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I. Einleitung und Fragestellung

Seit den klassischen Untersuchungen von Nigeli (1846), Sanio
(1864) und Kny (1872) iiber die Vermehrung der Chloroplasten ist die
Frage, ob diese Gebilde Zellorganelle sui generis sind oder durch Neu-
bildung aus dem Plasma oder gar durch Umwandlung aus Chondriosomen
entstehen, ein Gegenstand lebhafter Diskussion gewesen. Ein entscheiden-
der Beitrag fiir den Beweis der Chloroplastenkontinuitdt wurde in jiing-
ster Zeit von Strugger (1950, 1953, 1954, dort auch eingehende Behand-
Iung der Literatur) durch die Entdeckung des Primérgranums in den
Plastidenanlagen (Proplastiden) geliefert. Aus diesen Ergebnissen resul-
tierte die Frage nach der Metamorphose der Proplastiden zum somatischen
Chloroplasten. Boing (1955) und Grave (1954) bestitigten durch zyto-
morphologische Untersuchungen, daB3 sich die Grana der Plastiden aus-
schlieBlich vom Primidrgranum herleiten. Es blieb aber noch die Frage
offen, wieweit diese neuen Kenntnisse vom Differenzierungsvorgang der
formveranderlichen, unigranuldren Proplastiden zu den fest strukturier-
ten, multigranuldren Chloroplasten mit den klassischen Beobachtungstat-
sachen iiber Plastidenteilung in Einklang zu bringen sind. Werden tat-
sichlich bei deutlich ergriinten Chloroplasten noch Fragmentationen der
ganzen Plastidensubstanz vollzogen? Zwar konnte die Durchtrennung weit
fortgeschrittener Teilungsstadien von verschiedenen Autoren verfolgt wer-
den, aber welchen Differenzierungsgrad der Feinbau der Chloroplasten
beim Teilungsvollzug erreicht hatte, wurde nicht erlautert. Schon Schim-
per erkannte 1885, daB in einiger Enifernung vom Vegetationskegel, in
der Zone, in der bekanntlich auch Wachstum und Teilung der Zellen am
lebhaftesten vor sich gehen, viele Teilungsstadien der Plastiden auffindbar
sind. Einen &hnlichen Hinweis geben auch Kusunoki und Kawa-
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saki (1936), daB ndmlich. in ausgewachsenen Zellen keine Plastiden-
teilungen durchgefiihrt werden. Eine Beziehung dieser Befunde zu der
Ausbildung der multigranuldren Struktur oder zu der Beschaffenheit des
Stromaleibes konnte seinerzeit jedoch noch nicht aufgestellt werden. Dar-
iber hinaus interessiert die Frage, wie sich die von Strugger (1950,
1953, 1954) aufgezeigien Proplastidenteilungen zu der Gesamtteilungsrate
der Plastiden verhalten. Wird auf diesem Friithstadium der Chloroplasten-
entwicklung die Mehrzahl der Plastidenteilungen durchgefiihrt bzw. ange-
legt, oder vollziehen die Jungchloroplasten noch lebhafte Teilungen? Ferner -
war es das Ziel dieser Arbeit, in Anlehnung an die Studien iiber Moose
von Heitz (1922) die Beziechung zwischen Differenziernng und Teilung
der Plastiden zu den Entwicklungsstadien der Zellen aufzufinden. Meine
Untersuchungen beschéftigten sich auflerdem mit der moglichen Beein-
flussung der Entwidklung und Teilung der Plastiden durch duBere Fak-
toren. Bisher liegt so gut wie kein Beobachtungsmaterial iiber den Ein-
fluf vor, den verschieden starkes weilles Licht oder verschiedenfarbiges
Licht auf die Ausbildung der Plastidenstruktur wihrend der Ergriinung
etiolierter Plastiden ausiiben.

II. Material und Methode

Das Studium der Plastidenmetamorphose und -vermehrung wurde an den
Blattern von Agapanthus umbellatus vorgenommen. Fiir die geplanten Unter-
suchungen waren gerade die Monokotylenblitter aus mehreren Griinden besonders
geeignet: Sie besitzen eine basale meristematische Zuwachszone, die wihrend des
gesamten Blattwachstums in Téatigkeit bleibt. Einzelne Zellteilungen finden auch
noch in den nahen distalen Bereichen der Blattbasis statt. Dadurch sind alle
Entwicklungsstadien der Blattzellen leicht zugiinglich. Durch die Eigenart der
Wuchsform der Pflanze bleiben die Blitter in ihrem unteren Teil verhiltnismiBig
lange Zeit fest zusammengelagert. Da die jungen Blitter ganz allmahlich der Licht-
einwirkung ausgesetzt werden, lduft die Differenzierung der Chloroplasten sehr
verzogert ab. Dadurch konnen sidmtliche Ubergangsstadien von wunigranuliren
Proplastiden der farblosen Blattbasis bis zu den funktionstiichtigen Chloroplasten
der kréftig griinen Blattspreite gut untersucht werden.

Fiir die Untersuchungen wurden Flichenschnitte von der Blattunterseite seitlich
der Mittelrippe hergestellt und in Leitungswasser eingelegt. Nach Entfernen der
Interzellularluft mittels einer Wasserstrahlpumpe wurden nur solche Zellen zur
Untersuchung herangezogen, deren Plasmastrémung und normales Aussehen des
Kernes und der Chondriosomen die volle Vitalitdt der Zellen indizierten.

Als optische Ausriistung diente ein binokulares Standard-Mikroskop (ZeiB-
Winkel) GI'525. An Objektiven fanden die Achromate 40 N.A. 0,65 und die
Y12 homogene Olimmersion N. A. 1,3-in Verbindung mit den Okularen 8 X und
123 X Verwendung. Die photographischen Aufnahmen sind mit dem Panphot
{Leitz) oder mit der ILeica in Verbindung mit dem Miflex-Aufsatz hergestellt
worden. Diese wie auch die Handzeichnungen sind mit Ausnahme der Abb. 17
alle an lebendem, ungefdarbtem Material angefertigt worden. Die GroBen der
Plastiden wurden durch Messung mit dem Okularmikrometer ermittelt.

Zur Feststellung der Vermebrungsrate der Proplastiden nnd Chloroplasten habe
ich die Aunzahl der Plastiden pro Zelle unter dem Mikroskop ausgezdhlt. Dic
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Auszahlung konnte an farblosen postmeristematischen und an voll aunsdifferenzier-
ten Zellen des Blattmesophylls ohne Schwierigkeiten vorgenommen werden. Um
nun beurteilen zu konnen, wieweit mit dieser Zahimethode statistisch zuverldssige
Messungen gemacht werden konnen, wurde der subjektive MeBfehler einmal fiir
eine farblose postmeristematische und zweitens fiir eine voll ergriinte Zelle er-
mittelt. Die jeweils gleichen Zellen wurden zehnmal ausgezidhlt und der mittlere
Fehler einer Ziahlung sowie des Mittelwertes errechnet. Die Ergebnisse der Einzel-
zdhlungen und die Rechenmethode sind in der Arbeit aufgefithrt, die als Disserta-
tion im Botanischen Imstifut der Universitit Miinster vorliegt. Fiir die hier aus-
gezihlie junge Zelle mit durchschnittlich 34 Proplastiden betrug der mittlere Fehler
einer Zahlung +3%, der mittlere Fehler des Mittelwertes *1%. Iiir die ausge-
wachsene Zelle mit thren durchschnittlich 124 Chloroplasten betrug der Fehler
einer Zihlung * 15%, der des Mittelwertes jedoch nur +0,4%. Diese Priifung der
Zahlmethode bestitigt ihre Zuverldssigkeit.

IIl. Die Vermehrung der Proplastiden und Chloroplasten
im Verlaufe der Histogenese von Agapanthus-Blittern

1. Quantitative Untersuchungen zur Frage der Anzah!
der Proplastiden und Chloroplasten

Jedes junge Agapanthus-Blatt zeigi basal einen weiflen Blattabschnitt
(I). Daran schlieBt sich ein gelbgriiner (IT), der in einen hellgriinen (III)
iibergeht und endlich einem kriftig griinen Blattabschnitt (IV) Platz macht,
dessen Firbung sich iiber die Blattspreite hin noch vertieft (V) (Abb. 1).
Die Ausdehnung dieser Blattzonen ist sehr variabel, da sie jeweils vom
LichigenuB und von der Jahreszeit sowie vom Blattalter abhingig ist.
Werden die Blitter in ihren unteren Partien nur von den Riandern her
belichtet, so zeigt es sich, daB auf einer Waagerechten von der Mittelrippe
zum Blattrand die Zonen I bis IV entstehen. Es scheint demnach also nicht
der Differenzierungsgrad der Zellen des Blatigewebes allein fir die
Zonierung verantwortlich zu sein, sondern vornehmilich die Einwirkung des
Lichtes.

Tab. 1. Mittelrertstabelle. Niheres im Text.

Blatt Nr. Mittelw. | Mittlerer Fehler
Zone , asus 10 | des Mitielwertes
1 2 3 4 = 5 6 7 | 8 | 9 . 10 | Blattern : aus 10 Blattern

|
I 25,9 25,7 20,3 23,3| 29,9{ 23,0 21,5} 24,1 26,1 29,8 24,96 + 1,08
- |
I 41,1} 47,7 42,0, 46,6| 51,8 55,8 59,0! 65,9 64,5 53,9| 52,85 + 2,80
111 79,5| 86,7 69,0{ 92,1 93,2 97,1!% 89,75 81,0' 85,5/ 87,0/ 86,08 + 2,69

v | 98,9/118,6 97,1111,1121,1/131,5 95,5101,9 113,1/100,9) 109,87
v i‘101,4 119,4) 94,81110,0/122,1/129,0 96,0| 99,7 114,2/106,4 109,30 + 3,88

3,68

-
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Zur Morphologie der Plastiden in den betreffenden Blattzonen ist zu
bemerken, daB in Zone I die postembryonale, unigranulire Phase der
Plastidenentwicklung auffindbar ist, die Strugger (1950) als Proplasti-
den bezeichnete. In der Il. Zone liegen multigranuldare Plastiden vor, deren
Grana nur wenig Pigmente enthalten und daher schwer kenntlich sind. Das
Stroma ist noch amoboid und
bildet hiufig Faden oder brei-
tere Pseudopodien. An grana-
freien Bezirken wird seine
Farblosigkeit deutlich. Die Pla-
stiden dieser Entwicklungs-
stufe sind von sehr unregel-
maliger Gestalt. In der hell-
griinen Zone I1I differenzieren
sie sich zu Jungchloroplasten,
deren Charakteristikum die
festere, linsenformige Ge-
stalt ist. Die Amdéboidie des
Stromas ist nahezu verloren-
gegangen, die Grana heben sich
durch reicheren Chlorophyll-
gehalt distinkt vom Stroma
ab. Als fest strukturierie, voll
funktionstiichtige Chloropla-
sten - liegen die Plastiden in
der IV. Zone vor, deren
GroBe und Granazahl in der
V. Zone noch erheblich ansteigt
(Abb. 1).

Tir diese fiinf Zonen wurde
die Anzahl der Proplastiden
und Chloroplasten bestimmt.

II. Zone ‘
Die Auszihlungen der Plasti-

I. Zone
den wurden an zehn benach- &

barten Mesophyllzellen jeder Abb. 1. Der Entwicklungsgradient im jungen
Zone vorgenommen. Die aus Agapanthus-Blatt. Rechts: Darstellung des
jeweils zehn benachbarten ~Differenzierungsgrades der Plastiden in den
betreffenden verschieden pigmentierten Zonen.

V. Zone

IV. Zone ~
II1, Zone "@

Mesophyllzellen der einzelnen
Zonen jedes Blattes gewon-
nenen Mittelwerte sind in Tab. 1 aufgefiihrt. Die Einzelzdhlungen sowie
die eingehende Untersuchung auf statistische Realitdt der Differenzen der
Plastidenanzahl in den Zonen I bis IV sind in der Dissertationsschrift im
Botanischen Institut der Universitat Miinster niedergelegt. In die mittleren
Fehler des definitiven Mittelwertes aus zehn Blittern sind die miitleren
Fehler aus den Streuungen um den individuellen Febler des Mittelwertes
der Einzelzahlungen eines Blattes eingerechnet. Wie Tab. 2 zeigt, liegt die
dreifache Griolle der mittleren Fehler der Differenzen zwischen den
Protoplasma, Bd, XLV/2 16
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Zonen | bis IV unter der GroBle der jeweiligen Differenz. Der Unterschied
in der mittleren Plastidenzahl zwischen Zone IV und V dagegen liegt weit
unter der statistischen Streuung der einzelnen Mittelwerte, woraus ge-
schlossen werden kann, dal} die Plastidenzahl in beiden Zonen praktisch
gleich ist. Dadurch ist eindeutig der Beweis erbracht worden, daB sich die
Vermehrung der Plastiden nur withrend der Plastidenmetamorphose voll-
zieht.

