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UNTERSUCHUNGEN UBER DAS AUFTRETEN
VON NEUBILDUNGEN AN BLATTERN
VON BEGONIA REX.
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ANNIE M. HARTSEMA.
Mit Taf. I und IL

EINLEITUNG.

Die Blitter von Begonia Rex bilden ein vorziigliches
Material zur Lésung der Frage: Durch welche Vorgénge
wird ein meristematisches Gewebe gebildet aus véllig aus-
gewachsenen Zellen, da hier bekanntlich durch Teilung
von Epidermiszellen Adventivsprosse entstehen. Es war
meine Aufgabe dabei besonders das Verhalten der Vacu-
olen zu verfolgen, um woméglich beweisen zu. konnen,
dass diese Zellbestandteile sich auch hier, wie es de Vries
und Went annehmen, nur durch Teilung vermehren
kénnen, Zu diesem Zwecke wurden die Regenerationser-
scheinungen an den genannten Blittern Tag fiir Tag an
Handschnitten verfolgt. Leider hatte diese Methode den
grossen Nachteil, dass man niemals ein Priparat zur spi-
teren, nochmaligen Betrachtung aufheben konnte. Deshalb
wurden von allen méglichen Stadien mit Hilfe eines
Zeichenapparates Zeichnungen angefertigt, die nur zum
allerkleinsten Teil in dieser Arbeit wiedergegeben sind. Die
Untersuchungen wurden ausgefiihrt von 1922 bis 1924 im
Botanischen Institut der Universitit Utrecht auf Anregung
von Herrn Prof. Dr. F. A. F. C. Went. Nach dem Er-
scheinen der Doktorarbeit }) wurden gelegentlich noch Ein-

1) Over het ontstaan van sekundaire meristemen op de bladeren van
Begonia Rex, Diss. Utrecht 1924, Verlag H. J. Paris, Amsterdam.
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zelbeobachtungen gemacht, iiber die ich an dieser Stelle
auch berichten werde.

Die Neubildung von Spross-meristemen auf den Bliittern
der Begonia Rex wird vielfach zu den Regenerations-
erscheinungen gerechnet (Winkler 1903, Goebel 1902,
1908), sie gehort aber vielmehr zu der vegetativen Fort-
pflanzung durch Adventivknospenbildung. Jost (Pflanzen-
physiologie II, S. 148) redet von Neubildung im Gegen-
satz zu Neuentfaltung und Wiederbildung.

Zu den Adventivbildungen gehoren die Blattknospen
der Begonia Rex jedenfalls, ob man dabei als entscheidend
annimmt den Ort des Entstehens (Goebel) oder die Ent-
stehungsweise : nicht unmittelbar aus anderen Vegetations-
punkten (Sachs 1882).

A. ANATOMISCHER TEIL
I. Material und Methode.

Zur Untersuchung wurde eine im Botanischen Garten
zu Utrecht kultivierte Abart der Begonia Rex mit griin-
und silbergescheckten Blittern benutzt, deren Unterseite
rot war und die daher eine grosse Aechnlichkeit aufwies
mit der in Flore des serres et des jardins (1857, S. 141, No.
1255) abgebildeten Begonia Rex. Gelegentlich wurden
auch andere Varietiten untersucht, ohne dass sich dabei
auffallende Unterschiede zeigten.

In der Girtnerpraxis werden zur Vermehrung vorzugs-~
weise grosse, ganz ausgewachsene Blitter benutzt. Die
Blatter ') werden mit kurzem Blattstiel flach auf Erde aus-
gelegt, nachdem man die stirkeren Blattnerven unterhalb
der Verzweigungen mehrmals eingeschnitten hat. Mir stand
ein kleiner Keimkasten mit Glasdeckel im Vermehrungs-
treibhaus zur Verfiigung und ausserdem ein grdsserer elek~
trisch geheizter Keimkasten im Versuchstreibhaus. Im

1) Vergl. Regel 1876, S. 448: Molisch 1916, S. 208.



307

kleinen Keimkasten wurde mittels Heizungsréhren der
‘Warmwasserheizung eine Bodentemperatur von etwa 30°
C. erreicht. Der elektrische Keimkasten bestand aus einem
20 cm. hohen, mit einem Glasdeckel abgeschlossenen Zink-
kasten, der mit einem Gemisch aus Lauberde und Sand
gefiillt wurde; darunter befand sich ein 10 cm. hoher,
mit Wasser gefiillter Zinkkasten, in dem sich der Behilter
des Thermoregulators (ein System von verzweigten, mit
Toluol gefiillten Réhren) ausbreitete. Unter diesem Wasser-
kasten war die Heizung angebracht, die aus zwei Draht-
systemen bestand: einem stirkeren, als Vorheizung, und
einem diinneren als normale Heizung dienenden, der in Zu-
sammenhang mit dem Thermoregulator stand. Die auf 30°
C. erwirmte Erdoberfliche betrug 1 gm. Im Sommer war
es leider infolge der starken Sonnenstrahlung unmdoglich,
die Temperatur auf 30° C. konstant zu erhalten. Gliick-
licherweise liessen sich keine Schiden bemerken, denn im
allgemeinen verlief die Neubildung sehr schnell und gleich-
mdssig. ) N

Oberhalb der Schnittwunde (an der apikalen Seite also)
entstehen nach einiger Zeit auf dem Begoniablatte neue
Sprosse und Wurzeln. Deshalb wurden an diesen Stellen
kleine Blattstiickchen ausgeschnitten, die zur mikroskopischen
Priifung verwendet werden sollten. Die Schnitte wurden
zwischen Holundermark senkrecht zur Lingsrichtung des
Blattnerven angefertigt und zu je 4 oder 5 in einem Tropfen
Zuckerlésung auf einen Objekttrager gebracht. Dadurch
konnte ich immer ungefihr feststellen, in welcher Entfernung
der urspriinglichen Verwundung bestimmte Erscheinungen
auftraten. Die Schnitte wurden sofort betrachtet, meistens mit
Leitz-Objektiv 8, manchmal auch mit Oel-Immersion 1/12,
bei kiinstlicher Beleuchtung (Argenta-Lampe in einer Blech-~
biichse mit runder Oeffaung, blaues Glas unter dem
Kondensor). In einer feuchten Kammer wurden die Pri-
parate aufgehoben und nach einigen Stunden nochmals
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beobachtet. Allméhlich gelang es mir gleichméssig diinne
Schnitte herzustellen, die moglichst nicht mehr und nicht
weniger als eine Zellschicht enthielten; sobald meristema-~
tisches Gewebe anwesend war, konnte ich dieses aber
schwer erreichen. Statt Wasser, das bekanntlich auf lebende
Zellen giftig einwirkt (Treub 1878, Hanstein 1880),
benutzte ich eine 5 — 6 prozentige, fast tiglich erneuerte
" Zuckerldsung.

II. Entstehung der Adventivsprosse und -wurzeln.
a) Wo entstehen diese Neubildungen?

Werden Blitter von Begonia Rex ohne Einschneidungen
ausgelegt, so entstehen Wurzeln aus dem Blattstiel und
Knospen im Stielpunkt des Blattes, wo die stirkeren Ner-
ven zusammenkommen und der Blattstiel befestigt ist.
Werden aber die Blattnerven, wie iiblich ist, unterhalb
der Verzweigungen eingeschnitten, so entstehen ausser an
den genannten Stellen auch an den basalen Enden der
durchschnittenen Nerven, oberhalb der Schnittwunden,
neue Knospen und Wurzeln und zwar zuerst in etwa 2 mm.
Entfernung. Nach etwa 10 Tagen sieht man die ersten
Knospen als rote Punkte im Stielpunkt, kurz darauf auch
oberhalb der Schnitte; die ersten Wurzeln erscheinen
ungefihr gleichzeitig. Die Anordnung der Neubildungen
ist im iibrigen schon von Regel (1876), Véchting
(1878, S. 98), Hansen (1881) und Sachs (1892) be-
schrieben worden.

b) Aus welchen Zellen gehen die Neubildungen hervor?

Fig. 1 stelit einen Blattnervenquerschnitt dar; die obere
Epidermis setzt sich oberhalb des Nerven als kleinzellige
Schicht fort, die untere Epidermis umschliesst die die Gefiss-
biindel enthaltende Hervorwélbung. An die Epidermis
schliesst sich sowohl oberseits wie unterseits eine Kollen-
chymschicht an. Auf diese folgt die Fortsetzung des Pali-
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sadenparenchyms und des Schwammparenchyms und zwar
in der Form einer Chlorophyllschicht und eines gross-
zelligen, stirkehaltigen, die Leitbiindel einschliessenden
Parenchymgewebes. Die unteren Epidermiszellen und die
Parenchymzellen enthalten einen mehr oder weniger rot-
gefirbten Zellsaft. Die Gefassbundel, 2 oder 4 grossere
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Fig. 1. Querschnitt durch den Hauptnerv eines Begoniablattes.
Vergrosserung 36 x, x = Xylem; ph = Phloem;
k = Kollenchymschicht.

und 2 kleinere, liegen mit den Xylemteilen nach innen
gerichtet, in einem Kreise.

