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ZUR HERKUNFT DES SIEBROHRENSCHLEIMES 
BEI T E T R A G O N I A  E X P A N S A  MURR. 

Von 

HEINZ FALK 

Mit 5 Textabbildungen 

(Eingegangen am 30. September 1963) 

Im Verlaufe elektronenmikroskopischer Untersuchungen an virus- 
infizierten Blgttern yon Zuekerrfiben und Neuseelgnder Spinat ~ ergab 
sich die Notwendigkeit yon Kontrollbeobaehtungen an niehtinfiziertem 
Material. Da die Virusinfektion das Auftreten yon spezifischen eyto]ogi- 
sehen Ver~nderungen besonders ira Phloembereich der Blattbfindel zur 
Folge hat, galt diesem Gewebebereieh aueh bei den Kontrollen das 
Hauptaugenmerk. Hierbei konnten einige Beobachtungen gemacht 
werden, die wegen ihrer m6glichen Bedeutung ffir die Frage nach der 
Herkun{t des ,,Siebr6hrenschleimes" kurz mitgeteilt werden sollen. 

Die bekannt hohe Labilitgt der 8iebr6hrenprotoplasten stellt an die 
Prgparationsmethode besondere Anforderungen. Eine VitMbeobachtung 
des Blattbfindelphloems ist bei unseren Objekten aul~erordentlieh 
schwierig, so dab subtile Voruntersuchungen zur Prgparation und 
Fixierung (vgl. z. B. KOLLMANN 1960 a) ausgesehl0ssen waren ; es wnrden 
daher solehe Verfahren angewendet, die nach Angabe anderer Autoren 
die relativ beste Erha]tung der Phloemfeinstruktur gewghrleisten. 

Material und Methode 
Ausgewachsene Bigtter yon Tetragonia expansa M v ~  (Aizoaceae), 

fiber die hier allein bcrichtet werden soll, wurden unter 0,3 M Saceharose- 
16sung (KoLLMA~ 1960b) in kleine St/ieke geschnitten und sofort in 
eiskalte OsO4-Chromat-LSsung mit NaC1 (WoHL~VARTI~-BoTTE~A~lV 
1957, ESCH~IC~ 1963) ffir 3 Std verbraeht; nach Entw~sserung (Aceton) 
Einbettung in Araldit (KaY 1961); Nachkontrastierung der Ultradfinn- 
schnitte mit Blei (I~]~Y~coLJ~s 1963); Beobachtung der Pr&parate im 
Siemens-Elmiskop I. 

Ergebnisse 
Auf Flgchenschnitten durch das Schwammparenchym treten die 

Siebr6hrenelemente der kleinen Blattnerven gegenfiber den Geleit- und 

1 Die zusammen mit  Fr. Dr. R. MAI~x (Inst. f. landw. Technologie u. Zncker- 
industrie, Braunschweig) durchgefiihrt wurden, und  fiber deren Ergebnisse gesondert 
berichtet  werden soll. 
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Parenchymzellen durch den geringen Kontrast  des Zellumens deutlich 
hervor (Abb. ]); selbst wenn infolge ungfinstJger Schnitt]age die zuge- 
hSrigen Siebplatten nicht getroffen sind, besteht somit keia Zweifel fiber 
ihre Identit/~t. Das Cytoplasma der die B/indelscheide bildenden Par- 
enchymzellen sowie der Gelcitzellen bietet den yon Elektronenmikro- 
gr~mmen anderer loflanzlieher Objekte bekannten Aspekt. Die ,,Diehte" 
des Geleitzellenplasmas, in dem sieh langgestreckte Kerne mit relativ 
lockerer Innenstruktur linden, wird dutch eine grol~e Zahl ,,freier" 
Ribosomen bewirkt, die den nicht yon 0rganellen eingenommenen Raum 
beinahe zur G/~nze erffillen. Strukturen, die als ,,Schleim" zu deuten 
w~ren, konnten hierin nicht gefunden werden. Das Lumen der kernlosen 
SiebrShrenglieder hingegen wird zum fiberwiegenden Teil yon verh/~ltnis- 
m/~Big schwaeh kontrastierten, fibrill/~ren Elementen eingenommen, die 
yon der Mehrzahl der Phloemforscher (BuvAT 1960, ZIEGL~,~ 1960, 
](OLLMANN 1960b, DULOY, MERCER U. RATHGEBEI~ 1961, ME~TA U. 
SPAN~E~ 1962, ESCHRICII 1963, ENGLEMAN 1963) auch ffir andere 
0bjekte beschrieben und yon eirfigen dem ,,SiebrShrensehleim" zuge- 
ordnet werden. Die Fibrillen verlaufen nut  selten 4. parallel, weir 
h~ufiger bilden sie ein lockeres Geflecht, in welehem stellenweise eigen- 
artige, an Wirbelbildungen erinnernde Fibrillenorientierungen anzu- 
treffen sind (Ab. 3 a, 4, 5). Die f/~digen Elemente stehen mit dem dfinnen 
protoplasmatisehen Wandbelag in Verbindung, der bei den unter- 
suchten Praparaten einen Tonoplasten und damit eine scharfe Abgren- 
zung gegen die Vacuole nieht erkennen lieB; das Plasmalemma war 
dagegen - -  auch in den Siebporen - -  stets deutlieh zu beobaehten. In 
diesen Protoplasten eingeschlossen finden sich einige Mitoehondrien 
(Abb. 1), die k]einer als jene der Geleitzellen sind und mitunter erwei- 
terte intrasacculare l%/~ume aufweisen (vgl. aueh KOLLMAN~ 1960b, 
Abb. 16; Esc~InlCH 1963). Aul~erdem kann man, wenn aueh reeht 
selten, im wandstandigen Plasma, aber auch innerhalb des Fibrillen- 
netzes Strukturen beobachten, die als Elemente des Endoplasma-Reti- 
eulum gedeutet werden kSnnten (Abb. 1, 2); Dictyosomen und freie 
Nucleolen wurden hingegen - -  womSglieh zuf/~llig - -  nicht gefunden. 