Tab. 2. Mittlere Differenzen zmwischen den Zonen bei allen zehn Bléttern.

: Mittlere Differenz Mittlerer Fehler 3mal mittlerer Fehler
% bei allen 10 Blattern der Differenz der Differenz
VAN 4 § | 27,89 + 3,00 9,00
N\ II—I—Ii 77 33,23 + 3,88 ""*‘* 711,64- -
_ i | R
A HOI—1Iv 23,79 | + 4,56 13,68
N IV— vV | 0,67 - A_dﬁ + 5,;3 o __%7771“(’;,59- -

Zur Untersuchung gelangten junge, mittellange und ausgewachsene Blitier.
Waihrend bei den Bldttern 1 bis 4 die Zellkomplexe regellos dem Blatigewebe der
einzelnen Zonen an der Blattunterseite entnommen waren, erfolgte bei den Blat-
tern 5 bis 10 die Wahl der Zellen nach folgender topographischer Festlegung: Beim
5. und 6. Blatt wurden in allen Zonen 10 Zellen einmal von der Blattunterseite
und zum anderen von der Blattoberseite zwischen der 2. und 3. Leitbiindelbahn
vom Blattrande her ausgezihlt. Das untersuchie Zellenmaterial des 7. bis 10. Blattes
unterlag insofern einer Selektion, als fiir sie die Grofle der Zellen entscheidend
war. Die Auszihlungen beim 7. Blatt wurden in der 2., beim 8. Blatt in der
3. und beim 9. Blatt in der 4. subepidermalen Zellenschichi von der Blattunterseite
her angestellt. Die mittlere Zellgrofie jeder Zone zeigt eine Zunahme von der
2. zur 4. Zellschicht. Beim 10. Blatt wurden in allen Zonen nur Zellen etwa gleicher
GriBe ausgezdhlt.

In der Zome II ist die Streuung der Einzelzahlen am groften. Die
Differenz der Mittelwerte erreicht zwischen den Zonen II und III den
hochsten Wert. Daraus kann gefolgert werden, daf# die Plastidenteilungen
in der II. Zone sehr intensiv vor sich gehen. Die Blatter 1 (27 cm) und 3
(20 cm) erreichten in den Zonen IV und V nur eine relativ geringe Gesamt-
zahl an Chloroplasten. Die gleich langen Blétter 2 (28 cm) und 4 (17 cm)
waren breiter als 1 und 3 und zeigten auch eine relativ hohere Gesamtzahl
der Chloroplasten je Zelle in den Zonen IV und V. Da die breiteren
Agapanthus-Blitter grofiere Zellen besitzen als die schmalen Bldtter, ist
anzunehmen, daB die ZellgroBe moglicherweise fiir die endgiiltige Chloro-
plasienzahl entscheidend ist. Beim 10. Blatt sind nur Zellen etwa gleicher
GroBe ausgezihlt worden. Die Streuung der Plastidenzahl in den jeweiligen
Zonen war relativ gering, da ein wesentlicher Variabilitiatsfaktor, die unter-
schiedliche ZellgroBe, weitgehend ausgeschaltet warde. Die Zahlungen wur-
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den beim Blatt 6 an Gewebeschnitien von der Blattoberseite vorgenommen.
Die endgiiltige Chloroplastenzahl pro Zelle ist im Palisadenparenchym
groBer als im Schwammparenchym, wie der Vergleich mit dem etwa gleich
langen und breiten Blatt 5 zeigt.

2. Die Beziehung der Metamorphose und Teilung der
Plastiden zum Stireckungswachstum der Zellen

Die Tatsache, daB die Metamorphose und Teilung der Plastiden in der
basalen Blattregion vor sich gehen, laBt einen Zusammenhang mit dem
Zellwachstum vermuten. Zur Klirung dieser Frage wurden die Mittelwerte
(aus jeweils zehn benachbarten Zellen) der Anzahl und GréBe der Pro-
plastiden und Chloroplasten mit der Linge und Breite der entsprechenden
Mesophyllzellen verglichen. Die Untersuchungen wurden a) an jungen
Agapanthus-Blattern von 6 bis 13cm Lidnge, b) an frei priparierten,
kleinen Blattchen von 1 bis 5cm Linge und ¢) an etiolierten Blattbasen
ausgewachsener Bldtter vorgenommen.

Zu a) Der Verlauf der Kurven in Abb. 2 und 3 148t darauf schlieBen,
daB die Differenzierung der Plastiden relativ nahe dem Blattgrunde ein-
setzt. Es handelt sich um eine junge Pflanze, deren wenige ausgewachsene
Blditer nicht allzu dicht die jiingeren umschlieBen, so daB durch die Licht-
einwirkung bereits der basale Blattanteil ergriinen kann. Bei 5 bis 6 cm
Entfernung von der Blattbasis ist die Vermehrungsrate abgeschlossen (2).
Die Groflenzunahme der Chloroplasten ldauft der Plastidenentwicklung
parallel (3). Fiir die Blattbasis fehlen die GroBenangaben der Plastidén,
da sie dort als amyloplastische Proplastiden vorliegen, deren schwankender
Starkegehalt keine zuverlissige Messung zuldBt. Auch das Zellwachstum
ist bei 6 cm Entfernung von der Blatibasis im groBen und ganzen abge-
schlossen (4). Die anfdnglich 20 bis 25 & langen Meristemzellen haben sich
schon bei 2 cm Abstand vom Blattgrund um fast das Doppelte ihrer Lingen-
ausdehnung gestreckt. Dieses fiihrt zu der Auffassung, daB das Maximum
der Zellstreckung der Hauptvermehrung der Plastiden vorausldauft.

Dieser Befund wird besonders deutlich, wenn die prozentualen Anteile
der Zellstreckung, der Plastidenvermehrung und PlastidengréBe in einem
Koordinatensystem zusammen aufgetragen werden (Abb. 5). Die hier auf-
gezeichneten Werte wurden an einem 7,0 cm langen Blatt einer kriftigen
Agapanthus-Pllanze gewonnen. Sie sind in Prozenten von der Gesamt-
groflenzunahme der Zellen und Plastiden sowie von der Plastidenvermeh-
rungsrate pro Zelle dargestellt.

Wiéhrend das Wachstum der Moos-Chromatophoren nach Heitz (1922)
parallel der Streckung der Zellen verliuft, fallen demnach bei Agapanthus die
Maxima der GréBenzunahme der Chloroplasten und der Hauptvermechrung zu-
sammen. Diese werden aber erst erreicht, nachdem schon bei 2 cin Entfernung von
der Blattbasis — im untersuchten Fall — die Zellstreckung ein deutliches Maximum
aufweist. Im Gegensatz zu der Eniwicklung der Moos-Chromatophoren, die kein
Wachstum mehr nach AbschluB der Vermehrung zeigen (Heitz), wurde bei den

16*
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Abb. 2, 3 und 4. Die Werte fiir cin 6 cm langes und 1,3 em breites Blatt (4) uud
fiir ein 15 cm langes und 2 em breites Blatt (B) derselben Pflanze. Auf den Abszissen
ist der Abstand von der Blattbasis in Zentimetern angegehen. Die Ordinaten zeigen
in Abb. 2 die Anzahl, in Abb.3 die Linge (L) und die Breite (B) der Plastiden in
Mikron. In der Abb. 4 zeigen sie die Linge (L} und die Breite (B) der Zellen eben-

falls in Mikron an.



Die Teilung der Proplastiden und Chloroplasten 201

Agapanthus-Chloroplasten auch nach Abschluf3 der Vermehrung ein weiteres Wachs-
tum festgestellt.

Zu b) Nach diesen Beobachtungen wire anzunehmen, daB ein ganz be-
stimmter entwidklungsphysiologischer Zustand der Zellen erreicht sein
miilte, bevor die Metamorphose der Plastiden einsetzen kann. Zur Unter-
suchung der Frage, ob eine derartige Voraussetzung besteht, wurden Beob-
achtungen an frei prapa-
rierten, also dem Licht 50%
ausgesetzten, sehr kleinen

Agapanthus-Blattchen, 4p
die an der Pflanze belas-
sen waren, angestellt. Da- 30
bei fand sich, daB wih-
rend der Zellteilung und
-streckung die embryo- 20 e f -\

nale Plastidenphase nicht i o, ol fo \
erhalten bleibt, sondern 45 e > \v,// \\

dal} durch den Lichtgenuf} Z \ . R
schon am Blattgrund die { -\
Ausbildung der multigra- : *

nuldren Struktur und die 1 2 3 4 5 6 7cm
Pigmentsynthese einsetzt. Abb. 5. —~-- Vermehrungsrate der Chloroplasten,
Fin Blittchen von 30 mm - Streckungswachstum der Zelle, __ Lingen-

zunahme der Chloroplasten (L), Breiten-

zunahme der Chloroplasten (B).

Linge und 8mm Breite
wies beispielsweise bei
ciner  durchschnittlichen
ZellgroBe von nur 37 X 37 i die Anzahl von 60 bis 75 Jungchloroplasten pro
Zelle auf, mit einer GroBle von 3 X 2 .

Zu ¢) Die Untersuchungen der basalen etiolierten Region von drei ver-
schiedenen ausgewachsenen Blattern kraftiger Agapanthus-Pflanzen fithr-
ten zu dem in Tab. 3 aufgestellten Ergebnis. Aus der Tabelle geht hervor,
dalB die Zellen durch den LichiabschluB stark in die Linge gestreckt sind.
Die Werte iiber die Anzahl und GriéBe der darin befindlichen Plastlden

fassen aber auf ihren postembryonalen Charakter schliefen.

Bei Agapanthus umbellatus geht demnach beim Blattwachstum die
Differenzierung der Zellen der der Plastiden voraus. Wird durch die Um-
weltbedingungen die Moglichkeit des Ergriinens frither gegeben, so setzt
die Entwicklung zum somatischen Chloroplasten wihrend des Zellwadhs-
tums oder im Exirem sogar im postmeristematischen Gewebe ein, wie es
auch beim Vegetationskegel von Dikotylen zu beobachten ist.

Daraus LiBt sich schlieen, daB der LichtgenuB der ausschlaggebende
Fakior fiir die Metamorphose der Plastiden sein muB3. Weder der Entwick-
lungszustand der Zellen noch dic GréBe der Proplastiden scheinen einen
wesentlichen EinfluB auf die Plastidendifferenzierung und -teilung zu be-
sitzen.



202 Ursula Fasse-Franzisket

Tab. 3. Zellgrifle, Plastidenzahl und -grofle in der etiolierten Blattbasis ausge-
machsener Blitter.

BlattgroBe ZellgroBe Plastidenzahl PlastidengroBe
1‘ 105 X 40 . 21
10,00 lang, igg S o 3,0 X 1,8
3,4 cm breit X &3 p. i O x sy
100 X 47 u ; 25 i
155 x 43 30
140 X 52 p. 38
Jn0om lang, 123 ) gi . 5? 2,8 x 1,6
2,4 cm breit xo0p 8 X Lop
‘ 140 x 50 . 35
‘ 110 x 43 p. 27
_ N | ,,
' 100 x 43 1 23
56,0 cm lang, ’ éf X :j’g b ,222 50 2.0
3,0 cm breit fLxosn 9 x50
100 x 47 . 22
115 % 46 . ‘ 26

Zu einem dhnlichen SchluB kam Heitz (1922) bei seinen Untersuchungen an
Funaria- und Mnium-Arten. Aus der Tatsache, dal die Zellen dieser Moosarten
in Dunkelkulturen langgestreckt sind und verhiltnisméBig wenig Plastiden ent-
halten und daf die Chloroplasten in ausgewachsenen Zellen abgetrennter Blatter
sich erneut teilen, folgerte er, daf .die Verkniipfung zwischen Chloroplasten-
teilung und Zellstreckung keine unbedingte ist®.