Die Adventivknospen entstehen nun meistens aus den
oberen Epidermiszellen am Rande der Hervorwdlbung,
manchmal aber auch aus den unteren Epidermiszellen.
Sachs (Lehrbuch 1874, S. 176) und Hofmeister (Allge-
meine Morphologie 1868, S. 421) glaubten, dass diese
Adventivknospen endogen entstehen, aber Regel (1876)
beschrieb schon deren exogene Entstehung. Ausserdem
wies er auf wurzelhaardhnliche Trichome hin, Wucherun-
gen der unteren Epidermiszellen, denen seiner Meinung
nach eine Bedeutung fiir die Erndhrung zukommt, wie sie
in anderen Féllen vom Kallus iibernommen wird. Hansen
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(1881) beschreibt Kallusbildung von den Epidermiszellen,
spdter auch von den hypodermalen Zellschichten. Den
auswachsenden, unteren Epidermiszellen, die er Rhizoiden
nennt, schreibt er eine Bedeutung fiir die Wasserversorgung
zu. Die neuen Knospen sollten nur aus Epidermiszellen her-
vorgehen, durch nachtrégliche Teilungen im Parenchym, wie
sie auch Regel beschreibt, sollte eine Geféssbiindelver-
bindung vermittelt werden. Beyerinck (1822) meint aber,
dass ‘die Knospen aus Parenchym- und Epidermiszellen
entstehen.

Die endogene Entstehungsweise der Adventivwurzeln ist
schon lange bekannt; verschiedene Ansichten findet man
nur iiber die Initialzellen (Reinke 1871, Regel, Han-
sen, van Tieghem und Douliot 1888). Meine Unter-
suchungen bestitigten die Auffassung von Hansen und
van Tieghem und Douliot, dass die Wurzel aus
einer die Gefissbiindel umgebenden Parenchymzelle ent-
steht und zwar auf der Grenze zwischen Sieb- und Holz-
teil. Dadurch hingt das Auftreten der Adventivwurzeln
eng mit der Orientierung der Leitbiindel im Blattnerven
zusammen, wie auch aus der Fig. 2 hervorgeht. Sowohl
neben den oberen als den unteren Gefissbiindeln kénnen
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Fig. 2. Schema eines Querschnittes durch den Hauptnerv eines
Begoniablattes mit Adventivwurzelanlagen neben den Geféissbiindeln
‘nur die 4 grosseren wurden eingezeichnet). Vergrésserung 18 x.
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Adventivwurzeln eatstehen. Dennoch treten die meisten
Adventivwurzeln aus der Blattunterseite zum ‘Vorschein,
infolge der dort herrschenden grosseren Feuchtigkeit, wie
ich weiter unten noch beweisen werde.

Regel und Hansen meinten, dass die Knospenbildung
mit ‘dem Auftreten tangentialer Zellwinde in den Epider-
miszellen anfange und dass sich erst spéter die hypoder-
malen Zellen teilen. Dem gegeniiber fand ich immer die
ersten Teilwinde nicht in der Epidermis, sondern in einer
an die Gefissbiindel angrenzenden Parenchymzelle, und
zwar vom zweiten Tag nach dem Auslegen des Blattes
an, in einer Entfernung von etwa 1 mm. von der Schnitt-
fliche. Erst vom dritten Tag an erscheinen vereinzelte
Teilungen in den Epidermiszellen; zu gleicher Zeit teilen
sich auch die der Wunde niher gelegenen Parenchym-
zellen. Ausgehend von den beschriebenen Parenchymzellen
schreitet die Teilung fort durch Chlorophyll- und Kollen~
chymschicht, bis die Epidermis erreicht wird, wie es aus
der Fig. 3 hervorgeht. Die ersten tangentialen Teilwinde
der Epidermiszellen stehen somit senkrecht zur Fortpflan-
zungsrichtung der Teilung. Nach 5 Tagen treten auch in
der unteren Epidermis und in den angrenzenden Zellen
Teilwidnde auf; noch einen Tag spiter beginnt die Rhi-
zoidenbildung, wie sie auch von Regel, Hansen und
Goebel (1908, S. 150) beschriecben wurde. Vom 6. oder
7. Tage an findet man ausserdem die ersten jungen Adven-
tivwurzeln im Parenchym neben dem Siebteil der Gefiss-
biindel in einer Entfernung des Schnittes von 1—1}/, mm.
Wie aus den Figuren 4 und 5 ersichtlich, teilen sich die
einzelnen  Parenchym- und Epidermiszellen mehrmals,
wodurch schliesslich Wurzel- und Sprossmeristeme ent-
stehen. Dabei wachsen die Teilprodukte jedoch nicht gleich
zur normalen Zellgrésse heran, sondern sie bleiben inner-
halb der urspriinglichen Zellwand eingeschlossen, wie aus
den Figuren 4 bis 8 hervorgeht. Nach und nach wélbt



Fig. 3. Fortschreitende Teilung, ausgehend vom Leitbiindel bis in
die Chlorophylischicht; die Schnitte wurden nach 3 Tagen ange-
fertigt. Vergrosserung 85 x. k = Kollenchymschicht; ch = Chlo-
rophylischicht; ph = Phloem; x = Xylem; kr = Kiristalldriise.

sich die &ussere Zellwand hervor und es entsteht ein
Zellhiigel (Fig. 7). Derartige Zellhiigel findet man nach
8 Tagen an der Blattunterseite in der Nihe des Schnittes
und etwas davon entfernt an der Blattoberseite. Nach

Fig. 4. Epidermiszellen der Blattunterseite nach 7 Tagen.
Vergrésserung 510 x.



Fig. 5. Parenchymzelle an der Grenze eines Leitbiindels v und
einer abgestorbenen Zelle a, mehrfach geteilt nach 8 Tagen. Ver-
grosserung 510 x. ch = Chloroplasten.

9 Tagen tritt die erste Adventivwurzel aus, 1/; bis 2 mm.
vom Schnitt entfernt; zu der Zeit sieht die Nervenunter-
seite filzig aus, infolge der starken Rhizoidenbildung. Sogar
bis |3 mm. vom Schnitt entfernt treten noch Adventiv-

Fig. 6. Furchung einer Epidermiszelle nach 9 Tagen ; jede Tochter-
zelle enthilt einen Kern und viel Protoplasma, Vergrdsserung 510 X.
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wurzeln auf. Die Zellhiigel zeichnen sich durch Rotfirbung
aus, sie liegen auf blasenartigen Wucherungen, welche

Fig. 7. Anfang einer Zellhéckerbildung nach 7 Tagen; die kleinen
Zellen sind alle ganz mit Protoplasma ausgefiillt.
Vergrosserung 510 X,

durch starke Teilung in Epidermis- und Kollenchymzellen
iiber den Blattnerven gebildet werden.

III. Entstehung der sekundiren Meristeme.

Winkler (1903) beschreibt wie auf isolierten Blittern
von Torenia aus willkiirlichen Epidermiszellen Knospen
hervorgehen konnen, von denen sich aber nur diejenigen
weiter entwickeln werden, die in der Nihe des Blattstieles
oder einer der Hauptnervenverzweigungen entstanden sind.
Er nennt die Zellficherung, die der Knospenbildung vor-
angeht: Furchung.

Wakker (1885, S. 22) untersuchte statt Begonia Rex
Begonia discolor (= B. Evansiana), wo er derartige Vorginge
fand, wie ich oben beschrieben habe. Es scheint also, dass
Furchung oft mit der Bildung sekundirer Meristeme zu~
sammengeht (vergl. Kiister, Path. Pflanzenanatomie S. 275,
Tischler, Allgemeine Pflanzenkaryologie, S.246).

Eine Schwierigkeit bildet dabei die Kontinuitit des Keim-
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plasmas, wie sie z. B, von Sachs (Stoff und Form) ange-
nommen wird, denn Sachs meint, dass embryonales und
somatisches Plasma sich stofflich unterscheiden. Goebel
(1902) nimmt an, dass in Dauerzustand iibergegangene
Zellen wieder teilungsfihig werden kénnen, weil hier das
Keimplasma sozusagen in inkrustiertem Zustande vorhanden
ist. Miehe (1926) betrachtet derartige Zellen als Kryptar-
chonten, die ihren embryonalen Charakter verdecken;
Ausserlich lassen sie sich jedenfalls nicht von Dauerzellen
unterscheiden. Wiesner (1892) beschreibt, dass zur Ent-
stehung eines sekundiren Meristems scheinbar mehrere
Teilungen notwendig sind, wodurch das Plasma sich lokal
vermehrt. Die Resultate meiner Beobachtungen kann ich
kurz zusammenfassen: infolge der Verwundung tritt eine
lebhafte Protoplasmastromung ein, anfangs nur an den
Zellwinden entlang, dann in diinnen Stringen quer durch
den Zellraum; vom Kerne aus verlaufen dann breitere
Protoplasmabénder durch die ganze Zelle, der Kern wandert,
zum Schluss befindet er sich in der Mitte der Zelle auf-
gehéngt an vielen Plasmastringen, wo er sich zur Teilung
anschickt. Die Tochterkerne befinden sich zuerst in der
Zellmitte, alsbald werden sie von einer neu gebildeten
Zellwand getrennt, dann wandern auch diese Kerne und
teilen sich nochmals. In allen diesen Stadien bleibt eine
ziemlich starke Plasmastrdmung ersichtlich. Wir wollen
uns jetzt die einzelnen Vorgidnge ausfiihrlicher betrachten.

