 
Obiekten durch Perioden mit niedriger Tempera- 
tur [2t]. Licht kann auBerdem - -  zumindest bei 
bestimmten Objekten - -  neben Zuekern und Auxin 
die Rhizogenese wesentlich f6rdern [451. Auch ein 
Wechsel in der Konsistenz des N~thrmediums kann 
drastische Folgen haben, das hat sich mit Kulturen 
aus genetisch bedingten Tumoren yon Tabakbastarden 
(Nicotiana glauca • langsdor//ii) herausge- 
stellt. Diese Kulturen wachsen auf einfachen synthe- 
tischen Agarntthrb6den als undifferenzierter Kallus, 
w~ihrend sie untergetaucht, in einem flfissigen Me- 
dium der gleichen Zusammensetzung, reichlich Knos- 
pen und Sprosse bilden [46]. Schwaehes Licht und 
Temperaturen unter 25 ~ verstfirken die Wirkung 
des flfssigen Mediums, h6here Lichtintensit~iten und 
h6here Temperaturen hemmen [471. 
Schon die Zahl und die unterschiedlichen Eigenschaften 
der wirksamen Faktoren sind ein Hinweis, dab die Reak- 
tionen der Gewebe auf der Beeinflussung eines kom- 
plexen Systems beruhen, in dem verschiedene, sich 
gegenseitig beeinflussende Faktoren wirksam werden 
k6nnen. Das jetzt schon klassische Beispie! daffir sind 
Erfahrungen mit Kulturen aus dem Markparenchym 
yon Tabaksprossen [48], die bei einem bestimmten 
Verh~ltnis der Konzentration des Auxins (3-Indol- 
essigs~ure, 2mg/1) zum Kinetin (6-Furfurylamino- 
purin, 0,t rag/l) als undifferenzierter Kallus wachsen. 
Durch minimale Ver~inderungen im Mengenverh~ltnis 
beider Verbindungen l~iBt es sich bestimmen, ob und 
zu welchem Typ der Organogenese es kommt. Bei 
h6herer Konzentration des Purinderivates (0,5 mg/1) 
entstehen Knospen und bei geringerer (0,02mg/t) 
Wurzeln. In diesem Falle haben sich ebenfalls andere 
Verbindungen als wirksam erwiesen; Adenin, Tyrosin 
und hohe Phosphatkonzentrationen verst~irken den 
sprol3bildenden Effekt des Kinetins und hemmen die 
F6rderung der Wurzelbildung durch das Auxin. 
Der gleiche Mechanismus, bei dem Verschiebungen des 
Konzentrationsverh~iltnisses zwischen Auxin und Ki- 
netin fiber die Organogenese entscheiden, ist jetzt 
schon ffir eine Anzahl weiterer Objekte nachgewiesen 
worden und anscheinend spielt das Auxin/Cytokinin- 
System auch in der normalen Entwicklung eine Rolle, 
denn in Chicor~wurzeln enth~ilt die Zone, die Knos- 
pen regeneriert, relativ viel natives Cytokinin und 
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in der Region der Wurzelbildung iiberwiegt das 
Auxin [49]. 
Ob dieses Prinzip der Steuerung der Morphogenese 
aber generell gtiltig ist, ist eine noch offene Frage. 
Znmindest kann das nicht ohne weiteres aus den 
Resultaten fiber andere, in vitro ablaufende Pro- 
zesse - -  die Embryobildung und die Formation von 
Blfiten in vitro - -  abgeleitet werden. Als wesentlich 
ftir die Ausl6sung der Blfitenbildung haben sich neben 
dem Licht, ein relativ hoher Zuckergehalt, Cytokinin 
und verschiedene Konstituenten yon Nucleins~uren 
(Adenin, Orotsaure) erwiesen. Auxine, Gibberelline 
und Stickstoffverbindungen mit Ausnahme voI1 Harn- 
stoff, hemmten dagegen [20, 22]. Ahnliche quantita- 
tive Relationen wie im Falle der Tabakgewebe, sind 
ftir diese Verbindungen aber nicht nachgewiesen wor- 
den. Die Systeme ffir die Knospen- und Wurzelbildung 
bzw. die Formation von Blfiten sind also m6glicher- 
weise nicht identisch, obwohl sic die gleichen Kom- 
ponenten enthalten. 
Das gleiche diirfte such ffir die Embryogenese in 
vitro zutreffen. Der erste, eindeutige Nachweis der 
Induktion und Entwicklung yon Embryonen in 
Karottengeweben ist durch mehrere sukzessive Ver- 
~[nderungen der N~hrmedien erreicht worden. Ent- 
scheidend war dabei der Wechsel zwischen auxin- 
haltigen und auxinfreien Medien und die Zuftihrung 
yon Stickstoff in Form yon Aminos~iuren [23]. Diese 
Befunde waren lange umstritten, sic haben sich aber 
sp~ter best~itigt [25, 31]. Dabei hat sich such die An- 
nahme, fiir die Embryogenese in vitro mfisse Am- 
moniumnitrat in den N~ihrmedien vorliegen [50], sis 
genan so unrichtig erwiesen, wie die Bedeutung, die 
der KokosnnBmilch ffir diesen Prozeg zugeschrieben 
worden ist [241. Ammoniumnitrat konnte nicht nur 
durch andere anorganische Stickstoffverbindungen [51 ] 
sondern auch durch Aminos~iuren ersetzt werden [521. 
Gegen eine besondere Rolle der KokosnuBmilch 
spricht die Tatsache der Embryobildung auf ein- 
fachen, synthetischen Medien ohne diese Kompo- 
nente [23, 51, 53]. KokosnuBmilch kann sogar die 
Entwicklung yon Embryonen in Gewebekulturen 
hemmen [23,491. F6rderungen 16st sie offenbar erst 
dann aus, wenn ~[ltere Embryostadien austreiben [231. 
Dieser Effekt kann fibrigens such durch Kinetin er- 
reicht werden [50]. 