IV. Der Teilungsvorgang bei Proplastiden und Chloroplasten
1. Die Teilung der Proplastiden

Die einzelnen Stadien der Proplastidenteilung an einem Objekt zu
verfolgen und damit die fiir die gesamte Teilung beanspruchte Zeit festzu-
stellen, ist wegen mangelnden Kultivierungsméglichkeiten von Gewebe-
schnitten nicht durchfithrbar. Selbst die fertigen Chloroplasten zeigen bei
der Dauerbeobachtung — wie noch erliautert wird — in gut vitalen Zellen
von Schnittpriparaten nach 2 bis 3 Stunden bereits die ersten Degenera-
tionserscheinungen. Diese hochgradige Empfindlichkeit der Plastiden gegen-
iiber Anderungen duBerer Einfliisse, die durch die Isolation von Gewebe-
komplexen hervorgerufen wird, tritt in verstirktem Mafle bej den Pro-
plastiden in noch wachsenden Zellen in Erscheinung. Die beginnende
Schidigung der Plastiden zeigt sich darin, daB die starke Formverdnder-
lichkeit des Stromas allmihlich nachléft und mehr und mehr eine Ab-
kugelung eintritt.

In einem Fall ist es mir gelungen, durch fast zweistiindige Beobachtung
eines in den Grana ergriinten, bereits tief eingeschniirten Teilungsstadiums
den endgiiltigen Teilungsvollzug zu verfolgen (Abb. 6). Es ist zu beob-
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achten, dafl das Stroma einen stindigen Formwechsel vollzieht. Dadurch
verschieben sich die Insertionsstellen des Verbindungsfadens am Stroma-
rand.

An die Frage nach der Proplastidenteilung schlieBt sich die Frage nach
ithrer Synchronisierung mit der Kern- und Zellteilung an. In der einschligi-
gen Literatur finden sich widersprechende Angaben. Nach Heitz (1922,
1925) vollzichen sich bei Brvophyten die Plastidenteilungen wihrend der
Prophase der Karyokinese. Dagegen stellten Sapéhin (1911) und
Kiyohara (1932) allgemein fest, dal erst nach Vollendung der Kern-
teilung eine intensive Plastidenvermehrung einsetzt. AuBer den Befunden
an Algen und bestimmten Bryophyten (Anthoceros, Scherrer 1915,
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Abb. 6. Der Teilungsvollzug einer bigranuldren Proplastide.

Sporogenese bei Polytrichum, Weier 1931) nimmt Dangeard (1947)
an, daB die Plastidenteilungen ohne RegelmilBigkeit und ohne direkte
Verbindung mit der Zytogenese verlaufen. Neuerdings konnte Strugger
(1953, 1954, 1955) an Hand von Mikroaufnahmen zeigen, dal} bei der Meta-
phase, Anaphase und Telophase die Proplastiden an den Spindelpolen ver-
teilt sind, wodurch .eine gleichmidBige Versorgung der Tochterzellen mit
Proplastiden gewihrleistet ist™.

Auf Grund meiner Untersuchungen liegt in meristematischen Zellen eine
Ansammlung der Proplastiden um den relativ groflen Kern vor. Da es sich
zumeist um amyloplastische Proplastiden handelt, ist die Unterscheidung
des einzelnen Proplastiden und damit die Feststellung ihrer Anzahl pro
Zelle sehr schwierig. In seltenen Fillen fand ich jedoch auch stirkefreie
Plastidenanlagen im Meristem. Thre Auszihlungen ergaben die niedrigsten
Gesamtwerte, die iiberhaupt in Blatizelien von Agapanthus anzutreffen
waren. Ich fand 14 bis 25 Proplastiden je Zelle. In den sich teilenden Zellen
der  meristematischen Blattzone konnte ich die gleichen Zahlen feststellen.
Es ist zu beobachten, daB wihiend der Anaphase sich die Proplastiden
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ammahernd gleichmiBig auf die Tochterzellen verteilen (vgl. Strugger
1954).

Da es auf statistischem Wege nicht moglich ist, iiber die Anzahl der
Proplastiden in meristematischen Zellen zuverlassige Aussagen zu machen,
kann nicht entschieden werden, ob die Proplastidenteilungen parallel der
Zellteilung verlaufen oder ob sie sich wihrend der Ruhekernphase voll-
ziehen. Da in den Zellen, die einen Ruhekern besitzen, mehr Teilungs-
stadien der Plastiden anzutreffen sind als in den sich teilenden Zellen, ist
es wahrscheinlich, daBl die Mehrzahl der Proplastidenteilungen nicht der
Zellteilung parallel verlauft. Da die Meristeme der Blattbasen fortwihrend
Kern- und Zellteilungen durchfiihren und in jeder neu gebildeten Zelle
etwa 20 Proplastiden anzutreffen sind, muf anf jeden Fall zur Aufrecht-
erhaltung des embryonalen Plastidensatzes die Teilungsrate der uni-
granuldren Proplastiden sehr hoch sein. Diese Teilungsrate ist nur auf
Grund von theoretischen Uberlegungen annihernd zu ermitteln, ndmlich
dann, wenn die Zellteilungsrate bekannt ist. Nach Kiister (1951) lilt
sich fiir massive Gewebekorper die Schnelligkeit des Mitoseablaufs nur
schdatzungsweise errechnen. Dagegen geben andere Autoren genaue Werte
fiir eine ganze Zyklusdauer, d. h. Ruhekern und Mitose, an. Laughlin
(1919) stellte fiir die Dauer der Kernteilung bei Wurzelspitzen von Allium
cepa 97 Minuten und fiir die Ruheperiode 195 Minuten bei 10°C fest.
Nach Reiter und Gabor (1928) betrdgt die Zyklusdauer 3,5 Stunden.
Marshak (1937 b) fand gleichmiBig bei Allium, Pisum, Vicia und Sola-
num die Dauer auf 2,5 bis 3 Stunden begrenzt. Nach diesen Literaturan-
gaben beansprucht eine einzelne Karyokinese im Meristem mit anschlieBen-
der Ruheperiode bis zum Beginn der folgenden Teilung im Héchstfall
5 Stunden. Wihrend dieser Zeit muB sich das gesamte Plastidom der sich
teilenden Zelle mindestens verdoppelt haben.

2. Die Morphologie der Teilung der multigranuliren
Plastiden

Bei der Ergriinung und Ausbildung der multigranulidren Struktur wer-
den die Plastiden von einer regelrechten Teilungswelle erfaBt. Dabei ist
die Regel, dal} im Durchschnitt fast die Halfte der Plastiden mediane Ein-
schniirungen aufweist. In manchen Zellen ist sogar kaum ein nicht in
Teilung befindliches Plastid anzutreffen. Normalerweise wiichst ein sich
zur Teilung anschickendes Plastid zunidchst in die Linge. Dann bildet sich
in der Mittelzone eine Einschniirung, die sich beim Fortgang der Teilung
vertieft, bis schlieBlich zweil gleich grofle Plastiden getrennt nebeneinander
liegen. Das Plastidenstroma ist wihrend dieser Entwicklungsphase noch
amoboid. Die Grana zeigen in Profilansicht noch nicht die von Strugger
(1951) beschriebene Geldrollenanordnung. Es sind ersi wenige Schichten
ausgebildet. Wie die quantitativen Untersuchungen ergaben, wird durch
intensive Teilung dieser multigranuldren Plastiden im wesentlichen die end-
giiltige Grofle der kiinftigen Chloroplastenzahl pro Zelle erreicht.

Wihrend der Ablauf dieser Teilungswelle durch die Lichteinwirkung
ihren AnstoB erhilt, fanden die noch lebhafter sich vollziehenden Teilun-
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gen der unigranuliren Proplasiiden im Meristem unter Lichtabschluf?
statt.

Bei meinen Bemiibhungen, an einem Objekt simtliche Stadien der
Teilung eines multigranularen Plastiden zu verfolgen, stellten sich die
gleichen Schwierigkeiten ein wie bei den Versuchen, den Ablauf einer Pro-
plastidenteilung zu beobachten. Ob die Untersuchungen in verschiedenen
molaren Mono- oder Disaccharidlosungen oder in X n o p scher Nahrlosung
mit oder ohne Zuckerzusatz vorgenommen wurden, immer machte sich an

Abb. 7. Der Beginn der Einschniirung einer multigranulidren Plastide.

den Plastiden nach wenigen Stunden schon, trotz lebhafter Plasmastromung,
die Tendenz zum Riickgingigmachen der eingeschniirten Teilungsformen
bemerkbar. Dieser schiidigende Einflu auf die Plastiden stellte sich in
gleicher Weise ein, wenn die Schnittpraparate in der feuchten Kammer oder
unter dem Deckglas, das wegen Verdunstung des Mediums mit reinem
Paraffinél umrandet war, kultiviert wurden. Gegeniiher der Kultivierung
der Gewebeschnitte in Lei-
tungswasser konnte unter
den aufgezeigten Bedingun-
gen keine bessere Unter-
suchungsmoglichkeit festge-
stellt werden. Aus diesem
Grunde muBten sich die
Dauerbeobachtungen auf ein-
zelne Phasen des Teilungs-
vollzuges an verschiedenen Abb. 8. Einengung des Mittelstiickes.

Objekten beschriinken.

Der Beginn einer Plastidenteilung durch Einschniirung wurde an einem
bereits in der Lingsrichtung gestreckten Plastid beobachtet und wihrend
1% Stunden die deutliche beiderseitige Einschniirung verfolgt.(Abb. 7). An
einem anderen Plastid gelang mir in einstiindiger Beobachtung; die Ein-
engung des Isthmus zu einem farblosen, schmalen Verbindungsstiick zn
sehen (Abb. 8). Tm Gegensatz zn den wandernden Ansatzstellen des Ver-
bindungsfadens bei weit fortgeschrittenen Teilungsstadien unigranulirer
Proplastiden muf} das Stroma bei den multigranuldren Formen fester struk-
turiert sein, da die Lage der Tochterplastiden zueinander konstant ist. Nur
ein Verkiirzen und wieder Lingerwerden des Fadens ist manchmal zu beob-
achten.

Protoplasma, Bd. XLV/2 17
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Nach Kiyohara (1932) und Kusunoki und Kawasaki (1936)

tritt die letzte Phase der Plastidentrennung bei Hydrilla verticillata bzw.

Utricularia pulgaris nur nachts

auf. An Agapanthus-Plastiden

wurde mehrmals das ZerreiBlen

des verbindenden Stroma-

fadens bei Tage beobachtet. In

Abb. 9 sind die letzten Stadien

einer Teilung festgehalten. In

Sekundenschnelle verkiirzten

und verbreiterten sich die

Fadenhilften und wurden ins

Stroma eingezogen. In einem

Abb. 9. Das ZerreiBen des Verbindungsfadens. anderen Fall (Abb. 10) wurde

das Zerreiflen eines breiteren,

farblosen Mittelstiickes beobachtet. Auch diese farblose Substanz war nach
kurzer Zeit dem Plastidenstroma einverleibt worden.

Hv

Abb. 10. Die Durchirennung des Zwischenstiickes.

------

Abb. 11. Beginnende FEinschniirung. Abb. 12. Beginnende Zwischenzonenbil-
Lebend, ungefarbt. Vergr. 1000<. dung. Lebend, ungefirbt. Vergr. 1600X%.

Die weiter differenzierten Jungchloroplasten haben noch im geringen
Umfange die Fahigkeit, sich zu teilen. Thre festere Gesamtstruktur prigt
sich darin aus, daB sich eine median verlaufende Ringfurche bildet
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{Abb. 11), die aber bei einer mehr oder weniger tiefen Einschniirung eine
farblose Stromasubstanz zwischen den beiden Tochterplastiden zuriidklaBt
(Abb. 12), so daBB immer deutlicher das granafiihrende Stroma von dem
farblosen, granafreien Stroma abgesetzt wird (Abb. 13). Da letzteres zur
Vakuolenbildung neigt, mull es von fliissigerer Konsistenz sein. Ist die

.

Abb. 13. Die Bildung der farblosen Zwischenzone.