IV. Die Plasmastrémung.

Es ist schwer zu entscheiden, ob in den Zellen eines
unverwundeten Blattes iiberhaupt Plasmastrémung statt-
findet, weil man doch ohne Verwundung keine Schnitte
herstellen kann. Die meisten von mir untersuchten Blitter
waren natiirlich vorher eingeschnitten worden; meistens
war auch dann sofort nach der Herstellung der Schnitte
keine Stromung aufzufinden, wihrend diese einige Stunden
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spater sehr deutlich sichtbar war. Bei einer Schnittserie
aus einem unverwundeten Blatte war sofort nach der
Herstellung und auch 6 Stunden spiter keine Protoplasma-
strémung zu finden; 24 Stunden spiter (die Schnitte waren
wie iiblich in einer Zuckerlésung aufgehoben worden) war
eine deutliche Strémung vorhanden: kleine, stark licht-
brechende Kérner bewegten sich an der Zellwand entlang.
Ein anderesmal fand ich sofort nach der Herstellung einer
Schnittserie von einem Blatt, das 24 Stunden vorher ein-
geschnitten worden war, Protoplasmastromung.

Dann und wann gelang es mir den allerersten Anfang
einer Protoplasmastrémung zu sehen, wie er auch von
anderen Untersuchern beschrieben wurde (Dehnecke
1881, Wigand 1885, Hauptfleisch 1892, Pfeffer
1904, Lundegardh 1922): kleine Kdrnchen bewegten
sich im wandstindigen Protoplasma stossweise vorwirts,
dann nach einer kleinen Ruhepause wieder riickwirts usw.
(Digressions- oder Glitschbewegung). Eine Stunde spiter
sah ich eine sehr regelmissige Stromung, die man als
Zirkulation bezeichnen muss. Im Anfang tritt diese Plasma-
strdmung nur im Wandbeleg auf, sehr bald sieht man sie
aber auch quer durch den Zellraum in schmileren und
breiteren Bindern und Stridngen. Die Stromungsrichtung
ist eine stark wechselnde, manchmal unterscheidet man in
einem Plasmastrang zwei einander entgegengesetzte Be-
wegungsrichtungen. Aber auch die Lage der Strombahnen
wechselt stark. Bobilioff-Preisser (1917) konstatierte
das gleiche und Ritter (1911) redet von einer in Zirku-
lation iibergehenden Rotation. Auch in meinen Schnitten
schien oft eine Rotation vorzuliegen, aber bei genauerer
Betrachtung der oberen oder der unteren Wand sah ich
immer mehrere Strombahnen mit wechselnder Stromrichtung.
Im Gegensatz zu Ida Keller (1890) méchte ich diese
Plasmastrémung nicht als eine letale Erscheinung auffassen,
sondern vielmehr als eine Folge des Wundreizes, wie es
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iibrigens viele Untersucher tun. Dabei ist es merkwiirdig,
dass die Plasmastrémung so lange anhilt, denn.nicht nur
1 bis 2 Tage nach dem Einschneiden des Blattes, nein
sogar nach 7 bis 9 Tagen traf ich noch manchmal eine
Plasmabewegung an, wenn auch nicht so hiufig wie in
den ersten Tagen.

Hauptfleisch (1892) meint, dass eine Plasmastrémung,
die sofort nach der Herstellung der Schnitte eintritt, von
vornherein bestanden hat; tritt die Bewegung erst nach
einigen Stunden ein, so betrachtet er sie als eine Folge
des Wundreizes. Man kann sich aber m. E. auch sehr gut
vorstellen, dass infolge der Verwundung die Bewegung
innegehalten wird und erst nach einiger Zeit wieder auf-
treten kann, vielleicht sogar in verstirktem Grade. Auch
glaubt Hauptfleisch der Zuckerlsung eine Schidigung
zuschreiben zu miissen, weil man in Wasser niemals eine
Strémung auftreten sieht; ich mochte diese Erscheinung
auf die schidigende Wirkung des Wassers zuriickfiihren!
Pfeffer (1904) und Bierberg (1909) meinen, dass eine
Protoplasmastrémung nur infolge eines Reizes auftreten
wird. Gaidukov (1906°) hat iibrigens im Ultramikroskop
verschiedentlich eine Plasmabewegung wahrnehmen kénnen,
wo man sie sonst nicht gefunden hat. Der Wundreiz kann
sich scheinbar iiber eine ziemlich grosse Strecke fortpflanzen,
deon in einer Entfernung von !/ bis 1 mm von der
Schnittwunde wurde noch ~Plasmastromung beobachtet.
Kretzschmar (1904) fand an einem Vallisneria-Blatt
eine derartige Fortpflanzung des Wundreizes, die besonders
in basipetaler Richtung schnell ging.

V. Kernwanderung.

Eine Kernwanderung trat hiufig in den Blattzellen der
Begonia Rex in Verbindung mit Plasmastromung auf, wie
z. B. aus der Figur 8 ersichtlich ist. Tang!l (1885) hat als
Erster Kernwanderung in Zusammenhang mit Plasmastro-

2t
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mung beobachtet, Nestler (1898) und Ritter (1911)
haben weitere Untersuchungen angestellt. Inwiefern diese’
Kernwanderung eine aktive oder eine passive, von der

Fig. 8. a) Epidermiszelle mit Kern und wandsténdigem Protoplasma.
b) Dieselbe 2 Stunden spiter (die Schnitte wurden nach 5 Tagen
angefertigt). Vergrosserung 510 X. k = Kern; ch = Chloroplasten.

Plasmastrémung bedingte ist, habe ich ebensowenig wie
die genannten Untersucher entscheiden kodnnen.

VI. Auftreten der Plasmastriinge.

Das erste Auftreten eines Protoplasmastranges ist nicht
leicht verstindlich, weil man glaubt, es miisste dabei ein
betrichtlicher Druck iiberwunden werden, der dem osmo-
tischen Druck des Zellsaftes, von dem das Protoplasma an
die Zellwand gepresst wird, entgegenwirkt. (Lundegardh,
Zelle und Cytoplasma, S. 242). Man darf aber nicht ver-
gessen, dass der dem osmotischen Wert des Zellsaftes
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entsprechende grosse osmotische Druck nur dann zustande-
kommen wiirde, wenn eine Zelle in Wasser lige, wie es
aber im Gewebe niemals vorkommt. Das Protoplasma wird
der Zellwand angepresst infolge der beschrinkten Dehn~
barkeit der letzteren. Wenn Protoplasmafiden und -stringe
in den Zellraum hineingehen, so muss dabei Zellsaft ver-
dréngt, aber kein grosser osmotischer Druck iiberwunden
werden.

Nun kann man sich vorstellen, dass die Protoplasmamenge
die gleiche bleibt und dass es also ein Teil des Wandbeleges
ist, der bei der Strangbildung vordringen wird. Es scheint
aber, als ob zu dieser Zeit oder vielleicht schon friiher
die Gesamtmenge des.Protoplasma zugenommen hat, welches
entweder als Plasmaneubildung oder als Volumenvergrés--
serung infolge Wasseraufnahme aufzufassen ist. Akerman
(1917) meint, dass bei der Aggregation in Drosera-Tentakeln
dem Zellsaft vom Protoplasma Wasser entzogen wird,
wodurch eine Volumenvergrdsserung des Protoplasma er-
reicht werden sollte; er bringt aber leider keine Beweise
fiir diese Auffassung. Eine Zunahme der Protoplasmamenge
zeigen meine Figuren 8, 10, 11, 12, 13 und 18, wo die
Zellen viel mehr Protoplasma enthalten als man fiir ge-
wohnlich in ausgewachsenen Zellen findet. Genaue Mes-
sungen habe ich aber nicht angestellt. Nehmen wir an, dass
die Protoplasmamenge zunimmt, wihrend die Zellsaftmenge
die gleiche bleibt, so muss die Zelle an Grosse zunehmen.
Sollte dieses nicht der Fall sein, so miisste die Volumen-
vergrésserung des Protoplasma einer Volumenverminderung
des Zellsaftes entsprechen. Heitz (1925) beschreibt fiir
Lophocolea ebenfalls eine Zunahme der Plasmamenge und
das Auftreten von Plasmastringen als Anfangsstadium der
Regeneration.

Hofmeister (1867) beschreibt das erste Auftreten
neuer Protoplasmastringe an Staubfidenhaarzellen einer
Tradescantia als keulenférmige hyaline Hervorragungen,
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die oft wieder eingezogen werden, oft aber sich verlingern
bis sie auf andere Teile des Plasmanetzes stossen und mit
diesen verschmelzen. Hanstein (1880) meint, dass die
Protoplasmabiénder nicht frei enden, sondern faltenférmig
hervortreten, wie es auch Dehnecke (1881) und Aker-
man (1916) annehmen. Eine derartige Faltenbildung habe
ich niemals beobachten kénnen. In der Figur 9 ist eine
Woahrnehmung bildlich dargestellt: der protoplasmatische
Wandbeleg wolbt sich kegelférmig hervor; die Spitze des

Fig. 9. Parenchymzelle, angrenzend an den Phloemteil eines Leit-

biindels mit dem Anfang einer Plasmastrangbildung nach 2 Tagen.

Vergrésserung 510 X. t = kegelfdrmige Hervorstiilpung; ch. =
Chloroplasten.