Das auff/~lligste Element des SiebrShrenprotoplasten sind jedoeh 
eigenartige, 4- rundliche Gebilde yon etwa 0,7--1,5# Durchmesser, die 
je yon einer Doppelmembran umgeben sind. Sie fanden sich gewShn- 
lich - -  in das Zellnmen vorragend - -  im wandst/~ndigen Plasma, mit- 
unter aber auch anscheinend im Lumen selbst. Die Membran umgibt 
einen aus zwei Komponenten aufgebauten InnenkSrper: Eine zentrale 
Masse flockigen Materials mit geringerem Kontrast wird yon einem 
dunklen, undeutlich gesehichteten Ring umsehlossen, der sich je naeh 
Schnittlage entweder geschlossen, hufeisen- oder bandfSrmig, oder 
schlie~lieh in Form zweier, 4- nierenfSrmiger, sich gegenfiberliegender 
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Abb.  1 (Legende  au f  gegenf iber l iegender  Seite) 
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Anschnitte pr/isentiert. Einige tubul/~re und bl/ischenartige Strukturen, 
zwischen denen sich gelegentlich stark kontrastierte, den Globuli yon 
Plastiden vergleichbare Tr5pfchen linden, geh6ren ebenfMls zum InhMt 
dieser K6rper (Abb. 3a--d) .  Die weitere Untersuchung lieg keinen 
Zweifel daran, dag es sich bei diesen auH/illigen KSrpern um modifizierte 
Plastiden handelt: Sie lassen sich in den Siebr5hren der kr/~ftiger aus- 
gebildeten Blattnerven in Hand- und Kryostatschnitten Ms kleine 

Abb .  2. A u s s c h n i t t  aus  d e m  S ieb r6h renp ro top l a s t en .  L m n e n  (L) r a i l  w a n d s t ~ n d i g e m ,  y o n  
z i s te rnMen Pro f i l en  ( E n d o p l a s m a - R e t i c u l u m ,  E R )  dm~chzogenem P l a s m a  

Granula erkennen, die den yon verschiedenen Autoren mikrophoto- 
graphiseh dargestellten SiebrShrenplastiden gleichen 1 (unter anderem 
ESAV 1947, 1958 plate 35 C; CuR~I~R et al. 1955; KOLLMA~N 1960a). 
EsAu hat bereits 1934 bei Beta vulgaris solehe ,,bipolar" gebauten 
Granula als Plastiden angesproehen. McGIv~a~ (1957) besehrieb sie 

Abb .  1. A u s s c h n i t t  aus  dem B l a t t b i i n d e l p h l o e m  yon Tetragonia expansa; Ge]eitzelle (G) m i t  
K e r n  (N), PIa~tidell  (i~ zah l re i ehen  Mi tochond r i en  (M) u n d  D i c t y o s o m e n  i m  r i bosomen-  
re ichen  P l a s m a .  Zwei  S iebrShrengl ieder  (S) m i t  M i t o c h o n d r i u ~  u n d  2Lnsclxuitten des endo-  
p l a s m a t i s c h e ~  R e t i c u l u m  (ER). D o p p e l t r i c h t e r f S r m i g e r  Tfipfel  (T) zwisehen  den  Siebi '6hven 
m i t  Kal lose  (n ich t  k o n t r a s t i e r t )  ausgekle ide t .  M a n  beach t e  die po l s t e r fS rmigen  Ze l lwand-  

v e r d i c k u n g e n  der  Geleitzelle i m  Bere ich  der  P l a s m o d e s m e n  ( / )  