Mittelzone einmal ausgebildet, so kann die Durchteilung als vollzogen be-
trachtet werden (Abb. 14 und 15). Bis zur endgiiltigen Trennung verstreicht
meist geraume Zeit. Dabei wird die Mittelzone etwas in die Linge gezogen,
indem sie sich verschmilert, bis sie schlieflich zerreiit. Nach ihrer Durch-
trennung werden allméhlich die Stromafortsitze der Tochterplastiden ein-
gezogen.
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Abb. 14. Vollzogene Zwischenzonenbil-  Abb. 15. Vollzogene Zwischenzonenbil-
dung. Lebend, ungefdrbt. Vergr. 1000X.  dung. Lebend, ungefdrbt. Vergr. 1000X.

Aus diesem morphologischen Bild der Plastidenteilung 1afit sich schlie-
Ben, daB die Viskositat des Stromas im Laufe der Plastidenentwicklung zu-
nimmt. Ebensowohl der Ablauf der Teilung wie die Plastiden{ormen weisen
darauf hin, daB von den gering viskdsen, amoboid beweglichen Proplastiden
eine sukzessive Viskositdtssteigerung des Stromas statifindet. Es ist nicht
anzunehmen, dal} diese Viskositidtssteigerung des Stromas das Resultat eines
Wasserentzuges ist, sondern daB sie durch zunehmende Strukturierung des
Stromas hervorgerufen wird. Hierfiir sprechen auch die Untersuchungen
Struggers (1951) und die elektronenoptischen Befunde von Cohen
und Bowler (1953) und von Steinmann (1953), die eine Lamellierung
des Chloroplastensiromas nachweisen konnten.

17%
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Bei den weitaus meisten Fragmentationen der Plastiden findet eine
Durchschniirung in zwei gleich grofle Tochterplastiden statt. Von dieser
Regel weichen einige der beobachteten Teilungsformen ab (Abb. 16). Bei
den gelegentlich auftretenden Teilungsbildern erscheinen am hiufigsten in-
iquale Einschniirungsstadien. Bei ihnen hat sich die Teilungsebene nichi
median gebildet, sondern sich polwiirts verlagert (Abb. 17). Seltener sind
Plastiden auffindbar, die zwei Teilungsebenen aufweisen, also in drei
Tochterplastiden zerfallen. Die Ein-
schniirungen sind entweder gleich
{Abb. 16, 2) oder ungleich weit ent-
wickelt (Abb. 16, 3). Bemerkenswert
ist, daf} die Teilungsebenen nicht im-
mer senkrecht zur Langsausdehnung
des Plastiden verlaufen. An den Tei-
lungsfigaren (Abb. 16, 3, 4 und 5)
wird deutlich, dal} den Einschuniirun-
gen keine bestimmte Richtung vor-
hergegeben ist.

e
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Abb. 17. Indiquale Teilung.
Lebend, ungefédrbt.
Abb. 16. Anomale Teilungsformen. Vergr. 1600X.

An den Chromatophoren von Funaria hygrometrica beobachtete Helitz
(1922), an denen von Bryopsis-Schlauchen Kiister (1937) und an den
Chloroplasten in Equisetum Prothallien Reinhard (1933) die Zerlegung
der Plastidensubstanz in drei oder mehr Portionen. Bei Monokotylen tritt
nach meinen Untersuchungen in ahnlicher Weise eine ,multiple Teilung der
Chloroplasten®™ auf — wie auch Maige (1928) berichtet —, aber mehr als
drei Teilgebilde konnte ich nie auffinden. Entgegen den von Haber-
landt (1888) an Selaginella beschriebenen Plastidenketten, die durch syn-
chrone Teilung entstanden sind, erfolgt die Teilung der Chloroplasten bei
hoheren Pflanzen asynchron. Die Teilungsstadien der Plastiden einer Zelle
sind immer ungleich weit entwickelt.

Die Befunde von Mikoseh (1877), A. Mever (1883), Schimper
(1885) und Kiister (1904) sprechen fiir das Vorhandensein zweier
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Teilungsmodi der Plastiden. ,AuBer diesen Chlorophyllkérnern®, berichtet
Mikosch, ,welche sich durch den_ geschilderten Teilungsvorgang (Zwi-
schenzonenbildung) vermehren, finden sich noch andere, die durch ihre
GroBle und schwache Konturierung sich von ersteren unterscheiden. Auch
diese teilen sich, jedoch nicht durch Zuriickzichung ihres Chlorophylls an
zwei Pole, sondern durch gewéhnliche Einschniirung, die entweder den
ganzen Querschnitt entlang oder nur einseitig erfolgt.” Bei den durch ihre
»Grofle und schwache Konturierung® gekennzeichneten Plastiden haben
Mikosch zweifellos jiingere Chloroplasten vorgelegen, die sich immer
nur durch direkte Durchschniirung vermehren.

Bei der Aushildung der farblosen Zwischenzone kommt es nicht, wie
Mikosch es beschreibt, zu einer Verlagerung der chlorophyllfiithrenden
Grana an die Pole oder zu einer geradlinigen Scheidewandbildung (Ndgeli
1864, Emberger 1927). Die mehr oder weniger deutliche Farblosigkeit
der Mittelzone sich teilender Jungchloroplasten kommt dadurch zustande,
daB nach meist anfianglicher Anlegung schmaler Ringfurchen die mittlere
Stromapartie immer mehr ausgezogen wird, bis ihre Durchtrennung er-
reicht ist.

Die klassischen Beobachtungen der Teilungsformen der Chloroplasten
werden vom Standpunkt unserer heutigen Kenntnis vom Entwicklungsgang
der Plastiden in ein neues Licht geriickt. Die viel beschriebenen Teilungen
der Jungchloroplasten stellen im Hinblick auf den Gesamtplastidengehalt
pro Mesophyllzelle — von den Proplastidenteilungen ganz abgesehen —
sicherlich nur einen geringen Anteil dar.

Die Tatsache, daB die noch amoboid veranderlichen Plastiden lebhafte
Teilungen durchfiithren, konnte mit der Annahme eines lamelliren Fein-
baues der Chloroplasten (Strugger 1951, Steinmann 1953) im Ein-
klang stehen. Wahrend der frithen Entwicklungsphase, in der die Plastiden
noch lebhafte Teilungen vollziehen, zeigen sie in Profilansicht zwar schon
eine Zweischichtigkeit der Grana, aber die Reihenanordnung der Grana ist
noch nicht endgiiltig erreicht. Die Frage bleibt aber unentschieden, wie die
Teilungen der Jungchloroplasten vor sich gehen, deren Grana bereits in
Geldrollen angeordnet sind. Es ist anzunehmen, daB sich die Lamellen nicht
durch die farblose Zwischenzone forisetzen, sondern daB die Zweiteilung
der Lamellenstruktur auf einem jiingeren Entwicklungsstadium der Plasti-
den angelegt wurde, wihrend die Fragmentation der Plastiden erst spater
erfolgt.

3. Die Dauer der Teilung bei multigranularen
Plastiden

Da es aus aufgezeigten Griinden bei Schnittpriparaten nicht moglich
ist, an einem Objekt samtliche Stadien einer Plastidenteilung zu beobachten;
kann auch die Dauer einer Zweiteilung vom Beginn der Einschniirung bis
zur endgiiltigen Trennung nicht an einer Plastide festgestellt werden. Es
soll nun der Versuch unternommen werden, auf indirektem Wege Anhalts-
punkte fiir die Zeit zu bekommen, in der sich die Teilung eines multigranu-
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laren Chloroplasten vollzieht. Dabei wurde so vorgegangen, daB fiir einige
Zellen die Zahl der sich differenzierenden Plastiden in bestimmten Zeit-
abschnitten festgestellt wurde. Da dieselben ausgezihlten Zellen wegen
mangelnden Kultivierungsmoglichkeiten von Gewebeexplantaten nicht fiir
die laufenden Untersuchungen herangezogen werden konnen, miissen die
Beobachtungen stets an frischem Zellenmaterial fortgesetzt werden. Es kon-
nen aber nur solche Zellen als Vergleichsmaterial verwertet werden, die zu
Beginn der Versuchsreihe Plastiden gleicher Differenzierungshéhe enthielten.
Auflerdem diirfen nur gleich grofle Zellen jeweils verglichen werden, da auf
Grund der im Kap. 11I/1 gewonnenen Erfahrung in gleich groflen, benach-
barten Zellen bei gleicher Differenzierungshohe der Plastiden nahezu die
gleiche Plastidenzahl vorliegt.

Als Ausgangsmaterial dieser Untersuchungen waren die etiolierten Blit-
ter von Agapanthus umbellatus sehr geeignet. Bei Belichtung verlduft die
Plastidenentwicklung in einem weit groBeren Bezirk des etiolierten Blattes
gleichartig ab als bei den normal ergriinenden Blattern. AuBlerdem zeigen
die etiolierten Plastiden zu Beginn der Untersuchungen in einem viel brei-
teren Blattabschnitt gleiche Entwicklungshiohe als die normal ergriinenden
Plastiden.

Bevor auf die Einzelheiten der Plastidenentwicklung und -vermehrung
in zeitlicher Abhiingigkeit ndaher eingegangen wird, sollen die Besonder-
heiten der Strukturausbildung und Teilungsrate der Agapanthus-Plastiden
in der Dunkelkultur erldutert werden.

Schon Strugger (1937) beschrieb die anomale Entwicklung der Plasti-
den bei Etiolement, die Boing (1955) an demselben Versuchsobjekt,
Helodea, bestitigte und vertiefte. Auch bei Agapanthus tritt je nach der
Dauer der Dunkelkultur die Ausbildung eines mehr oder weniger ver-
groBerten und pigmentierten Granums im amiéboiden Stroma ein. Fiir
meine Untersuchungen war es von Interesse, ob und wieweit bei einer der-
artigen Unterbindung bzw. starken Verzogerung der Granavermehrung
durch Lichtmangel iiberhaupt Durchschniirungen der Plastiden sich voll-
ziehen und in welchem Verhilinis diese zur normalen Teilungsrate stehen.

Die zur Untersuchung gelangten Pflanzen wurden in einem Dunkelkeller
bei 18 bis 200 C kultiviert. Nach 6 bis 8 Wochen hatten sich Blatter von 10
bis 20 cm Linge und 1,5 bis 2,0 e Breite neugebildet. Die basale Zone der
etiolierten Blitter war iminer rein weill, die obere Blatthilfte erschien
makroskopisch gelblich, die Spitze des Blattes zeigte eine hellgriine Far-
bung. Die mikroskopische Analyse brachte eine Ubereinstimmung der
Plastidendifferenzierung mit dieser Erscheinung (Abb. 18). Die Plastiden
im basalen Blattabschnitt sind etwa 4 X 2 u groB. Das Stroma ist amdboid
und weist oft Starkeeinschliisse auf. Das etiolierte Primargranum hat einen
Durchmesser von ~ 1 ;¢ und ist also im Vergleich zu den Angaben Strug-
gers an nicht etiolierten Proplastiden (0.4 x) wesentlich grofler. Da es in
geringer Menge Pigmente enthilt, setzt es sich relativ deutlich vom Stroma
ab. Etwa die Hilfte der etiolierten Plastiden befindet sich in Teilung, der-
gestalt, daB zwischen den beiden Tochtergrana das Stroma mehr oder weni-
ger tief eingeschniirt ist (Abb. 19). Im Mittel enthiilt jede Zelle 30 bis 40
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Plastiden. In der gelben Zone des Blattes zeigen die Primirgrana, die auf
etwa 1,5 u Durchmesser angewachsen sind, nach Beobachtungen im Hellfeld
eine reichere Speicherung an Chlorophyil und besonders an Karotinoiden.
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Abb. 18. Der Entwidklungsgang der Plastiden in der Dunkelkultur. Parallel dem
Zerfall des primaren etiolierten Granums verlduft der Riickgang der amoboiden
Beweglichkeit des Stromas und eine zunehmende Vakuolenbildung.