Kegels erreicht das Protoplasma einer anderen Seitenwand,
unterhalb der scharf eingestellten Ebene (in der Figur in
derselben Ebene eingezeichnet). Kleine, stark lichtbrechende
Koérnchen kommen aus der Spitze des Kegels zum Vorschein
und verfolgen ihren Weg im wandstindigen Protoplasma.
Oft wurde eine derartige Ausstiilpung wieder zuriickgezogen,
oft verlingerte sie sich zu einem Strang. Der Zusammen-
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hang mit der Protoplasma-~
bewegung war immer klar.
Mir fiel es nie auf, ob diese
Strangbildung mit der Lage
des Kernes zusammenhing,
aber in einem spiteren Sta-
dium befanden sich immer
viele Stringe in der Nahe
des Kernes (Figur 10 und
11). Die Lagerung und der
Zusammenhang der Plas-
mabinder und -stringe
wechselte fortwihrend, oft

sogar wihrend des Ab- Fig. 10. Parenchymzelle mit vom
. . Kern ausstrahlenden Plasmastréangen
zeichnens, genau so wie es

nach 6 Tagen. Vergrosserung 510 X,
Hofmeister (1867) fiir ¢ ¢ 9

die Staubfidenhaare von Tradescantia beschreibt. Auch
von Akerman (1916) und Hanstein (1880) wird Derar-
tiges fiir andere Objekte beschrieben.

VII. Kernteilung
und Zellteilung.

Zuletzt findet man
den Kern in der
Zellmitte, umgeben
vom Protoplasma,

J das durch Stringe
/Q\ und Binder mit dem

0"

0,
§

|

Wandbeleg zusam-
menhingt. Han-

stein (18802 S. 25)

Fig. 11. Epidermiszelle von einem vom X
betrachtet diese Lage

Kern ausgehenden Plasmaband durchzogen ) .
nach 4 Tagen. Vergrésserung 510 X, k = als ein Zeichen da-
Kern; ch = Chloroplasten. fiir, dass bald Kern~



Fig. 12. Epidermiszelle nach 6

Tagen. Der Zellkern befindet sich

in der Zellmitte. Vergrdsserung

510 X. k = Kern; ch = Chioro-
plasten.

322

teilung eintreten wird; er
sicht eine Plasmaanhiufung
an der Stelle, wo spiter die
Teilwand entsteht. Er meint,
dass der Kern sich dorthin
begeben muss, wo seine Ein-
wirkung nétig ist. Auch
Haberlandt(1919) bemerkt,
dass vom Kern bestimmt
wird, wo eine neue Zellwand
auftreten muss. Meine Figu-
ren 12 und 13 zeigen die
vorher genannten Stadien,
wobei ich ebenso wenig wie

Hanstein entscheiden konnte, ob die Kernwanderung
eine aktive ist. Es war mir nicht moglich, die Kernteilungs-

vorginge unter dem
Mikroskop zu verfol-
gen, weil sie meistens
von den in der Zellmitte
angesammelten Chlo-
roplasten ') verdeckt
wurden. Dariiber be-
klagt sich {ibrigens auch
Heitz (1925). In den
Figuren 14 und 15
findet man einige An-
deutungen von Chro-
mosomen und einer
achromatischen Figur;
Figur 16 ist einem
fixierten Préparate ent-

Fig. 13. Kollenchymzelle der Blattunter-
seite nach 3 Tagen. Zellkern in der Mitte.
Vergrosserung 510 X, k == Kern: ch =

Chloroplasten.

1) An dieser Stelle diirfte erwihnt sein, dass auch die Epidermiszellen
von Begonia Rex Chloroplasten enthalten und dass zudem Miehe's
Vermutung nicht zutrifft (1926, S. 42). ‘
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nommen. Sehr wahrscheinlich liegt hier normale Mitose vor;
Nathansohn (1900) und Schiirhoff (1906) haben
schon gezeigt, dass das Auftreten einer direkten Kernteilung
bei der Wundheilung, wie es Massart (1898) behauptete,
nicht bewiesen ist.

Die Kernteilung ist immer von einer Zellteilung begleitet.
In allen Fillen, wo die Kernteilung beendet war, konnte
ich durch Abtdtung der Zellen die Anwesenheit einer

Fig. 14. Fig. 16.

N
Fig. 15.

Fig. 13. Kernteilung in einer Zelle einer Wurzelanlage nach 9
Tagen. Vergrésserung 1200 X,

Fig. 15. Kernteilung in einer Epidermiszelle der Blattoberseite nach
7 Tagen. Vergrésserung 1200 X,

FPig. 16, Kernteilung in einer Zelle einer fixierten Wurzelanlage:
nach 19 Tagen in Flemmingscher Fixierungsfliissigkeit,
Haematoxylinefirbung. Vergrésserung 1200 X,



Fig. 17. Parenchymzelle in Chlorzinkjodlésung nach 6 Tagen.
Vergrésserung 510 X, k = Kern; a und b = neue Zellwinde.

neuen Zellwand beweisen, wie z. B. in Fig. 17 fiir eine
Parenchymzelle gezeichnet wurde; a und b stellen zwei
neue Zellwinde vor, die sich im Gegensatz zu der urspriing-

Fig. 18. Epidermiszelle kurz nach der Teilung nach 9 Tagen,
Vergrésserung 770 X,
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lichen Zellwand mit Chlorzinkjodlésung nicht violett firb-
ten. Figur 18 zeigt: das gleiche fiir eine Epidermiszelle.
Anfangs liegen die Tochterkerne einander gegeniiber an
der neuen Wand, bald werden sie ihre Wanderung beginnen.

VIII. Schlussbetrachtungen,

Das Auftreten von Protoplasmabindern und -stringen
bildet also die Vorbereitung zur ersten Zellteilung und
damit den Anfang der Meristembildung. Ich halte es nicht
fiir wahrscheinlich, dass dabei eine Vacuolenteilung statt-
findet, weil ich niemals Plasmalamellen, sondern immer
Binder und Stringe fand. Sobald die neue Zellwand gebil-
det ist, hat jede Tochterzelle eine mehr oder weniger von
Protoplasmastringen durchquerte Vacuole. Es scheint mir
nicht unméglich, dass schon frither durch Plasmaanhiufung
eine Vacuolenteilung erreicht wurde, allein ich habe es
nicht beweisen konnen, weil sich in solchen Fillen immer
durch kiinstlich erzeugte Protoplasmakontraktion eine neue
Zellwand zeigen liess.

Da die Teilprodukte sich nicht vergrdssern ehe sie sich
zur neuen Teilung anschicken, muss man wohl annehmen,
dass sowoh! Kern als Plasmasubstanz an Menge zunehmen,
der Zellsaft aber nicht. Demzufolge hat in gefdicherten
Epidermiszellen jeder Teil einen Kern und relativ viel
Protoplasma, aber nur wenig Zellsaft. Kleine Vacuolen
bleiben immer sichtbar, wie aus den Figuren 6, 15 und 19
hervorgeht. Sobald die Meristeme sich hiigelartig hervor-
woélben, haben die Vacuolen schon wieder an Grésse zuge-
nommen, wie man auch an jungen Adventivwurzelanlagen
dicht hinter der Spitze sehen kann.

Im allgemeinen findet man daher beim Uebergang von
ausgewachsenen Zellen' in Meristemgewebe die gleichen
Stadien, die vom umgekehrten Prozesse bekannt sind, nur
in umgekehrter Reihenfolge. Man konnte aus einzelnen
Figuren, wie 12 und 13, die ja denen von Went (1890)
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stark #hneln, auf die Anwesenheit mehrerer Vacuolen in
einer Zelle schliessen, allein ich weise nochmals ausdriick~
lich daraufhin, dass ich nie Plasmalamellen habe beobach-
ten konnen und ich bin deshalb der Ueberzeugung, dass
diese Zellsaftrdume miteinander zusammenhingen und nur
von Plasmastringen durchquert werden. Vielmehr méchte

Fig. 19. Zellen einer Wurzelvegetationsspitze mit schaumigem

Protoplasma und undeutlichen Vacuolen; um den Nucleolus herum

ein heller Hof; die Schnitte wurden nach 9 Tagen angefertigt.
Vergrésserung 2200 X.

ich das Vorkommen dieser Protoplasmastriinge, die stéindige
Bewegung und den Lagerungswechsel nachdriicklich betonen.

Went (1886, 1888, 1890) konnte das Vorkommen von
Vacuolen in sehr vielen Meristemen beweisen und er beob-
achtete dabei einen starken Formwechsel dieser Gebilde,
indem sie sich ausdehnten, sich teilten oder zusammenzogen.
Bis dahin hatte man allgemein angenommen, dass in so
jungen Zellen keine Protoplasmabewegungen vorkommen
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(Hofmeister 1867), aber Went wies darauf hin, dass
man aus dem starken Formwechsel der Vacuolen auf die
Anwesenheit einer Plasmabewegung schliessen muss. Auch
Demoor (1895) sah in jungen Tradescantiazellen eine
Plasmabewegung und de Vries konstatierte einen Zusam-
menhang zwischen Plasmastrdmung und Vacuolenteilung
bei Aggregationserscheinungen in Drosera-Tentakeln. Sollte
man die Vacuolen als den Kernen und Chloroplasten eben-
biirtig bezeichnen, in dem Sinne, dass sie sich nur durch
Teilung vermehren lassen, wie es sich de Vries (1885)
und Went vorstellen, so bieten sich bei der Erklirung
der hier beschriebenen Beobachtungen viele Schwierigkeiten,
weil man dann annehmen miisste, dass die Vacuolenwand
bei der Bildung von Plasmabindern und -stringen einen
unbeschrinkten Formwechsel ertragen koénne. Zu einer
solchen Erklirung sah sich de Vries gezwungen, da er
bei den genannten Aggregationserscheinungen annahm, dass
sich die Vacuolenwand zuerst vergrdssert, damit sie die
vielen kleinen Vacuolen umschliessen kann, und nachher
wieder zusammenschrumpft, wenn der Zustand einer einzi-
gen zentralen Vacuole zuriickgekehrt ist. Viel einfacher
scheint es mir anzunehmen, dass das Protoplasma da, wo
es eine Fliissigkeit beriihrt, mit der es sich nicht mischen
lasst, eine Grenzschicht bildet, der zwar andere Eigen-
schaften zukommen, die aber trotzdem zu dem eigentlichen
Protoplasma gehoért. Ueber die Natur dieser Grenzschicht
kann ich mir kein entscheidendes Urteil erlauben;ich ver-
weise nur auf die Auffassungen von Seifriz(1921), Gai-
dukov (1906, 1910) und Hansteen-Cranner (1922).