Ausblick 

Zum Schlul3 stellt sich die Frage, wound wie ~iuBere 
und inhere Faktoren, besonders aber die Phyto- 
hormone in die Steuernng der Morphogenese ein- 
greifen. Wir wissen bis jetzt nicht, ob durch sie nur 
das Wachstum eines Systems in Gang gehalten wird 
und dadurch mittelbar die M6glichkeit zum Ablauf 
eines ,,Entwicklungsprogrammes" gegeben ist, oder 
ob die Hormone selbst genuine Teile der Maschinerie 
ffir die Differenzierung sind und m6glicherweise un- 

mittelbar das Muster der Genaktiyierung bzw. ihrer 
Repression bestimmen. Ffir die L6sung dieser Fragen 
dtirften vor allem Untersuchungen mit Zellkultnren 
wichtig werden. 

[1] HABERLANDT, G. : Sitzungsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-Natur- 
wiss. K1. 111, 62 (1902). - -  [2] GAUTHERET, R. J.: La culture des 
tissus v6g6taux, Techlfiques et R6alisations. Paris: Masson t959. - -  
[3] BUVAT, R.: Ann. Sci. Nat. 6, t (1945). - -  [4] ToPoNi, M.: 
Compt. Rend. Acad. Sci. 253, 1482 ( I 9 6 t ) . -  [5] PAUPARDIN, C.: 
Compt. Rend. Aead. Sci. 259, 3345 (1964). - -  [61 CAMUS, G.: Rev. 
Cytol. Bioh V6gftales 11, I (1949). - -  [7] WETMORE, R. H., and 
S. SOROKIN: J. Arnold Arbor 36, 305 (t955). - -  [8] WETMORE, 
R. H., and J. P. RIER: Amer. J. Dot. s0, 418 (t963). - -  [9] KOB- 
LITZ, H.: Faserforsch. Textiltech. 13, 231 (1962). - -  [10] BERn- 
MANY, L.: Planta 62, 221 (1964). - -  I l l ]  FOSKET, D. E., and L. W. 
ROBERTS: Amer. J. Dot. sl, 19 (t964). - -  [12] CLUTTER,~,{.E.: 
Science 132, 548 ( 1 9 6 0 ) . -  [13] STERLING, C.: Amer. J. Dot. 38, 
761 ( t 9 5 1 ) . -  [t4] BALL, E.: Growth 14,295 (t956).--  [15] NICKELL, 
L. G., and R. J. GAUTHERET: Rev. g6n. Dot. 64, 532 (t957). - -  
[16] BRAuN, A. C.: Proe. Natl. Aead. Sci. (U.S.A.) 4s, 932 (1959) . -  
[17] EARLE, E. D., and J. G. TORREY: Amer. J. Dot. 52, 891 (1965). - -  
[18] STEWARD, F. C., M. O. MAP[S, and K. MEARS: Amer. J. Dot. 4s, 
705 (1958). - -  [19] C~tOUARD, P., et D. AGmON : Compt. Rend. Acad. 
Sci. 252, 3864 ( t 9 6 1 ) . -  [20] AGHION-PRAT, D.: Physiol. v6gdt. 3, 
229 ( t 9 6 5 ) . -  [21] PIERIK, R. g.M.:  Mededel. Landbouhogesch. 
Wageningen 67, 6 ( t 9 6 7 ) . -  [22] NITScH, C., U. J . P .  NITSCH: 
Planta 72, 37t ( I 9 6 7 ) . -  [23] REINERT, J. :Planta 55, 318 (1959).-- 
[24] STEWARD, F. C., M. O. MAP[S, A.E.  KENT, and R. D. HOL- 
STER: Science 143, 20 (1964). - -  [25] HALPERIN, W., and D.F .  
WETHERELL: Amer. J. Dot. sl,  274 (t964). - -  [26] REINERT, J.: 