Das Stiroma ist noch amoboid und meist stiarkefrei. Teilungsstadien der Pla-
stiden finden sich noch hiufig. Die Anzahl der Plastiden hat sich auf rund
50 erhoht. In der Nahe der Blattspitze setzt die
Plastidenreduktion ein, dhnlich wie sie Boing
(1954) an Helodea densa beschrieben hat. Mehr '

und mehr verliert das Stroma die Fahigkeit des .'
Formwechsels und erhilt allmahlich ovale bis * :‘
kugelformige Gestalt. Das grofie primire Gra- -

g L

num ist in sekundire Grana zerfallen, die trop- ' 2 d
fenformig geworden sind und meist im Bereich -
des fritheren. Primiirgranums liegen bleiben.
Nur wenige wandern ins Stroma ab. In der Abb. 19, Teilungsstadien
Folge bilden sich Vakuolen im Stroma, die so etiolierter Plastiden. Mit
grol} werden konnen, daB die Plastide nur noch  Osmiumsiure fixiert und
als schmale Kappe der Vakuole aufsitzt. Die mit Séurefuchsin nach Alt-
durch den reichen Karotingehalt gelb erschei- manngefdrbt. Vergr. 1400X.
nenden Plastiden der letzten Differenzierungs-
stufe haben sich samtlich an den senkrecht stehenden Wandungen der Zelle
angesammelt. Fiir die Beobachtungen iiber die Plastidenmetamorphose bei
Belichtung wurden diese degenerierten Formen nicht herangezogen. Im
Endstadium der Plastidendifferenzierung in der Dunkelkultur liegen im
Durchschnitt etwa 60 Plastiden pro Zelle vor. Wenn man als Ausgangszahl
25 und als Endsumme 110 Plastiden bei der normalen Plastidenentwicklung
nimmt, haben sich die Plastiden pro Zelle um 85 vermehrt. Die Teilungen
der Plastiden in der Dunkelkultur brachten nur rund 60 Plastiden hervor.
Die Teilungsrate der Plastiden bei Etiolement ist also dempach anf ~ 41%
der normalen Plastidenvermehrung herabgesetzt.

Wird eine etiolierte Agapanthus-Pflanze dem diffusen Tageslicht aus-
gesetzt, so ist sie nach einem Tag makroskopisch deutlich ergriint. Im mikro-



212 Ursula Fasse-Franzisket

skopischen Bild zeigt sich in der Regel nach 4 bis 6 Stunden eine im Hellfeld
wahrnehmbare Griinfarbung der Plastiden und die Bildung von Sekundar-
grana im farblosen Stroma. Die Ausbildung der multigranuliren Struktur
bei Belichtung etiolierter Plastiden in Abstanden von 24 Stunden ist in
Abb. 20 dargestellt. Nach den ersten 24 Stunden der Belichtung hat das
primédre Granum die Sekundargrana ausgesondert. Die im Bereich des zer-
fallenen Priméargranums liegenden Grana sind besonders deutlich sichtbar.
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Abb. 20. Die Ausbildung der multigranuldren Siruktur bei Belichtung etiolierter

Plastiden in Abstinden von 24 Stunden. Die unterschiedliche Granafirbung weist

darauf hin, dafl die Sekundirgrana, solange das Stroma amoboid verdnderlich ist,
noch nicht in einer Ebene auffindbar sind.

Die Umrisse der Sekundirgrana und der gesamten Plasiiden sind unscharf.
Die granafreien Stromabezirke zeichnen sich durch starken Formwechsel
aus. Nach 2 Tagen ist das Stroma nahezu mit Grana ausgefiillt. Am folgen-
den Tag hat die Plastide ihre Fihigkeit zur Amdboidie fast ginzlich ein-
gebiiBt. Das primire Granum ist meist nicht mehr sichtbar. Die unterschied-
liche Farbung der Sekundirgrana in der Abb. 20 weist darauf hin, daf}

Tab. 4. Die tégliche Vermehrung belichteter, etiolierter Plastiden.
(Pla.Z. = Plastidenzahl.)

Blatt: 14,0 cm lang, 1,4 cm breit

Datum 7 onorsBe ’ oy, | Zellgrobe | b | Zellgrofe | o | ZellgroBe | oo
inpo | ‘ in in n in
28 | 40x43 | 23 | s0x40 | 26  78x36 20 | 85x43 27
3. 3. 1 43x35 | 43 | 63x50 | 47 | T3x43 | 62 | T3x5T 75
43 43x 53 | 58 | 50x40 | 56 | 64x43 73 | T3x65 96
5.3. | 50x34 | 79  50x50 | 83 | 57x43 | 91 | 13x36 97
6.3. | 43x43 | 81  64x43 92 | T8x36 96 | 85x50 | 107

withrend der ersten vier Belichtungstage die Grana noch nicht in einer
Fbene sichtbar oder vielleicht verschieden dick sind. Am 5. Tag sind die
UmriBformen der Plastiden deutlich vom Zytoplasma abgesetzt, und in
Profilansicht ist die Anordnung der Grana in Schichten und Geldrollen gut
erkennbar.

Die Schnelligkeit des Ergriinens ist abhingig von der Linge der Dunkelkultur
und von dem Zustand des Materials selbst. Die BeeinfluBbarkeit durch variierte
Belichtungsbedingungen werden spiter behandelt.

Die Tabelle 4 gibt in etwa gleich groBlen Zellen die Plastidenzahl nach
viermal 24stiindiger Belichtung an. Auffallend ist die hohe Teilungsrate
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gleich nach Einseizen der Granabildung. Von den vorliegenden multi-
granuldren Plastiden sind etwa 50% in Teilung begriffen. Nach den ersten
24 Stunden Belichtung hat sich im Durchschnitt jede Plastide einmal geteilt.
Nach weiteren 24 Stunden haben die Plastiden bereits eine festere Struktur
erhalten. Die auf der friiheren amoboiden Entwidklungsstufe angelegten
Teilungen sind teilweise durchgefiihrt oder liegen als verschleppte Teilungs-
stadien vor. Nur noch 15% der Plastiden weisen Teilungsformen auf. Nach-
folgend finden noch ergiinzende Teilungen statt. Nach 4 Tagen ist die end-
giiltige Zahl nahezu erreicht. Nur ganz vereinzelt sind noch Teilungsstadien
auffindbar.

Tab. 5. Die Vermehrung der Plastiden in der belichteten, farblosen Basalzone aus-
gerwachsener Blétter,

Datum | Zellgrofe *Pla.Z.'@ ZeligraBe | Pla.z. | Zellgrofe | bz, Zelgrofe | pry 7.
F in i in g f in } ! in
| 1
i I T
o1 1. | 100x34 | 28 | t07x57 | 81 | 112x50 | 32 | 186x47 |26
|

3. 2. 1 107 x 39 29 ¢ 100 x 57 42 112 x 59 47 . 143 x 60 | 49
7. 2. ‘ 86 x 57 35 { 128 x 53 62 156 x 43 48 :‘ 172 x 43 : 49
In den stark gestreckten, etiolierten Zellen ist wegen der Hemmung der
Plastidenteilungen in der Dunkelkultur das Verhilinis ZellgroBe : Plastiden-
zahl zuongunsten der Plastidenzahl verschoben. Bei Belichiung des etiolier-
ten Materials setzen schockartig die Plastidenteilungen ein. Daker ist der
prozentuale Anteil an Teilungsstadien bei belichteten, etiolierten Plastiden
grofler als bei den normal ergriinenden Plastiden. Aus der Tabelle 4 geht
hervor, daf die Teilung einer multigranuldren noch amshoiden Plastide
etwa 24 Stunden beansprucht. Die Teilungen der Jungchloroplasten voll-
ziehen sich langsamer.

Ein anomales Verhalten in der Strukturausbildung, vor allem aber in
der Teilungsrate zeigen die in der farblosen Basalzone ausgewachsener
Blitier sich findenden Plastiden bei Belichtung (Tab. 5). Die Ergriinung und
Sekundér-Granabildung setzen nach der gleichen Zeit ein und verlaufen in
der gleichen Art wie oben beschrieben, nur die Plastidenteilungen schreiten
ungemein langsam voran. Obwohl bei Beginn der Belichtung etwa 40% der
Plastiden als Teilungsstadien vorlagen, haben sich nach sieben Tagen
kaum Durchschniirungen vollzogen. Dagegen ist das Groflenwachstum nor-
mal vor sich gegangen. Die améoboide Beweglichkeit der Plastide ist erhalten
geblieben, so dafl die vorliegenden Plastidenformen eine unregelmiBige
Gestalt besitzen. Nach weiteren 14 Tagen — wie die Tabelle angibt — sind
nur noch wenige Teilungen erfolgt. Die Plastiden der fatblosen, basalen
Zone ausgewachsener Bldtter haben durch die lange Entwicklungshemmung
eine irreversible Schidigung erfahren. Die Fihigkeit zum GroBenwachstum
ist bei Lichteinwirkung. zwar erhalten geblieben, es erfolgt aber keine nor-
male Strukturausbildung mehr, wie an der améboiden Formverinderlich-
keit des Stromas zu erkennen ist. Ebenfalls ist der Ablauf einer intensiven
Teilungswelle unterbunden.
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Es ist auffallend, daB ein hoher Prozentsatz der ergriinenden Plastiden
wihrend der Aasbildung der multigranuliren Struktur Vakuolenbildung
zeigt. Diese finden sich im Innern des Stromas liegend oder unter der auf-
gewolbten Siromagrenzschicht. DaBl die Vakuolen gerade im Stadium der
hochsten wachstumsphysiologischen Leistung der Plastiden auftreten, laBt
einen Zusammenhang zwischen der Vakuolenbildung und den erhéhten
Stoffwechselprozessen der ergriinenden Plastiden vermuten. Im Verlaufe
der Weiterentwicklung der Plastidenstrukturen werden die Vakuolen riick-
gebildet, so daB sie also kein Hindernis fiir die Funktionstiichtigkeit der
Chloroplasten sind, wie auch Zimmermann (1893) und Schumacher
(1928) feststellten.

Das Ergriinen etiolierter Blidtter folgt bestimmten Gradienten. Wie
Strugger (1937) und B6ing (1954) an Helodea zeigten, verlaufen diese
von der Blattspitze zur Basis und vom Blattrand zur Mittelrippe. Bel
Agapanthus ist der gleiche Gradientenverlauf makroskopisch sehr gut fest-
zustellen. Mikroskopisch ist auBerdem zu beobachten, dafl die Ergriinung
von den einzelnen Blattnerven ins Mesophyll hinein sich fortsetzt und zu-
erst um die Stomata erfolgt. Daraus kann auf eine Beziehung zwischen
dem Ergriinungsprozef und der Stoffleitung geschlossen werden. Als Bei-
trag zu dieser Frage mochte ich folgende Beobachtung iiber den Verlauf
des Ergriinungsgradienten bei einer teilweisen Unterbrechung der Leit-
biindelbahnen an etiolierten Agapanthus-Blattern anfithren: Wird bei er-
griinenden Bldttern vom Blattrand einwirts das Blattgewebe durchschnitten,
so zeigt es sich immer, daB nach der Verkorkung des verletzten Gewebes
der basipetale Wundrand kriftiger ergriint und hier die Plastiden eine
hohere Differenzierungsstufe erreicht haben als diejenigen der iibrigen
Blattpartien. Diese Tatsache weist darauf hin, daf# fiir die Plastiden-
entwicklung irgendwelche Stoffe, die in den Leithiindeln von der Blattbasis
zur Blattspitze wandern, maBgeblich sind, da diese am unteren Wundrand
gestaut werden. — In der Literatur finden sich Angaben, die ebenfalls auf
eine Beziehung zwischen Ergriinen und Stoffleitung hinweisen. Zu dieser
Annahme fiihrien die Beobachtungen von Lopriore (1904), da er bei den
Kotyledonen von Vicia Faba und von Eriobotrya japonica einen ,Saum von
griinen oder gelben Kornern® um die ersten SpiralgefdBe des Leitungs-
systems im farblosen Parenchym sah. Schwarz (1928) fiihrt die Ent-
stehung der geaderten Panaschierung auf Stoffe zuriick, die in den Gefal}-
biindeln gebildet werden. DaB auch der Abbau der Plastidensubstanz einen
Zusammenhang mit den Leitungsbahnen der Pflanze zeigt, stellte Kiister
(1911, 1925) fest. Er beobachtete, daf} das herbstliche Vergilben bei voll-
kommener oder unvollkommener Unterbrechung der Blatinerven in den
betroffenen Anteilen der Blattspreite aufgehalten wird. Aus diesen Beob-
achtungstatsachen kann gefolgert werden, daf der Aufbau sowohl wie der
Abbau der Chloroplastenstruktur und Pigmente von Stoffen gesteuert wer-
den, die in den Leitbiindeln sich finden. Durch die eigenen Untersuchungen
konnte festgestellt werden, daB diese Stoffe bei dem Ergriinungsprozefi von
der Blattbasis zur Spitze wandern. Dadurch ist die Moglichkeit gegeben,
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eine lokale Anreicherung der verantwortlichen Stoffe durch Unterbrechung
der Blattnerven herbeizufiihren.