B. EXPERIMENTELLER TEIL.

[X. Ursachen und Bedingungen.

Im Laufe dieser Untersuchung dringte sich immer wieder
die Frage auf, durch welche Ursachen und unter welchen
Bedingungen die Adventivsprosse und -wurzeln auf den
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Blittern der Begonia Rex entstehen und sich weiter ent-
wickeln, umsomehr weil fast alle &ltere Untersucher sich
mit dieser Frage beschiftigt haben. Im Anschluss an den
cytologisch-anatomischen Teil entstand so allméahlich dieser
experimentelle Teil meiner Arbeit.

Vorbedingungen fiir das Auftreten blattbiirtiger Knospen
sind immer: giinstige Kulturumstinde, geniigend hohe
Temperatur (26—~30° C. erwies sich als optimal), geniigende
Feuchtigkeit, Licht und Nahrstoffe (diese letzteren fallen
dadurch zusammen, weil ohne Licht keine Nihrstoffe
gebildet werden). Die Begonia-Blitter enthalten zwar
eine betrichtliche Stirkemenge, aber man hat nicht unter-
sucht, ob diese zur Bildung neuer Wurzeln und Sprosse
ausreichen wiirde. Elsie,Kupfer (1907) hat die Knospen-~
bildung an Blittern von Pflanzen verfolgt, die 2 oder 4
Tage im Dunkeln verweilt hatten und fand, dass die ersteren
nur eine geringe, die letzteren gar keine Knospenbildung
im Dunkeln zeigten. Stirkefreie Blitter im Licht in CO,
freier Luft, entwickelten weder Wurzeln noch Knospen. -

Dass man bei etwa 30° C. schneller und bessere Resultate
erhilt, als bei niederen Temperaturen, ist mir wiederholt
aufgefallen, wenn ich auch keine genaueren Beobachtungen
dariiber mitteilen kann. Ausserdem trat bei 18—23° C.
ofter Faulnis ein, sodass die Blitter ginzlich ohne Knospen-
bildung zu Grunde gingen.

Der Einfluss der Feuchtigkeit wird sich bei der Besprechung
der Wurzelbildung und deren Bedingungen noch herausstellen.

In der Girtnerpraxis werden vorzugsweise alte Blatter
von Begonia Rex zur Knospenbildung verwendet; auch
Regel (1876 S. 465), Wakker (1885)und Lindemuth
(1903, 1904) berichten das gleiche. Manchmal standen mir
nur jiingere Blitter zur Verfiigung, aber fiir die anatomische
Untersuchung brachte dieses keinerlei Schwierigkeiten mit
sich, wenn die jungen Pflinzchen auch nicht immer so
kraftig waren wie sonst. Vielleicht kann man sagen, dass
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an jungen Blittern die Knospenbildung sich auf den Stiel-
punkt und die oberhalb der Einschneidungen gelegenen
Blattnerventeile beschrénkt, wihrend man an &lteren Blittern
auch an den Blattnerven entlang, besonders am Hauptnerv
vom Stielpunkt aus, iiberall Zellhécker und Knospen findet.
Weiter zeigte die anatomische Untersuchung, dass jiingere
Blitter sehr kleine Epidermiszellen oberhalb der Blattnerven
besitzen und dass die Gefissbiindel weniger kriftig ausge-
bildet sind; demzufolge wélben sich die Blattnerven an der
Blattunterseite weniger stark hervor. Regel (S. 465) fand
ein abweichendes Verhalten bei den jiingeren Blittern und
wies auf die schwichere Entwicklung der Gefissbiindel
hin. Auch Beyerinck (1882, S. 106) meint, dass das
Auftreten der Adventivsprossen mit dem Entwicklungs-
zustande der Gefissbiindel zusammenhingen konnte. Mir
scheint es sehr wahrscheinlich, dass man hier die Erklirung
finden wird fiir die auffallende Knospenbildung am Hauptnerv
vom Stielpunkt aus, wie es oben fiir ausgewachsene Blitter
beschrieben wurde.

Nicht nur das Alter der Blidtter, sondern auch die
Beschaffenheit der Mutterpflanze zu der Zeit, in der die
Blitter abgetrennt wurden, soll einen Einfluss auf die neu
gebildeten Pflanzen haben. Sachs (1892 S. 2) beobachtete,
dass an Blittern bliihreifer Begonia-Pflanzen (die Ende
Juli ausgelegt wurden) viel friiher bliilhende Sprosse ent-
standen als an anderen Blittern und er suchte diese
Erscheinung durch die Annahme bliitenbildender Substanzen
zu erkliren. Goebel (1902) meint, dass man statt deren
eine Materialarmut annehmen kénnte, welche bekanntlich
die Bliitenbildung begiinstigt. Meine Beobachtungen haben
die Sachs’ sche Mitteilung nicht bestitigen konnen, weil
ich fast zu jeder Jahreszeit Bliiten fand, aber es wiirde
sich sicher lohnen, diese Frage ndher zu untersuchen.

Goebel (Organographie S. 39) erhielt bei Achimenes
viel eher Bliitenbildung, wenn er Blitter aus der Bliiten~
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region als Stecklinge benutzte. Winkler (1903) fand
dagegen bei Torenia keinen Zusammenhang; die an
Blittern entstandenen jungen Pflanzen bliihten allgemein
sehr frilh. Goebel (1908, S. 191) konnte an Achimenes
zeigen, dass die stoffliche Beschaffenheit zu verschiedenen
Jahreszeiten nicht dieselbe ist, indem er an gegen das Ende
der Vegetationsperiode gesteckten Blittern statt Adventiv-
sprosse nur Zwiebelknolichen am Blattunterende fand. Das
gleiche konstatierte Wakker (1885) bei Begonia discolor
(B. Evansiana) und er betrachtete dieses als einen Beweis,
dass diese Pflanze auch durch vegetative Vermehrung der
Ruheperiode (als blattlose Zwiebelknolle) nicht entgehen
kann. Etwas Aechnliches fand ich im Spitherbst und in
anderen ungiinstigen Jahreszeiten sowohl an isolierten als
auch an anderen an der Pflanze eingeschnittenen Blittern
der Begonia Rex: eigenartige Verdickungen der Spross-
achse, woraus Knospen und Wurzeln zum Vorschein
kamen. Doposcheg-Uhlar (1911) konante im Sommer
bei der Begonia discolor diese Knollchenbildung dadurch
erreichen, dass er seine Pflanzen mit einer den knollen-
bildenden Pflanzen im vorigen Herbst entnommenen
Substanz injizierte. Sollten sich diese Untersuchungen
bestiitigen lassen, so miisste man die Sachs’ schen organ-
bildenden Substanzen als extrahierbare Enzyme betrachten.
Vorldufig miissen wir aber die Richtigkeit dieser Theorie
noch dahingestellt sein lassen und kdnnen uns den Auf-
fassungen von Goebel oder Winkler anschliessen.
Winkler (1904) hat aus -seinen Beobachtungen an
Dassiflora abgeleitet, dass ,.der Ort, an dem das Blatt an
der Mutterpfanze stand, nicht nur Einfluss auf die dussere
Form des Blattes, sondern auch auf die Qualitit des von
diesem regenerierten Sprosses hat”. Goebel (1908) geht
weiter, denn er meint, ,,dass es fiir die Beschaffenheit der
Blattregenerate nicht auf den Ort, dem das Blatt entnommen
ist, sondern auf seine innere Beschaffenheit, die auf bestimmten
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Entwicklungsstadien je nach dem Orte eine verschiedene,
aber auch fiir alle Blitter, mdgen sie einen Ort einnehmen,
welchen sie wollen, dieselbe sein kann.”

Betrachten wir jetzt zuerst die Folgen -einerseits der
Abtrennung, andererseits der Verwundung bei Blittern
von Begonia Rex.

X. Abtrennung.

Gelegentlich wurden Blitter der Begonia Rex von der
Pflanze abgetrennt und ohne Schnitte auf feuchte Erde
ausgelegt. Immer traten dann im friiher genannten Stielpunkte
nur Adventivknospen auf und am Blattstiel Wurzeln und
Knospen. Aus der Blattfliche entwickelten sich nie Knospen,
auch nicht wenn der Versuch bis 5 Monate lang fortgesetzt
wurde. Ein Einfluss von der Schnittfliche des Blattstieles
kann dabei kaum ausschlaggebend sein, denn auch wenn
dem Blatte ein 10 cm langer Blattstie] gelassen wurde,
traten stets Adventivknospen im Stielpunkt auf.