1 Eine l~oCfgrbung yon ,,Plast,idens~grke" war mit JKJ  nicht zu erkennen 
(vgl. auch EsAv 1934). 
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Abb.  3 a - - e  (Legende  aus gegeni iber l iegender  Seite) 
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beim gleichen 0bjekt wie folgt : "The matrix, which constitutes the ring 
incloses a clear center and may very in thickness. When viewed from 
the side, an optical section of the ring imparts a bipolar appearance. . .  
When treated with iodine, the matrix does not appear to stain." Andere, 
etwa auf Grund der Ausbildung von inneren Membransystemen ohne 

Abb .  4. We i t e rgehende  L o c k e r u n g  des a u s g e t r e t e n e n  P l a s t i d e n i n h a l t s ,  spi ra l ige  A n o r d n u n g  
se iner  ~ d i g e n  K o m p o n e n t e .  P l a s t i d e n m e m b r a n r e s t e  n o c h  z u  e r k e n n e n  

weiteres als Plastiden ansprechbare Partikel wurden in den Siebr6hren 
yon Tetragonia nieht beobachtet, linden sich ]edoch regelm/igig in den 
benaehbarten Geleit- und Parenchymzellen (Abb. 1). Die yon KOLL- 
~rA~N (1960b, Abb. 8 und 9) bei Passi/lora im Elektronenmikroskop 
gefundenen, ,,ausdifferenzierten" SiebrShrenplastiden sind, abgesehen 

Abb .  3a . - -e .  S iebrShrenp las t ideu .  a Siebr5hrenzol le  m i t  S iebp la t to  (SP) ,  de ren  ]~oren 
Ka l losozy l inde r  on tha l t en ,  ins L u m e n  v o r r a g e n d  drei  P l a s t i d e n  (P)  m i t  r i n g f 6 r m i g e m  Ein-  
sehlul~k6rper  (in ve r soh iedenen  E b e n e n  gesohni t t en) ,  t u b u l a r e n  u n d  vesicul~Lren E lemen ten ,  
sowie m e h r e r e n  Globul i  (S) .  Ze l lwand  (W). b R i n g  t a n g e n t i a l ,  c in  dor F lache  goschn i t t en ,  
u n d e u t l i c h  gesch ich te t ,  d B e g i n n  tier Ex t ru s ion .  e H f i l l m e m b r a n  a u f g e s p r u n g e n  (man  
b e a c h t e  die gesclf lossenen E n d e n  der  D o p p e l m e m b r a n ) ,  E i n s e h l u 2 k 6 r p e r  au sge t r e t en ,  

dossen f ibri l l~re S t r u k t u r  d u t c h  beg innende  A u f l o c k o r u n g  deu t l ioher  zu  o r k e n n e n  
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yon den dort in Mehrzah] vorhandenen ,,St~rkekSrnern", den hier 
besohriebenen ohne weiteres vergleichbar (vgl. auch HoHL ]960, Datura). 

Abb. 5. ]Plast ideninhalt  vo ] lkommen  in  Fibr i l len  aufge l6s t  (S) ,  die nu r  noch undeu t l i ch  
durch ihre Or ien t i e rung  und  ge r ingeren  Dm'chmesse r  yon  jenen  des , ,Schle imes"  (Sl) zu 

un te r sche iden  s ind 

Die SiebenrShrenplastiden zeigen nun in unseren Prgparaten weitere 
charakteristische Vergnderungen: Nicht selten erscheint ngmlich die 
gul~ere t tf i l lmembran aufgebrochen und tier kontrastreiche InnenkSrper 
ins Zellumen ausgetreten (Abb. 3 e), wo er zungchst als distinktes, nicht 
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scharf begrenztes Partikel erkennbar ist. In  der Folge scheint eine Auf- 
lockerung dieses KSrpers in der Weise zu erfolgen, dab sieh an seinem 
Rand einzelne F~den spiralig yon ihm ablSsen (Abb. 4), und schlieBlich 
nur mehr gekriimmte • parallele Fibrillen von geringem Kontrast  iibrig- 
bleiben, die den bei anderen Objekten als,, Schleim" bezeichneten Fibrillen 
der Siebelemente auffallend i~hneln (Abb. 5). Meist linden sich in der 
Nachbarschaft solcher ,Fibrillenwirbe]" noch mehrere Bl~schen, sowie die 
deformierte Plastidenmembran, die in diesem Zustand - -  fiir sich allein 
betrachtet - -  mit einem angeschnittenen Profil des endoplasmatischen 
Reticulum verwechselt werden kSnnte. 