V. Der Einflufl des Lichtes auf die Ausbildung der Struktur
und die Teilungsrate der Plastiden

1. Die Wirkung verschiedener Lichtintensitdten

Bei den Frgriinungsversuchen an etiolierten Plastiden im Tageslicht
zeigte sich eine Abhingigkeit der Strukturausbildung von der Belichtungs-
intensitat. Zur ndheren Kenninis dieser Beziehung und der eventuellen
Beeinflussung der Teilungsrate wurden etiolierte Agapanthus-Pflanzen
unter der Einwirkung von 500, 2000, 10.000, 15.000 und 20.000 Lux zur Ent-
wicklung gebracht. Die Versuche wurden in einem Lichtkasten bei kon-
stanter Temperatur von 240 C vorgenommen. Als Lichtquelle diente eine
wassergekiihlte 500-Watt-Gliihbirne (Philips), deren relative spektrale
Energieverteilung dem Spektrum eines Gliithkorpers von 9500 K entspricht.
Die verschiedenen Lichtintensititen wurden durch Variation des Abstandes
der zu belichtenden Pflanze von der Lichtquelle erzielt. Mit Hilfe einer
Selenphotozelle konnte die Entfernung der Pflanze von der Lichtquelle so
eingestellt werden, daB die Intensitdtsstufen 2000, 10.000, 15.000 oder
20.000 Lux verwirklicht waren. Die Stufe von 500 Lux wurde durch
Zwischenschalten einer Milchglasscheibe erreicht.

Die zur Untersuchung gelangten Pflanzen waren 4 bis 6 Wochen in
einem Dunkelraum bei 18 bis 209 C kultiviert worden und hatten etwa
8cm lange Blatter entwickelt. Bei den Belichtungsversuchen waren die
etiolierten Blitter an der Pflanze belassen.

Ein normales Ergriinen erfolgte bei der Einwirkung wvon 500 und
2000 Lux. Die Strukturausbildung und die Teilungsrate unterschieden sich
nicht merklich von den Befunden der im diffusen Tageslicht ergriinien
Pflanzen. Die mikroskopische Analyse der bei 10.000 Lux ergriinten Plasti-
den zeigte anfinglich eine normale Plastidenentwicklung. In der Grofie der
gebildeten Sekundidrgrana lag allerdings ein erkennbarer Unterschied vor.
Bereits Strugger sprach 1937 die Vermutung aus, dafl wahrscheinlich
die Lichtintensitdt ausschlaggebend fiir die GroBe der sich bei Belichtung
aus dem etiolierten Prim#rgranum bildenden Sekundirgrana ist. Tatsich-
lich zerfillt bei 500 Lux das primére Granum in deutlich groflere Sekundar-
grana (0,5—0,6 4 Durchmesser) als bei 10.000 Lux (0,2 & Durchmesser). Bei
der Ergriinung in 10.000 Lux setzten immer nach 3 bis 4 Tagen patholo-
gische Veridnderungen der Plastiden ein. Es erfolgte keine zunehmende
Bildung der griinen Chlorophvyllpigmente, sondern es blieben die gelben
Komponenten weiterhin sichtbar. Anstatt des Vakuolenriickgangs, der fiir
diesen Entwicklungszustand der Plastiden typisch ist, nahm ihre Bildung
zu, derart, da am 6. Belichtungstag nahezu jedes Plastid vakuolisiert war.
Gleichzeitig begaben sich die Plastiden mehr und mehr in Lichtschutzstel-
lung (,Parastrophe” nach Senn, 1917), so dal} kaum eine einzige Plastide
in Flachenstellung zu sehen war. Eine bevorzugte Zusammenballung wurde
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um den Kern und an den Zellwandungen, die an Interzellularriume gren-
zen, sichtbar. Auffallend ist ferner, dal} die sich bei hoher Lichtintensitit
entwickelnden Chloroplasten eine zunehmende Vergroferung in der
Flachenausdehnung erfuhren und daB die GroBenunterschiede der in einer
Zelle auftretenden Plastiden erheblicher waren als bei der normalen Ent-
wicklung.

Wurden die etiolierten Agapanthus-Pflanzen der mnoch intensiveren
Lichteinwirkung von 20.000 Lux ausgesetzt, so traten die hier aufgezeigten
Anomalien noch deutlicher hervor. Schon nach 24stiindiger Bestrahlung wur-
den die ersten Degenerationserscheinungen an den Plastiden deutlich. Die
Vakuolenbildung setzte ein, und das Stroma war so diinn ausgezogen, daf}
seine Lichtbrechung kanm eine andere als die des Zyioplasmas war. Am
2. Belichtungstag befanden sich die stark vakuolisierten Plastiden fast
simtlich in Parastrophe, in der sie nicht mehr auszéhlbar sind. Das pri-
mire Granum war in sehr kleine Grana zerfalien. Da die Pigmentbildung
derartig gering ist, hoben sich die Grana kaum vom Stroma ab.

Der schidigende EinfluB auf die Strukturausbildung und Chlorophyll-
synthese durch die Einwirkung hoher Lichtintensititen wurde unter Bei-
behaltung der vollen Vitalitiat der Zellen hervorgerufen. Der Kern und das
Zytoplasma zeigten normales Aussehen, die Plasmolysierbarkeit war er-
halten geblieben. Bei der Finwirkung hoher Lichtintensititen — von
10.000 Lux aufwirts — traten nach einigen Tagen auch makroskopisch sicht-
bare Schadigungen des Blattes ein. Die Blattspreite zeigte eine mehr oder
weniger starke Scheckung in hellgriine und gelbliche Flecken. Die Tat-
sache, daB einige Bldtter in ihrer basalen Region, genau dort, wo bei der
Belichtung ein jingeres Blitichen vor dem starken lLichieinfall schiitzend
gelegen hatte, normales FErgriinen zeigte, wies eindeutig darauf hin, dal
die intensive Bestrahlung die einzige Ursache dieser Schidigung war.

Nach dem Aussetzen der bestrahlten Pflanze ins Gewichshaus trat die
griin-gelbe Schedcung des Blattes noch deutlicher hervor. Im ganzen war
das Blatt schlaffer als ein normal ergriintes Blatt, da die ausgebleichten
Zellen eine geringere Turgeszenz aufwiesen. Die mikroskopische Unter-
suchung ergab ferner, daBf griine Zellkomplexe mit farblosen Arealen ab-
wechselten. Die Ausdehnung dieser griinen bzw. farblosen Zellverbande
variierte sehr: Es konnten nur eine oder zwei griine Zellen von farblosen
eingeschlossen oder umgekehrt wenige farblose von vielen griinen Zellen
umgeben sein. Dieser beschriebene Zustand der stark bestrahlten Blatter
blieb bei normalen Lichtverhilinissen etwa 6 bis 10 Wochen bis zum Ein-
setzen der Blattvergilbung erhalten.

In den griinen Zellen war die Strukturausbildung der Plastiden und die
Chlorophyllsynthese normal vor sich gegangen. Dagegen lagen in den aus-
gebleichten Zellen nur geschddigte Plastiden vor, deren Grana- und Pig-
mentbildung weitgehend gestort war. In dem amdboid beweglichen Stroma
fanden sich vielfach Vakuolen.

In der Ubergangszone zwischen den kriftig griinen und den farblosen
Zellkomplexen zeigten die Plastiden eine sehr unterschiedliche Struktur-
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ausbildung. Die Mehrzahl der Chloroplasten war erheblich grofler als nor-
mal entwickelte Agapanthus-Chloroplasten. Diese VergroBerung war durch
gesteigertes Flachenwachstum vor sich gegangen, da in Profilansicht keine
entsprechende Dickenzunahme festgestellt wurde. Die geldrollenartige An-
ordnung der Grana war in diesen groBlen Chloroplasten oft gut zu sehen.

Die GroBenunterschiede konnen beim Vergleich der Chloroplasten eines
unbestrahlten mit einem bestrahlten Blattabschnitt ein und desselben Blat-
tes besonders iiberzeugend dargestellt werden. Zu diesem Versuch wurde
eine etiolierte dgapanthus-Pflanze 48 Stunden mii 13.000 [ux bestrahlt.
Ein Teil eines Blattes war wahrend der Bestrahlung durch eine ringformige

i BRI

Abb. 21 a. Abb. 21 0.
Abb. 21. Die GroBenunterschiede der Chloroplasien ein und desselben Blattes nach
48stiindiger Bestrahlung mit 13.000 Lux. a unbestrahlter Blattabschniti. Lebend,
ungefdarbt.  Vergr. 1000X. b bestrahlter Blattabschnitt. Lebend, ungefirbt.
Vergr. 1000<.

Manschette vor Exposition geschiitzt. Nach dieser Bestrahlungsbehandlung
wurde die Pflanze fiir 3 Wochen normaler Tagesbelichtung im Gewiichs-
haus ausgesetzt. Nach dieser Zeit zeigten sich zwischen den Chloroplasten
der bestrahlten und unbestrahlten Blattabschnitte charakteristische Unter-
schiede {Abb. 21 a, b). Dieser Befund ergibi, daB eine einmalige sehr starke
Bestrahlung das Gefiige der noch amdboiden etiolierten Plastiden . irrever-
sibel zu verindern scheint und Forminderungen determiniert, die sich auch
nach langerer Normalbelichtung nicht wieder ausgleichen.

Neben diesen Riesenformen, die eine Grofle bis zu 24 X 12 4 erreichen
konnen, waren in einer Zelle alle Uberginge bis zu sehr kleinen Chloro-
plasten von 2,0 i zu finden. Auflerdem kamen in derselben Zelle reduzierte,
farblose Plastiden mannigfaltiger Ausbildung vor. In Abb. 22 sind die in
einer Zelle nebeneinander vorkommenden Plasiidenformen dargestellt (vgl.
auch Abb. 21 b).

Die Anzahl der Chloroplasten in der Ubergangszone von den farblosen
zu den griinen Zellkomplexen ist sehr unterschiedlich. In gleich groflen
Zellen konnten 1 bis 45 Chloroplasten ausgezihlt werden. In der Regel
waren in den Zellen mit geringer Chloroplastenzahl meist besonders grofle
Chloroplasten zu finden, die sich durch die ganze Zelle erstrecken konnten
und oft noch an den Seitenwinden emporreichten.
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Bei der Untersuchung der verschiedenen Aushildungsformen ~durch
Lichtstrahlung geschidigter Chloroplasten sind zwischen den extrem gro-
Ben griinen Formen bis zu kleinen farblosen Degenerationsformen alle
Ubergange feststellbar. Als offensichtlich weniger stark geschidigte Stadien
erschienen Chloroplasten, die sich flichenhaft vergroBert hatten, aber noch
leicht amoboid beweglich geblieben waren. In Stadien, die ich fiir starker
geschidigt halte, hatte die Ausbildung der Sekundiargrana abgenommen,
wobei aber die GranagroBe zugenommen hatfe. In Profilansicht zeigten
diese Formen nur wenige Granaschichten. Als besonders stark geschadigte
Formen erschienen Plastiden, die nur noch einzelne deutlich pigmentierte

Nach 4 tigiger Belichtung mit 12000 Lux
(O

Nach 3Wochen Tageslicht

¢

7O 8§.

Abb. 22. Die in einer Zelle nebeneinander vorkommenden Plastidenformen nach
Bestrahlung mit hohen Lichtintensitdten.

Grana in einem weit ausgespannten farblosen Stroma aufwiesen. In einer
wahrscheinlichen hochsten Stufe der Plastidenschddigung durch hohe Licht-
intensitaten kann von einem Entwicklungsstillstand der Plastiden gespro-
chen werden, da in diesen Formen nur schwer Grana auffindbar waren,
wie auch ein Gehalt an Assimilationspigmenten im Hellfeldmikroskop
nicht mehr nachweisbar war.