‘Einmal traf ich eine Knospe im Stielpunkt eines Blattes
an, das sich an einer jungen Pflanze im Treibhaus in
Cantonspark (Baarn) befand. Auf einem anderen Blatte
derselben Pflanze entstanden nachher ebenso Knospen, die
aber keine weitere Entwicklung zeigten. Ein anderesmal
entdeckte ich grosse Adventivknospen auf einigen Blittern
einer Begonia-Pflanze, die einen dunklen Standort in einem
Treibhaus des Utrechter Botanischen Gartens hatte und
zwar zweimal im Stielpunkt und einmal an einer willkiirlichen
Stelle eines Blattnerven. Eines von den erstgenannten
Blittern, dessen Knospen noch sehr wenig fortgeschritten
waren, wurde von der Pflanze abgetrennt und nun ent-
wickelten sich diese Knospen viel schneller als auf einem
Kontrollblatt,. Von den zwei anderen Blittern hatte eines
einen an der Basis teilweise gefaulten Blattstiel. Daraufhin
habe ich an anderen Pflanzen von Begonia Rex die Blatt-
stiele halbwegs durchgeschnitten, jedoch ohne jeden Erfolg,
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wie uns weiter nicht wundern kann, wenn wir uns iiberlegen,
dass die Gefissbiindel im Blattstiel ringférmig angeordnet
sind. Demzufolge kann man das Auftreten blattbiirtiger
Knospen an der Pflanze nicht auf Blattstielfaulnis zuriick-
filhren. Die Adventivsprosse der obengenannten Blitter
entwickelten sich weiter als kriftige kleine Pflanzen bis
einer der Blattstiele plétzlich ganz verfaulte und damit auch
das Blatt und dessen Sprosse zu Grunde gingen. Die
Blattspreite des letzten Blattes war nach 4 Monaten verfault,
sodass sich die junge Pflanze am apikalen Ende des Blatt-~
stieles befand. Leider ging einige Monate spiter auch
dieser Blattstiel durch Féaulnis zu Grunde, ohne dass ich
Gelegenheit gefunden hatte, zu untersuchen, ob die von
Kny (1904) beschriebenen anatomischen Verinderungen
im Blattstiel auch hier aufgetreten waren.

Goebel (1903, S. 192, 1908, S. 152) erhielt Knospen
im Stielpunkt eines Blattes, nachdem er verschiedentlich alle
Vegetationspunkte weggenommen hatte. Derartige Versuche
blieben bei mir bis jetzt ohne Erfolg; deshalb was es
auffallend, dass die obenangefiihrten Pflanzen ganz normal
aussahen und weiterwachsende Vegetationsspitzen hatten.

Es ist mir ebensowenig wie Kiister (1903, Bemerkg.
auf Seite 317) gelungen, eine Ursache fiir das spontane
Auftreten blattbiirtiger Knospen an Pflanzen von Begonia
Rex aufzudecken. Goebel (1903, S. 137) berichtet, dass
bisweilen an alten Pflanzen an unverwundeten Blittern
Knospenbildung eintritt. Winkler (1908, S. 14) beobachtete
sogar einen Fall, wo im Stielpunkt beblitterte Triebe
aufgetreten waren, ,deren Blitter ihrerseits eine dritte
Generation im Knospenzustande trugen”. Eine derartige
Wiederholung habe ich nicht feststellen konnen.

Was bedeutet nun die Abtrennung des Blattes fiir das
Blatt an sich? Erstens hat man es dabei mit einer Unter-
brechung des Zusammenhanges mit der ganzen Pflanze zu
tun. Ich habe schon angefiihrt, dass Goebel bei Begonia
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Rex und ebenso bei Utricularia (1904) durch Entfernung
der Vegetationsspitzen denselben -Erfolg erhielt wie durch
Abtrennung des Blattes. Weil Goebel annimmt, dass die
oberhalb der Blattnerven gelegenen Epidermiszellen der
Begonia zu Neubildungen ,.disponiert” sind, sieht er keinen
prinzipiellen Unterschied mit Bryophyllum, wo bekanntlich
Blattknospen in den Blattkerben angelegt sind. Nach meiner
Meinung soll man scharf unterscheiden zwischen dem
Entstehen von Adventivknospen und deren Weiterentwick-~
lung. Dennoch konnen die an Bryophyllum gewonnenen
Schlussfolgerungen auch fiir Begonia Rex gelten und deshalb
mochte ich die wichtigsten hier kurz zusammenfassen.

- Wakker (1885) erhielt Weiterentwicklung der blattbiirti~
gen Knospen sowohl durch Abtrennung der Blitter als durch
Unterbrechung des Zusammenhanges mit dem Wurzelsystem,
nicht aber durch Entfernung der Vegetationsspitze. Hier-
aus und aus der Entwicklung blattbiirtiger Knospen eines
in Wasser untergetauchten Blattes schliesst Wakker, dass
die Ursache dieser Entwicklung die Unterbrechung der
Woasserbewegung in der Pflanze sei. Goebel (1908)
erreichte dasselbe entweder durch Entfernen oder durch
Eingipsen der Vegetationsspitzen und meint darum, dass
»das Unterbleiben des Austreibens an normalen unver-
letzten .Pflanzen bedingt wird durch die Inanspruchnahme
der Leitungsbahnen von Seiten der normalen Organanlagen
(1902, S. 423); es besteht also zwischen diesen und den
blattbiirtigen Sprossen eine Korrelation, welche bei Durch-~
schoeiden oder Stérung der Leitungsbahnen aufgehoben
wird.” Zwar konnte er auch dadurch Austreiben der
Knospen erhalten, dass die Wurzelbildung der Stecklinge
unterblieb (1908), aber im Gegensatz zu W akker schreibt
er diesen Erfolg der Wurzelentwicklung und nicht der
Wasserbewegung zu. Loeb (1915, 1917) betrachtet die
Weiterentwicklung der blattbiirtigen Knospen als eine
Folge der Blattabtrennung und er meint,  dass infolge

22
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dieser Abtrennung eine véllige Unterbrechung des Nahr-
stoffstromes eintreten muss; die von den Bliittern gebildeten
Assimilate werden nicht mehr von den wachsenden Vege-
tationsspitzen weggesaugt und sollen jetzt die Entwicklung
der Adventivknospen und Wurzeln férdern. Auch an einem
Blatt sollte die Entwicklung einiger Knospen eine Hemmung
fiir die iibrigen bedeuten, meint Loeb (1916). Reed (1923)
hat demgegeniiber gezeigt, dass von einem abgetrennten
Blatte nur die Knospen sich weiter entwickeln werden,
die mit der feuchten Erde in direkte Berithrung kamen;
auch wenn einige Knospen schon getrieben hatten, konnten
andere noch dazu gebracht werden, indem er sie der
Feuchtigkeitseinwirkung aussetzte. Diese Erfahrungen wider-
sprechen also der Loeb’'schen Behauptung, dass von den
wachsenden Organen so viele Nihrstoffe herangesaugt
werden, dass den Anlagen nicht geniigend zur Entwicklung
iibrigbleibt; auch Goebel (Organographie, S. 35) erklart
die Beseitigung der Entwicklungshemmung durch die
Hauptvegetationsspitze, als eine Beseitigung der Anziehung
fiir Nahrstoffe. Mc. Callum (1905) glaubt nicht, dass
ein Naihrstoffstrom Entwicklungsursache fiir schlafende
Knospen sein kann; vielmehr werden die Nihrstoffe dort-
hin stromen miissen, wo sie am meisten verbraucht
werden, d. h. also, wo das stirkste Wachstum stattfindet.
Er konnte die blattbiirtigen Knospen auch dadurch zur
Entwicklung veranlassen, dass er die Titigkeit der Haupt-
vegetationsspitze in einer Wasserstoffatmosphire hemmte.
Child und Bellamy (1920) konnten die vom Vegetations-
punkt ausgehende Entwicklungshemmung durch lokale
Abkiihlung unterbrechen.

Zusammenfassend sehen wir also, dass man bislang
noch keine allgemein giiltige Deutung der bei Bryophyllum
vorliegenden Erscheinungen gefunden hat.

Wie steht es nun um Begonia Rex? Weshalb miissen
hier nach Abtrennung der Blitter von der Mutterpflanze
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Adventivsprosse auftreten? Wakker meint, dass man es
hier nicht mit einer Stdrung der Wasserbewegung zu tun
hat, weil bekanntlich schon sehr bald Rhizoiden und spiiter
Adventivwurzeln auftreten. Ueberhaupt wird man hier
keine starke Wasserbewegung finden, da man die abge-
trennten Blatter sehr feucht halt, sodass die Transpiration
sehr eingeschrénkt sein muss. Merkwiirdigerweise schreibt
Erwin Smith (1919, 1920) das Entstehen der Adventiv-
sprosse bei Begonia phyllomaniaca der gestorten Wasser-
bewegung zu. Diese Pflanze hat die Eigentiimlichkeit, dass
Blatter, Blattstiele und Stengel manchmal ganz von kleinen
Adventivsprossen iiberdeckt sind. Wakker (1885) unter-
suchte das Entstechen von Adventivknospen nur an
isolierten Blatt- und Stengelteilen der Begonia phyllomaniaca.
Goebel (1908, S. 154) beobachtete ,eine Periodizitit
im Auftreten der Adventivsprosse: diese war im Winter
eine sehr reichliche, im Sommer setzte sie aus”. Er meinte
diese Periodizitit darauf zuriickfilhren zu kdnnen, dass im
Sommer von den wachsenden Sprossvegetationspunkten
mehr Nahrstoffe verbraucht werden als im Winter, wo
fast kein Wachstum stattfindet und demzufolge das nun
iiberschiissige Material zur Bildung der Adventivknospen
‘Verwendung finden kann. An einer Pflanze entfernte er
alle Vegetationspunkte und da entwickelten sich ungemein
reichlich Adventivsprosse, wihrend eine nicht entknospte
Pflanze gar keine hatte. Erwin Smith erhielt zu jeder
Jahreszeit Adventivknospen an jungen Blittern und Stengel-
teilen, wenn er die Wurzeln stark beschidigte. Die von
Goebel konstatierte Periodizitit konnte man nach seiner
Meinung einem regelmissigen herbstlichen Umtopfen zu-
schreiben. Sandt (1921 S. -364) berichtet, dass er in
Gegensatz zu Goebel im Winter keine Adventivknospen
erhalten konnte, wohl aber Mitte Mai. Erwin Smith
meint, dass Wasserverlust hier reizauslésend wirkt, weil
er auch an Stecklingen (wobei er diese einige Tage lang
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eintrocknen liess) oder an Pflanzen, die auf kurze Zeit
kein Wasser erhielten, Entwicklung der Adventivsprosse
erzielen konnte.