Ber. Dtsch. Dot. Ges. 78, (1) (1965). - -  [27] REINERT, J.: Abstr. 
10th Internat. Botan. Congr. Edinburgh 1964, 209. - -  [28] STE- 
WARD, F. C.: Totipotency and variation in cultured cells: some 
metabolic and morphogenetic manifestations. In: Plant Tissue and 
Organ Culture. Syrup. Intern. Soc. Plant Morphol. Delhi t 9 6 3 . -  
[29] STREET, H. E.: Growth and differentiation in  plant cultures. 
In: Cells and Tissues in Culture. New York: Acad. Press London 
1966, 63t. - -  [30] BLAKELY, L. M., and F. C. STEWARD: Amer. J. 
Dot. 81, 780 (1964). - -  [31] REINERT, J.: Factors of embryo for- 
mation in plant tissues cultivated in vitro. In: Colloque natl. de 
C. N. R. S. sur les cultures de tissus de plantes. Strasbourg, 1967 
(im Druek). - -  [323 ~VIOREL, G., and R. H. WEmmORE: Amer. J. Dot. 
38, 138 (195t). - -  [33] DI~MI~TRIADI~S, S. D.: Ann. Phytopathol. 
Benaki 8, 103 (1954). - -  [34] NICKELL, L. G.: Annie biol. 31, 107 
(t955). - -  I351 TORREY, J. G.: Physiol. Plantarum 20, 265 (1967).-- 
[36] REINERT, J., u. J . G .  TORREY: Naturwissenschaften 48, 132 
( 1 9 6 1 ) . -  [37] TULECKE, W.: Amer. J. Dot. 44, 602 ( 1 9 5 7 ) . -  
[38] Fox, J . E . :  Physiol. Plantarum 16, 793 ( 1 9 6 3 ) . -  [39] PAR- 
TANEN, C. R. : Internatl. Rev. CytoI. 15, 215 ( t 9 6 3 ) . -  [40] REINERT, 
J., u. H.-J. K/)STER: Z. Pflanzenphysiol. S4, 213 (1966). - -  [41] 
CLEMENT, W. M.: Amer. J. Dot. Sl, 670 (1964). - -  [42j TORREY, 
J. G.: Experimental modification of development in the root. In: 
Cell, Organism and Milieu. New York: Ronald Press 1959, t89. - -  
[43] MITRA, J., and F. C. STEWARD: Amer. J. Dot. 48, 351 (1961).-- 
[44] D'AMATO, F.: Caryologia 4, 11 (t950). - -  [45] GAUTHERET, 
R . J . :  Factors affecting differentiation of plant tissues grown in 
vitro. In: Cell Differentiation and Morphogenesis. North Holland 
Publ. Company t966, 55. - -  [46] WHITE, P. R.: Bull. Torrey Dot. 
Club 66, 507 (1939). - -  [47] SKooa, F.: Amer. J. Dot. 31, 19 
(t944). - -  [48] SKOOG, P., and C. O. MILLER: Symp. Soc. exp. Bin1. 
11, t18 (t957). - -  [49] VARDJAN, M., et J. P. N~TSCH: Bull. Soc. 
Dot. France 108, 363 (1961). - -  [50] HALPERIN, W., and D.F .  
WETHERELI~: Nature 205, 5t9 (t965). - -  [5t] R~INERT, J., D. 
BACKS U. M. KROSlNG: Plants 68, 375 (1966). - -  [52] REINERT, J., 
M. TAZAWA, and S. SEMENOFF: Nature 216, 1215 (t967). - -  [53] 
KATO, H., and M. TAKEUCm: Sci. Papers College Gen. Edue. Univ. 
Tokyo 16, 245 (1966). 

Eingegangen am 17. Oktober 1967 