Um einige quantitative Aufschliisse iiber diese Bedingungen zu erhalten.
interessiert nun, wie lange eine etiolierte Agapanthus-Pflanze intensiv be-
strahlt werden muB, bis die aufgezeigten Degenerationserscheinungen der
Plastiden entstehen. Zur Untersuchung dieser Frage wurden die Versuchs-
pHlanzen im Lichtthermostaten bei einer Temperatur von 24° C 12, 24, 48,
72, 96 und 120 Stunden einer Belichtungsintensitit von 15.000 Lux aus-
gesetzt. — Nach 12 Stunden Belichtung waren die gelb-griinen, améboiden
Plastiden meist vakuolisiert und an den parallel zum Lichteinfall stchenden
Zellwandungen angesammelt. Die Sekundargrana waren bereits gebildet,
das primadre Granum war noch sichtbar. Erst nach fiinftigigem Tageslicht
waren die Chloroplasten regelmiflig in der Zelle verteilt. Die Grana-
struktur war bei allen Plastiden normal entwickelt. Auch bei spiteren
Kontrollen lagen bei dieser Pflanze keine reduzierten Plastidenformen
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vor. — Nach einer 24stiindigen intensiven Bestrahlung befanden sich die
Plastiden fast simtlich in Parastrophe. Die unterschiedliche Differenzierung
von ergriinenden und bereits geschidigten Plastiden war erkennbar: Neben
hellgriinen, noch améboiden Plastiden, deren gesamtes Stroma mit sehr
kleinen, schwach sichtbaren Sekundadrgrana angefiillt war, fanden sich
solche, die mindestens ebenso verdnderlich waren, aber deutlich einige pig-
mentierte Grana im farblosen Stroma zeigten. Nach 5 Tagen normaler
Belichtung lagen noch amoboidform-verinderliche Plastiden vor, die gleich-
miBig im Zvtoplasma verteilt waren. Vereinzelte reduzierte Plasti-
denformen, deren Stroma sehr diinn ausgezogen war, kamen in mehreren
Zellen vor. Es traten GroBenunterschiede der Chloroplasten von 3,5 o bis
zu 10,5 ¢ auf. — Nach 48stiindiger starker Besirahlung und anschlieBendem
fiinftigigem normalem Lichtgenul waren in vielen Zellen degenerierte
Plastidenformen neben hellgriinen Chloroplasien auffindbar. Die Chloro-
plasten hatten maximal eine Grofle von 10 X 6 g erreicht. Innerhalb einer
weiteren Woche hatten sich die Chloroplasten bis zu 12 X 8,6 y im Maxi-
mum und zu 3 X 1,5 4 im Minimum entwickelt. Die reduzierten Plastiden
dagegen waren im Mittel nur 2,1 X 1,4 u groB. Nach weiteren zwei Wochen
war der GroBenunterschied der vorliegenden Chloroplasten noch betracht-
‘licher. Ich maf Plastidendurchmesser von 2,5 bis 15,0 4. — Am Ende einer
72stiindigen intensiven Bestrahlung lagen die vakuolisierten gelb-griinen
Plastiden wiederum dem Licht abgewandt, in Parastrophe, vor. War die
Pflanze daraufhin 5 Tage lang normalem Tageslicht ausgesetzt worden,
befanden sich die teilweise noch vakuolisierten Plastiden in regulirer Ver-
teilung in der Zelle. In sehr vielen Zellen waren farblose reduzierte
Plastiden zu finden, jedoch ganz farblose Mesophyllzellen waren nicht aus-
gebildet worden. In der Folgezeit entwickelten sich in den Mischzellen die
Chloroplasten zu den bereits beschriebenen, sehr unterschiedlich grofien
Formen. — Wurden die etiolierten Pflanzen 96 oder 120 Siunden mit
15.000 Lux belichtet, zeigten die Versuchsergebnisse keine wesentlichen Ver-
danderungen in der Strukturausbildung der Plastiden gegeniiber dem kiir-
zere Zeit bestrahlten Material. Doch war bei diesen Pflanzen schon makro-
skopisch auf der Blattspreite ein Mosaik von gelblichen und griinen Flecken
zu erkennen. Die mikroskopische Analyse nach der vorgenommenen Be-
lichtung ergab, daB} fast alle Plastiden sich in Parastrophe befanden. Die
Chloroplasten hatten im Durchschnitt eine Grofle von 7 X 5 4 erreicht und
lieBen sehr kleine Grana erkennen. In anderen Zellen waren nur redu-
zierte Plastiden auffindbar, die meist vakuolisiert waren.

Diese Versuche ergeben also, daB# eine 12stiindige Belichtung von
15.000 Lux nicht ausreichte, um eine Schiadigung der Strukturausbildung
der Plastiden herbeizufithren, Nach 24 Stunden traten in einigen, nach
48 Stunden in vielen und nach 72 Siunden Belichtung in sehr vielen Zellen
reduzierte Plastidenformen auf. Bei einer 96stiindigen Belichtung mit
15.000 Lux war bereits die Schdadigung der Plastiden so stark, daB ganze
Zellkomplexe ausgebleicht wurden und eine makroskopisch sichtbare
Scheckung der Blatifliche eintrat.
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Die Beobachtungen iiber die Strukturausbildung etiolierter Plastiden
unter der Einwirkung verschieden starken weillen Lichtes haben gezeigt,
daBl eine reziproke Abhingigkeit der GranagréBe von der Lichiintensitdat
besteht. Bei einer Lichtstirke von 500 Lux bildeten sich aus dem Primér-
granum Sekundirgrana, die einen Durchmesser von 0,5 bis 0,6 1 aufwiesen.
Die unter dem Einfluff von 10.000 Lux ausgesonderten Sekunddrgrana be-
saflen nur einen Durchmesser von etwa 0,2 u. Dagegen lag die GroBe der
bei einer Lichtstrahlung von 20.000 Lux entstandenen Sekundérgrana an
der Grenze der mikroskopischen Auflosbarkeit. Durch dieses Ergebnis fin-
det die von Strugger (1937) beschriebene ,Labilitit des Zerteilungs-
grades der Granasubstanz® und die Unterschiedlichkeit in der Grofle der
Grana, auf die Heitz (1936) und Grave (1954) hinwiesen, eine Er-
klarung.

In den eigenen Versuchen vollzogen die Plastiden eine der normalen
Plastidenmetamorphose entsprechende Differenzierung und Vermehrung
bei 500 und 2000 Lux. Da bei dem Wachstum der Monokotylenblatter die
Plastiden erst ganz allmihlich dem LichtgenuB ausgesetzt werden, wird
moglicherweise der relativ niedrige Lichtanspruch fiir die Plastidenentwidk-
lung genetisch festgelegt sein. In physiologischer Hinsicht findet das aufge-
zeigte Ergebnis eine Ubereinstimmung mit den Befunden von Sachs
(1862) und neuerdings von Schleep (1955), die bei der Ergriinung etio-
lierter Gramineenkeimlinge das Optimum der Chlorophyllbildung bei
schwachem Licht feststellten.

Bei einer intensiven Bestrahlung von 10.000 lux und mehr traten
degenerative Veridnderungen der Agapanthus-Plastiden ein. Unter Beibe-
haltung der vollen Vitalitat der Zellen wurde die Ausbildung der Plastiden-
struktur durch eine allzu intensive Bestrahlung gestort oder sogar unter-
bunden. Eingehende Untersuchungen ergaben, dal} von einer 24stiindigen
Lichteinwirkung von 10.000 Lux an aufwirts die irreversible Schadigung
der Plastiden proportional der Bestrahlungsdauer und -intensitédt zunimmt.
Damit zeigt sich die Plastidenstruktur offensichtlich als trefferabhingig
(Timoféeff-Ressovski und Zimmer 1947).

Bemerkenswert ist, daB} unter diesen anomalen Bedingungen der Chloro-
plast zu einem starken Flachenwachstum befahigt wird, zu dem seine
Didienzunahme in keinem Verhiltnis steht. Daneben treten Zwergplastiden
auf, so daB die vorliegenden Chloroplasten erhebliche GroBBenunterschiede
aufweisen. Das erste Stadium der Plastidenschiadigung durch hohe Licht-
intensititen scheint die Erhaltung der amoboiden Beweglichkeit zu sein.
In der Folge wird das Plastidenstroma mehr und mehr ausgezogen und
immer formverdanderlicher. SchlieBlich macht sich ein fortschreitender
Chlorophyll- und Granaschwund sowie eine zunehmende Stromareduktion
bemerkbar, bis endlich die vakuolige Degeneration beginnt.

Dieses Bild der Plastidenschidigung als Folge intensiver Lichtstrahlung
stimmt mit den Erfahrungen iiber Plastidendegenerationen, die Knudsen
(1940) mittels Rontgenstrahlen, Schumacher (1928) auf Grund von
Kilteeinwirkung und Larz (1942) durch Rubidiumchloridwirkung mach-
ten, iiberein. Schumacher stellte durch Temperaturerhthung bei der
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Ergriinung unterkiihlter Blatter von Brassica oleracea ebenfalls betracht-
liche Schwankungen in der GroBe und in der Pigmentbildung — auch
mnerhalb einer Zelle — fest. Knudsen beobachtete ahnliche durch
Rontgen-Strahlung bedingte irreversible Anderungen der Plastidenformen.
Bei der Einwirkung von Rubidiumchlorid (0,01 Mol) wies L. & r z Storungen
der Plastidenteilungen nach. Dadurch traten auch starke Unterschiede in
der Griofle und in der Zahl der Chloroplasten pro Zelle auf.

Nach dem vorliegenden Ergebnis mulB unter dem EinfluB hoher Licht-
intensititen die submikroskopische Struktur der Plastiden geschadigt wer-
den. Das reziproke Verhiltnis zwischen Chloroplastenzahl und Chloro-
plastengréBe in der beschriebenen Ubergangszone machen folgende An-
nahme wahrscheinlich: Die hohe Trefferzahl intensiven und energiereichen
Lichtes zerstort das Gefiige vieler Chloroplasten. Der Zustand der Chloro-
plasten war bereits so weit differenziert, daRB bei den Uberlebenden weitere
Teilung nicht mehr moglich ist. Der Uberschull an spezifischen Aufbau-
stoffen im Plasma provoziert nun die Ausbildung von Riesenformen durch
laufende Reduplikation der noch teilungsfahigen Grana und durch Stroma-
wachstum. Sind jedoch auch die Grana nicht mehr reduplikationsfihig, so
eninehmen die wenigen, die zufillig die Bestrahlung iiberstanden haben,
die gesamte zur Verfiigung stehende Aufbausubstanz, um sie in das eine
iiberlebende Gefiige einzubauen. Diese Verhalinisse demonsirieren ausge-
zeichnet, daf3 die Chloroplasten gesetzmiBig strukturierte Zellelemente sind,
deren Entstchung de novo selbst bei giinstigstem Materialangebol nach
AbschluB ihrer Teilungsfahigkeit nicht erwartet werden darf.

2, Die Wirkung vonkurz-undlangwelligem Licht

Zu den im vorigen Kapitel geschilderten Untersuchungen wurde eine
kiinstliche Lichtquelle (Gliithbirne) benutzt. Da ihr Licht einen groBen
Anteil an langwelligen roten Strahlen und bedeutend weniger an blauen
Strahlen besitzt, ist es moglich, daB neben den gefundenen Strukturunter-
schieden, die von der Lichtquantitit abhingig waren, auch eine spezifische
Plastidendifferenzierung unter verschiedener Lichtqualitiit vor sich gegan-
gen ist. Die bisher in der Literatur dargestellten Versuche iiber die Wir-
kung verschiedener Wellenlingen auf die Plastiden sind vornehmlich
physiologischer Art. Der Hauptwert wurde auf die Bildung und Bestindig-
keit des Chlorophylls gelegt (Reinke 1893, Schanz 1919, Schiirho ff
1924, Rudolph 1934, Montfort und Zéllner 1942, Egle 1944,
Montfort 1953 u. a.). Die Wirkung des kurz- und langwelligen Lichtes
auf die Strukturausbildung der Plastiden aber ist dabei nicht beachtet
worden.