Die Ableitung der assimilierten Nihrstoffe ist durch die
Abtrennung der Blitter selbstverstindlich verhindert worden.
Ich versuchte eine Ableitung zu erreichen, indem ich die
Blitter mit dem Stiel in Wasser stellte und Schnittfliche
sowie Wasser regelmissig erneuerte. Dennoch wurden nach
12 Tagen im Stielpunkt Adventivknospen sichtbar. Scheinbar
kann man in dieser Weise keine geniigende Ableitung
erreichen (vgl. Benecke und Jost L, S. 283). Mathuse
(1906) und Simon (1920) schreiben ein nachtrigliches
Woachstum der als Stecklinge verwendeten ausgewachsenen
Blitter der iibermissigen Erndhrung zu, infolge Mangel
an Ableitung der Assimilate. Es war sehr leicht, diese
Beobachtungen und die von Lindemuth (1903, 1904)
an Bldttern von Begonia Rex zu bestitigen, denn nachdem
die Blitter flach auf der Erde ausgebreitet worden waren
und an den Rindern mit Steinen belastet, hatten sie sich
nach einigen Tagen aufgewdlbt infolge Oberflichenver-
grosserung. Ausserdem habe ich einige Messungen an dem
Hauptnerven und einem senkrecht darauf verlaufenden
Blattnerven ausgefiihrt, wenn diese Messungen auch sehr
durch das Auftreten der jungen Pflinzchen und die am
Blattrande eintretende Fiulnis behindert wurden. Die Ver-
lingerungen betrugen dabei maximal 1,8 und 1,0 cm. fiir
die genannten Nerven, deren Endlinge 17,3 und 9,8 cm.
war. Es scheint mir sehr wahrscheinlich, dass man diese
Oberflichenvergrdsserung, die nach Lindemu th nur durch
Zellvergroésserung und nicht durch Zellteilung hervorgerufen
wird, grésstenteils der iibermissig hohen Feuchtigkeit zu-
schreiben muss, deren Einfluss u.a. von Funke (1923)
nachgewiesen wurde.

Obwohl man meiner Meinung nach weder die Unter-~
brechung der Wasserbewegung noch die verhinderte



337

Nihrstoffableitung als direkte Utrsache der Entstehung
blattbiirtiger Knospen bei Begonia Rex betrachten darf,
so muss beidem doch sicher irgendwelcher Emﬂuss zuge-
schrieben werden.

XI. Verwundung.

Hierbei denkt man wohl allererst an einen direkten
Einfluss der Verwundung: Wundreiz. Bekanntlich kénnen
dadurch Protoplasmastrémung und Kernwanderung auftreten,
wie auf Seite 315 schon erwihnt wurde. Ganz allgemein
werden von einem Wundreiz in den an die Wunde gren-
zenden Zellschichten Zellteilungen ausgeldst, wodurch
Wundkork oder Wundkallus gebildet wird (vgl. Stoll
1874). Bei Gnetum Gnemon entstanden sogar endogene
Kallusknospen nachdem von einer Schildlaus oder kiinstlich
mit einer Nadel eine Stichwunde angebracht worden war
(van Beusekom 1907). Haberlandt (1921) stellt sich
vor, dass von den getdteten Zellen Teilungssubstanzen oder
Hormone gebildet werden, die in den angrenzenden Zellen
Teilungen auslésen kénnen. Wurden bei einer Kohlrabi
die plasmatischen Reste der verwundeten Zellen durch
kréftiges Spiilen entfernt oder wurden Crassulaceen-Blitter
durchgerissen statt durchgeschnitten, sodass keine Zellver-~
wundung eintrat, so konnte er weder Zellteilung noch
Kallusbildung beobachten.

Auffallend ist, dass die neu aufgetretenen Zellwénde
immer parallel der Wundfliche orientiert sind (mit Ausnahme
der Untersuchungen von Kny, 1896, wo Gewebestreifen
einer Ausdehnung unterworfen wurden und dadurch Teil-
winde senkrecht zur Wunde auftraten). Daraus kénnte
man auf eine Diffusion eines unbekannten Wundreizes
oder Wundhormons schliessen.

Neben Wundhormone, die sich nur in nichster Umgebung
der Wunde bemerkbar machen, nimmt Haberlandt
Teilungssubstanzen an, die aus dem Leptom hervorgehen
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sollen. Er fand namlich 1913, dass in kleinen Kartoffel-
Gewebestiickchen nur dann Teilungen eintraten, wenn sie
Leptom-Elemente enthielten. Diese Untersuchungen wurden
1914 von ihm und 1918 von Lamprecht weitergefiihrt;
letzterer arbeitete mit kleinen Blattstiicken u. a. von Pepero-
mia und Bryophyllum, die er tangential spaltete und wobei
er immer einen Einfluss des Siebteiles nachweisen konnte.

In diesem Zusammenhange fiel es mir auf, dass die ersten
Teilungen stets in einiger Entfernung der Schnittwunde in
Parenchymzellen neben dem Siebteil auftraten, wie es auf
Seite 311 beschrieben wurde. Merkwiirdig ist nur, dass
ein derartiger Einfluss des Phloems sich nur oberhalb der
Wounde verfolgen liess, wihrend der Wundreiz beiderseits
sichtbar ist und zwar durch das Auftreten eines Wund-
gewebes, durch das die Wundrinder stark geschwollen
erscheinen. Auffallend ist es weiter, dass die vom Siebteil
ausgeiibte Reizwirkung nur nach einer Verwundung auftritt.
Haberlandt (1913) stellt sich eine Zusammenwirkung
mit dem Wundreize vor, oder eine verstirkte Bildung und
Ausscheidung der Reizsubstanzen infolge der Verwundung.
Im Anfang (1913) hilt er es fiir moglich, dass sich hier
ein Wachstumsenzym im Sinne Beyerinck’s vorfinden
sollte, spiter redet er von Hormonen und bestreitet
Magnus' (1914) Vermutung, dass es sich um eine Aus-
scheidung diastatischer und oxydativer Fermenten handeln
kénnte.

Man konnte auch annehmen, dass kein prinzipieller Unter-
schied vorliegt zwischen dem Reiz der verwundeten oder
getSteten Zellen und dem Teilungsreiz des Phloems, sondern
dass der Wundreiz vom Siebteil weiter gefiihrt wird und
zwar nur in apikaler Richtung. Eine derartige Funktion
des Siebteiles hat schon Goebel (1908, S. 223) ange-
nommen und Kretzschmar (1904) fand das gleiche, aber
in basaler Richtung, fiir die Verbreitung der Plasma-~
sttomung nach einer Verwundung. Die Orientierung der
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zuerst auftretenden Zellwinde, wie sie aus meiner Figur 3
hervorgeht, spricht ja fiir die Diffusion eines Reizes aus
dem Siebteil des Gefissbundels. Ausserdem weist auf eine
Reizleitung die mitgeteilte Beobachtung hin, dass man in
der Nihe der Schnittwunde schon in Teilung begriffene
Epidermiszellen findet, die sich an geteilte Parenchym-
zellen anschliessen, wihrend man zur gleichen Zeit in den
Nebenschnitten nur Plasmabinder- und -stringe im Paren-
chym findet. Diese Parenchymzellen werden von van
Tieghem (1882) als zu dem Perizykel gehdrend betrachtet.
Nun hat Nemec (1905) bei Regenerationserscheinungen
an Wurzeln bemerkt, dass die Perizykel- oder Perikambium-
zellen linger als sonstiges Gewebe teilungsfihig bleiben;
Simon (1904) konnte iiberhaupt keine Regeneration
erhalten, wenn das Perikambium entfernt. worden war.
Eine derartige Rolle kdnnte man auch dem Perizykel im
Begoniablatt zuschreiben; eine Erklirung der erhalten-
gebliebenen Teilungsfahigkeit liegt damit natiirlich nicht
vor, ebensowenig wie bei Miehe (1926), der diese Zellen
zu den Archiplasten rechnet; ausserdem unterscheiden sie
sich nur dadurch von den benachbarten Parenchymzellen,
dass sie einseitig einem Gefdssbiindel anliegen.