Diskussion 

Zu den vielen, sehr verschiedenartigen Problemen der Phloem- 
forschung gehBrt auch jenes der Beziehnngen zwischen ,,Schleim" und 
Cytoplasma (vgl. z .B.  ESAU u. Ct~ADLS 1961). Aus den vorstehend 
beschriebenen elektronenmikroskopischen Befunden ergibt sich, dab bei 
Tetragonia expansa im Lumen der SiebrBhren gefundene fibrills Struk- 
turen als Derivate von Siebr6hrenplastiden zn betrachten sind. Zweifellos 
besteht bezfiglich der Plastidennmbildung eine Parallele zu den licht- 
mikroskopischen Beobachtungen ESAUS (1934) am Phloem yon Beta 
vulgaris, wo "in the process of obliteration, or somewhat earlier, the 
plastids disintegrate. First, they appear to swell; then they lose their 
sharp outline and their staining capacity; and finally they dissolve." 
Die in morphologisch entsprechender Weise verlaufende Plastiden- 
,,Aufl6sung" in den Siebelementen yon Tetragonia erfolgt wohl nicht 
erst beim AbsterbeprozeB, sondern schon auf friiheren Stadien. Das 
dabei schlieBlich zu ,,FibrillenkBrpern" umgebildete Plastidenmaterial 
ist den bei Angiospermen im Lichtmikroskop oft beobachteten ,,Schleim- 
kBrpern" vergleichbar. Wenn eine Reihe yon Autoren (ttOHL 1960, 
DULOY et al. 1961, E~GLnMAN 1963) die im Lumen der SiebrBhren 
elektronenoptisch darstellbaren Fibrillen dem ,,Schleim" zuordnen, go 
kann festgestellt werden, dab bei Tetragonia zumindest ein bestimmter 
Anteil dieser fs Schleimstrukturen - -  n~mlich die aus Plastiden 
hervorgegangenen - - u n m i t t e l b a r  cytoplasmatischer Herkunft  sind. 
Wie groB dieser Anteil ist, li~Bt sich freilich mit elektronenmikro- 
skopischen Methoden kaum entscheiden; zwar scheinen die letztlich 
im fibrill~ren Netzwerk des Schleimes aufgehenden f~digen Plastiden- 
derivate yon etwas geringerem Durchmesser, doch bleiben fiir quanti- 
tative Untersuchungen dennoch erhebliche Unsicherheitsfaktoren be- 
stehen. Immerhin li~6t sich zeigen, dab bei Tetragonia zwischen 
SiebrShrenschleim und-cy toplasma enge Beziehungen bestehen. Das 
dfirfte f/Jr manche noch strittigen Fragen der Phloemphysiologie yon 
Bedeutung sein. 
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Zugleich kann  auf Grund  der  vor l iegendcn Studie  den bisher  be- 
k a n n t e n  S t ruk tu rver i inderungen  yon P las t iden  (vgh z. B. FREY-WYSS- 
LING; RUCH u. BEI~GER 1956; F~EY-WYSSLI~G u. KREUTZER 1958a, b, 
STiFFeN U. WALTE~ 1958; SCn~EPF 1964) eine weitere M6glichkei t  zur  
Seite gestel l t  werden.  

Dank gebiihrt Frau Dr. R. MARX, Braunsehweig, ffir Anzucht, Fix_~erung und 
Einbettung des Materials, Herrn Dr. R. KOLLMA:N:N, Bonn, ffir wertvolle Diskus- 
sionen, sowie der Deutschen Forschungsgemeinschaft fiir ihre gro•ziigige Unter- 
stiitzung. 

Summary  

I n  Tetragonia expansa the  phloem of the  smal l  vascu la r  bundles  
of the  leaves has been inves t iga ted  electron microscopical ly  a f te r  careful 
p repara t ion .  The following resul ts  were ob ta ined :  

1. Wi th in  the  sieve tubes  m a n y  p las t ids  occur which conta in  a dense 
r ingshaped  inclusion wi th  a less dense center.  S imilar  p las t ids  has been 
descr ibed a l r eady  in Beta vulgaris (EsAu 1934, McGIvER~ 1957). 

2. Somet imes  when the  p las t ids  b reak  down the  character is t ic  in- 
clusions are released,  d i s in tegra t ing  into  a f ibr i l lar  mater ia l ,  which no 
longer can be re l iab ly  d is t inguished f rom the  well known f ibr i l lar  com- 
ponen t  of the  sieve tube  slime. 

3. I t  is suggested,  t h a t  the  socal led sl ime bodies,  of ten descr ibed  in 
sieve tubes  of o ther  angiosperm plants ,  in Tetragonia are modif ied  
plas t ids .  
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