Zur Verwendung gelangten die Farbfilter der Firma Schott & Gen.
RG 1 und BG 12. Das hellrote Filter RG 1 1iBt nur das langwellige Licht
oberhalb 650 mu passieren. Die Haupidurchlassigkeit liegt im ultraroten
Bereich. Das Maximum des Blaufilters BG 12 liegt um 400 my und im
Ulirarot. In der Versuchsanordnung befanden sich die benutzten Filter in
einer Schablone zwischen dem Lichithermostaten und der Kiihlkiivette mit
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der Lichtquelle von 500 Wait. Die Versuchspflanzen waren 12 ciu vom
Farbfilter entfernt. Bei weillem Licht betrug in diesem Abstand die Licht-
stirke 10.000 Lux. Die etiolierten 4dgapanthus-P{lanzen wurden bei einer
Temperatur von 22 bis 249 C bestrahlt. Die relative Leistung der durch-
gelassenen Energie der Lichtfilter wurde auf thermoelektrischem Wege ge-
messen. Eine Thermosidule, die mit einem empfindlichen Galvanometer ver-
bunden war, wurde mit dem zu untersuchenden Licht bestrahlt und der
Galvanometerausschlag abgelesen. Blau : BRot : Weill standen in einem an-
gendherten Verhiltnis wie 1 : 15 : 18.

Bei der Bestrahlung der etiolierten Agapanthus-Blatter mit lang- bzw.
mit kurzwelligem Licht traten schon nach 24 Stunden deutlich feststellbare
Unterschiede in der Strukturausbildung ein (Abb. 23). Obwohl makro- und
mikroskopisch die Bldttchen bzw. die Plastiden in beiden Versuchen gleich

ergriint waren, zeigten die
] s\ e .\ Blaulicht-Plastiden immer einen
' |® o | hoheren Differenzierungsgrad

. .. .:,- als die unter Rotlicht zur Ent-

N . widklung gelangten Plastiden.
® ) In beiden Fillen war das Pri-
\"'\‘;l <@ miargranum in Sekunddrgrana
%f'g\.\, P PO zerfallen. Unter dem langwel-

N (e [+, ‘:""- I-'f'-"jk, ligen Licht blieb das primére

. g -._‘i Granum als deutlich ergriintes
— e/ Gebilde sichtbar, wihrend die
Abb. 25. Einwirkung von Rot- und Blaulichi auftretenden Sekundirgrana
auf etiolierte Plastiden in Abstinden von  kaum kenntlich waren. Dage-
24 Stunden. gen war bei den Blaulicht-
Plastiden zwar das primére
Granum noch auffindbar, aber die Sekundirgrana waren an Zahl rei-
cher vorhanden, und die Grana wie auch das gesamte Plastid zeigien
klarere Umrisse. Einer Granagrofle von etwa 0,2 4 Durchmesser im Blau-
licht standen die Rotlichtgrana mit 04 bis 0,5 4 Durchmesser gegeniiber.
Unter den Rotlicht-Plastiden fanden sich meist langgezogene, amdboide
Teilungsformen. Dagegen hatten die Teilungsstadien der Blaulicht-Plastiden
kompaktere Formen, obwohl sie noch granafreie Stromapartien besallen,
die amoboid beweglich waren.

Nach 48stiindiger Bestrahlung hatte in beiden Versuchsbldttern die
Pigmentsynthese deutlich zugenommen. Das Stroma der Blaulicht-Plastiden
war mit Grana angefiillt und war kaum noch améboid verdnderlich. In
einigen Plastiden konnte das primire Granum noch aufgefunden werden,
andere wiesen in Profilansicht bereits vier bis fiinf Granaschichten auf.
Dagegen wurde in den Rotlichi-Plastiden meist noch das Primérgranum
nachgewiesen. Im Vergleich mit den Blaulicht-Plastiden zeigten die unter
rotem Licht sich differenzierenden Plastiden viel unregelmiBigere Formen.

Wihrend der weiteren Differenzierung glichen sich die Rotlicht-Plasti-
den in ihrer Gestalt, GranagroBe und amoboiden Beweglichkeit immer
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mehr den Blaulicht-Plastiden an. Jedoch zeigten die unter Blaulicht aus-
gebildeten Chloroplasten in einigen I'illen nach vier oder fiinf Tagen Be-
strahlung Degenerationserscheinungen. Die gelb-griinen Plastiden hatten
sich mehr oder weniger in Parastrophe begeben. Die Umrillformen der
Plastiden wurden undeutlich.

Beim Rotlichtmaterial konnte an ldngeren, etiolierten Blittern, die von
der Einwirkung der langwelligen Strahlen entfernter waren, festgestellt
werden, daB sie unregelmifliz geformte Chloroplasten besaBlen. Die An-
ordnung der Grana, die einen Durchmesser von 0,5 bis 0,6 ;4 hatten, war
auBerst labil. Durch geringfiigige mechanische Schidigung kippten die
Grana. Die Teilungsbilder dieses Materials zeigten nach fiinf- bis sechs-
tagiger Rotlichtbestrahlung hauptsichlich Einschniirungsstadien, wahrend
die entsprechenden Blaulicht-Plastiden nur Zwischenzonenbildung beim
Teilungsvorgang aufwiesen.

Die Tabellen 6 und 7 sprechen nicht dafiir, daf# die Teilungsrate der
Plastiden durch kurz- oder langwellige Strahlen beeinfluBt wird. Nur
scheint das Blaulicht nach einiger Zeit eine schidigende Wirkung auf die
Strukturausbildung der Plastiden zu haben, wodurch die Teilungsfahigkeit
gehemmt wird. Es muB aber darauf hingewiesen werden, dal} der Grad der
Schadigung individuellen Schwankungen unterworfen ist. Hier sind wohl
Unierschiede in der wachstumsphysiologischen Leistungsfahigkeit der etio-
lierten Pflanze maBgebend.

Tab. 6. Die tigliche Vermehrung der Rotlichi-Plastiden.

Blatt: 11,0 cm lang, 1,5 cm breit. Rotfilter RG 1

Datum

I
- Zellgrde | gy, 7 | ZellgroBe | gy, 5 | Zellgrdfe ‘ Pla.z.| ZellgroBe | py, 7
i in p in u | in g : in p
26. 5. ! 47 x 30 } 35 53 X 29 37 43 x 39 } 41 ! 57 x 47 52
27. 5. 39 x 39 57 43x39 . 63 50x39 | 56 54 X 46 75
28, 5. 49 x 33 78 54x 34 = 83 56x39 | 84 50 x 42 97
29. 5. 44 x 33 ; 102 46 x 30 © 107 42 x 39 . 110 46 x 46 113
30. 5. 44x 29 | 98 50 x 37 [ 111 | 56 x 36 - 117 | 57x39 113
- t ; ] i : :
Tab. 7. Die tigliche Vermehrung der Blaulicht-Plastiden.
Blatt: 11,0 cm lang, 1,5 cm breit. Blaufilter BG 12
Datum [ o | . .
ZeilgroBe Pla.z. Ze.llgroBe | Pla.Z. Ze-llgroﬁe PlaZ. Ze.llgrOBe Plag.
in p inp | in n in p
i
26. 5. | 43x36 | 38 | 54x42 | 41 | 49x38 44 | 60x42 54
27. 5. 43 x 36 @ 56 54 x 37 | 62 49 x 38 61 52x 39 60
28. 5. .| 39x 36 65 | 42x37 | T3 | 42x39 72 | 53 x37 83
29. 5.1 43 x 37 66 44 x 39 | 81 46 % 33 9 53 X 39 89
30.5. | 47x32 69 | 44x 34 I 77 | 39x43 | 94 | 50x42 - 97

Beginn der Plastidendegeneration.
18%



224 Ursula Fasse-Franzisket

Pyrkosch (1936) wies nach, dafi der kurzwelligen Hilfte des Sonnen-
spektrums bei bestimmten photophysiologischen Prozessen eine groBere
Bedeutung zukommt als dem langwelligen Anteil. Bei Priifungen des
Empfindlichkeitsgrades von SchlieBzellen stellte Pyrkosch fest, daB
selbst bel einem Energieverhiltnis des roten zum blauen Licht von 200: 1
das kurzwellige Licht groBlere Photoeffekte im Sinne der Offnungsreaktion
anslost! Mit diesem Ergebnis stehen die eigenen Beobachtungen in voller
Ubereinstimmung. Auch fiir die Strukturausbildung etiolierter Plastiden
besitzt das Blaulicht eine groflere Wirksamkeit als das Rotlicht. Bei einer
15fachen Energiedurchlissigkeit des Rotfilters RG 1 (Schott) gegeniiber dem
Blaufilter BG 12 (Schott) finden sich beim Blaulichtmaterial eine inten-
sivere Granateilung und starkerer Riickgang der amiboiden Beweglichkeit
als bei den Rotlicht-Plastiden. Der Grund fiir die lebhafte Granabildung
unter Blaulicht konnte in einem stirkeren Absorptionsvermogen im kurz-
welligen Spektralbereich der fiir die Granateilung verantwortlichen Pro-
teide zu suchen sein. Dementsprechend sind die spezifischen Absorptions-
maxima derjenigen Elementarbestandteile, die die Teilungen bedingen, im
blauen oder ultravioletten Bereich zu suchen.

VI. Zusammenfassung

1. Durch eine statistische Untersuchung der Plastidenanzahl in den Zel-
len verschiedener Zonen junger, im Wachstum befindlicher Blatter von
Agapanthus umbellatus wurde erwiesen, dafl die Vermehrung der Plasti-
den ausschlieBlich wihrend ihrer Metamorphose erfolgt. Die Untersuchun-
gen ergaben ferner, daB die Proplastidenzahl jeder neugebildeten meri-
stematischen Zelle stets etwa 20 betrigt. Infolgedessen muB unter Beriick-
sichtigung der aus der Literatur bekannten durchschuittlichen Zyklusdauer
von Zellteilungen die Teilungsrate der Proplastiden im meristematischen
Gewebe zur Aufrechterhaltung des vollen Proplastidensatzes in der Zeit-
einheit grifler sein als die der sich differenzierenden Plastiden.

2. Von einer durchschnittlichen Proplastidenzahl von 20 in der meri-
stematischen Zelle wachst die Plastidenzahl im Laufe der Entwicklung des
Plastidoms zu einer Zahl von 100 bis 120 Chloroplasten pro Zelle. Insbe-
sondere vollziehen die noch améboiden multigranulidren Plastiden intensive
Teilungen. ’

3. Die Plastidenmetamorphose vollzieht sich unabhingig von der Zell-
differenzierung: sie scheint weitgehend lichtabhéngig zu sein.

4. Im Laufe der Entwicklung des Plastidoms entsteht die Mchrzahl der
Chloroplasten pro Mesophyllzelle durch die hohe Teilungsrate der amoboi-
den, multigranuliren Plastiden. Die in ihrer Differenzierung bereits fori-
geschrittenen, nicht amdboiden Jungchloroplasten filhren nur wenige er-
ginzende Teilungen durch. Die somatischen Chloroplasten sind nicht mehr
teilungsfihig, sie setzen aber ihr GroBenwachstum fort.

5. Die jungen multigranuldren Stadien der Plastidenentwidklung teilen
sich durch einfache Durchschniirung (Fragmentation) ihrer Substanz. Bei
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den differenzierteren, fester strukturierien Plastidenformen- (Jungchloro-
plasten) kommt es bei der Teilung zur Bildung farbloser Zwischenzonen.

6. Bei der Beobachtung etiolierten Ausgangsmaterials konnte im Ver-
laufe mehrerer Belichtungsiage festgestellt werden, daB die Teilungsge-
schwindigkeit im multigranuldaren, noch améboiden Stadium groBer ist als
die Teilungsgeschwindigkeit dlterer Stadien.

7. Die GroBe der aus dem etiolierten primiren Granum entstandenen
" Sekunddrgrana zeigt eine reziproke Abhingigkeit von der bei der Er-
griinung wirksamen Lichtintensitit.

8. Bei einer relativ niedrigen Bestrahlungssiirke — in den vorgenom-
menen Versuchen bei 500 und 2000 Lux — fand eine normale Struktur-
ausbildung der Plastiden statt. Von 10.000 Lux an aufwéirts stellten sich
proportional der Dauer und der Intensitdissteigerung Plastidenschdadigun-
gen ein. In der folgenden, unter normaler Belichtung ablaufenden Entwidk-
lung intensiv bestrahlter, etiolierter Plastiden zeigten sich besonders deut-
lich sehr stark vergroBerte Chloroplasten neben kleinen farblosen Plasti-
den, deren Entwicklung durch die hohe Lichtstirke im jugendlichen Stadium
unterbunden worden war.

9. Die Entwicklung etiolierter Plastiden unter Blaulicht geht schneller
vor sich als unter Rotlicht. Daraus wird geschlossen, daB das Absorptions-
maximum der fiir die Fntwidklung der Plastiden verantwortlichen Sub-
stanzen im kurzwelligen Bereich liegt.
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