Neben direkten Folgen der Verwundung treten mehrere
indirekte auf. Die Gefissbiindel werden durchschnitten und
damit werden abermals Nahrstoffleitung und Wasserzufuhr
unterbrochen. Man kdnnte daher erwarten, dass an Blittern,
die nicht von der Mutterpflanze abgetrennt, sonst aber
wie iiblich eingeschnitten wurden, &hnliche Resultate erzielt
werden miissten. Dieses trifft aber nicht ganz zu, denn
auch wenn ich solche Blitter zur Erde herunterbog und
mit kleinen Steinen belastete, brauchte es sehr viel mehr
Zeit als normal, ehe oberhalb der Schnitte Knospen auf-
traten. Adventivwurzeln entstanden schon viel friiher, auch
bei Pflanzen, die bloss unter einer Glasglocke gehalten
wurden. Goebel (1908, S. 152) hat unter dem Blatt ein
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Stiick Pappe angebracht und dadurch die Schnittfliche
feucht gehalten; auch dann ,dauerte es viel linger, bis
der Vorgang eintrat als an einem abgeschnittenen Blatt~
stiicke”” !). Im Stielpunkt zeigten sich aber in diesen Ver-
suchen niemals Adventivknospen, wihrend deren Auftreten
an abgetrennten Bldttern in keiner Weise verhindert
werden konnte, auch nicht indem die Blattnerven alle in
der Nahe des Stielpunktes durchschnitten wurden. Der auf
Seite 336 mitgeteilte Versuch wurde auch mit eingeschnittenen
Blittern gemacht; es traten sowohl im Stielpunkt als ober-
halb der Schnitte Knospen auf. (Phot. N°. 1).

Sehr verbreitet ist die Meinung, dass durch Leitbiindel-
unterbrechung oberhalb der Schnittwunde eine Anhiufung
von Nihrstoffen eintreten muss und dass sich infolgedessen
Adventivknospen bilden oder schlafende Augen weiter
entwickeln miissen. Sachs (1879) redet von' einer An-
hiufung spross- und wurzelbildender Substanzen (vgl. S. 345)
und Wiesner (1892) denkt sich eine Anhiufung plasma-
tischer Substanzen oberhalb der Schnittwunde. Czapek
(1897) fand oberhalb einer Ringelung eine mikroskopisch
nicht nachweisbare Stirke-Anhiufung und meint auch,
dass durch die Unterbrechung der Leitungsbahnen Spross-
und Woaurzelbildung ausgelost werden. Winkler (1912)
stellt sich vor, dass Nihrstoff-Anhiufung wohl nicht als
primdrer Reiz, aber allenfalls férdernd wirken muss, wie
es Nemec (1905) bei Wurzeln bewiesen hat.

Die Blitter von Begonia Rex enthalten betrichtliche
Stirkemengen im Blattparenchym; jedoch habe ich niemals
oberhalb der Schnittflichen eine Stirkeanhiufung beob-
achten konnen, weder makroskopisch mit der Jodprobe
an ganzen DBlittern, noch mikroskopisch in Schnitten.
Eine Halfte eines vorher isolierten Blattes wurde am Ende

1) Bei Bryophyllum konnte Goebel, bei Crassula multicava Figdor
(1918) eine Entwicklung der Randknospen erhalten, wenn der Mittelnerv
des Blattes durchschnitten wurde.
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eines sonnigen Tages in siedendem Wasser abget&tet und
in warmem Alkohol entfirbt, wibrend die zweite Halfte
am nichsten Morgen in gleicher Weise behandelt wurde.
Beide zeigten, in eine Jodlosung gebracht, eine gleichmiissig
dunkle Farbe; nur um die Schnittwunden herum waren
helle Rénder. Die mikroskopische Untersuchung ergab oft
in den ersten 5 Schnitten keine oder nur Spuren von Stirke,
sowohl unterhalb als oberhalb des Schnittes; in grosserer
Entfernung trat viel mehr Stirke auf, Ebenso war bei dem
auf Seite 336 beschriebenen Versuch auch unterhalb der
Schnitte Stirke nachweisbar, wihrend bei einem Blatte,
das an der Pflanze eingeschnitten worden war, nur noch
oberhalb der Einschnitte Stdrke auftrat. Friiher nahm man
allgemein an, dass l6sliche Umbildungsprodukte der Stirke
abgeleitet werden kdnnen und deshalb glaubte ich durch
den Stirkenachweis eine Einsicht in die Stofftransportver-
hiltnisse der Begoniablitter zu bekommen. Tollenaar
(1924) zeigte aber, dass die Stirke eines Nicofiana-Blattes
nur veratmet werden kann und demnach nicht als transi-
torische Stirke aufzufassen ist. Ob dieses auch fiir Begonia~
blatter zutrifft, ist noch nicht untersucht worden. Wie dem
auch sei, eine Stirkeanhiufung oberhalb der Leitbiindel-
unterbrechung scheint mir nicht gut vorstellbar, solange
es sich nicht um die Bildung speichernder Organe handelt,
wie es in den Versuchen von Simon (1920) mit Sinningia-
Blattern der Fall war. Auch Simon betrachtet die ersten
Zellteilungen als direkte Folgen der Verwundung, wenn
er auch glaubt, bewiesen zu haben, dass ein Zusammenhang
zwischen Stoffstauung und Gewebeneubildung besteht.
Den Einfluss der Gefassbiindelunterbrechung zeigen einige
Versuche, wobei ich nur den sich unterseits hervorwdlbenden
Teil eines Blattnerven einschnitt, sodass Epidermis, Kollen-
chym und Chlorophyllschicht unversehrt blieben. Die ersten
derartigen Versuche wurden an abgetrennten Blittern im
warmen Treibhaus ausgefiihrt (Bodentemperatur 23—~25° C.)
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Es traten meistens nur im Stielpunkt Adventivknospen
auf, vereinzelt auch solche oberhalb der Schnittwunde,
wobei es aber nicht ausgeschlossen schien, dass die Wunde
durch Fiulnis eine normale geworden war. Nachher wurden
diese Versuche im Keimkasten angestellt, wo die Temperatur
giinstiger und die Feuchtigkeit konstanter gehalten wurde.
Jetzt traten oberhalb der Schnittwunden Adventivknospen
auf, wenn auch nicht so schnell wie in den Kontrollver-
suchen; ausserdem hatten sich in der letzten Versuchsreihe

Fig. 20 Querschnitt einer Blattnervenhypertrophie nach ca. 1

Monat. Vergrésserung 35 X. o.v. = urspriingliches Leitbiindel;

n.v. = neugebildetes Leitbiindel;: ch = Chlorophyllschicht; t =
Tracheiden und Tracheen.

an der morphologischen Unterseite (auch oberhalb der
Waunde) viele grosse Adventivknospen gebildet. Manchmal
konnte ich dusserlich an der Blattoberseite eine Hypertrophie
des Nervengewebes beobachten; die mikroskopische Unter-
suchung zeigte, dass im Kollenchym eine Geféssbiindel
verbindung aufgetreten war, wie in Fig. 20 gezeichnet
wurde, Es stellte sich heraus, dass die Unterbrechung der
Leitbiindel durch die Bildung einer Geféssbiindelbriicke
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aufgehoben worden war. In der Mitte der Briicke fand
ich in mikroskopischen Pridparaten neue Leitbiindel im
Kollenchym und in anderen Schnitten sah ich den Lings-
anschluss an dem urspriinglichen Gefdssbiindel (Fig. 20).

Derartige Versuche wurden auch angestellt mit Blittern,
die ich an der Mutterpflanze im warmen Treibhaus ohne
Glasglocke liess. Nach 15 bis 20 Tagen waren an der
Blattoberseite Hypertrophien zu sehen, die auch hier
auf neugebildete Gefissbiindelverbindungen zuriickzufiihren
waren. Obgleich ich diese Blitter viele Monate hindurch
beobachtete (in einem Fall sogar wahrend 6 Monate)
zeigten sich keine weiteren Stufen der Regeneration, sogar
keine Wurzelbildung. Es scheint, dass man diesen Misserfolg.
der wiederhergestellten Gefdssbiindelverbindung zuschreiben
muss; ganz sicher bin ich der Sache nicht, weil ich diese
Versuche nicht unter giinstigeren Versuchsbedingungen
wiederholt habe. An abgetrennten Blittern scheint der
Einfluss der partiellen Verwundung gross genug, dass
Adventivbildungen, wenn auch verzdgert, entstehen kénnen.
Auch von anderen Untersuchern wird iiber eine derartige
Reparation der Gefissbiindelverbindung berichtet. Simon
(1908) fand an Stengeln, wo -er die Gefissbiindel zum
grossten Teil durchschnitt, nach 10 bis 14 Tagen schon
Verbindungen von den verwundeten mit den unversehrten
Leitbiindeln, welche dadurch zustandekamen, dass Mark-
zellen direkt oder indirekt (nach vorhergehender Teilung)
in Tracheiden mit netzartigen Wandverdickungen umgebildet
wurden. Eine derartige Umbildung habe ich auch an
Blattparenchymzellen der Begonia Rex beobachten kénnen.
Weil nur das basale Ende sich an dieser Wundheilung
beteiligte, glaubte Simon, dass dem Wundreiz hierbei
keine Bedeutung zukommt. Das gleiche fand Freundlich
(1909) bei Dikotylen-Keimpflanzen, wo am basalen Ende
des durchschnittenen Blattnerven Tracheidennester auftraten,
woraus sich eine Tracheidenbriicke entwickelte ; das apikale
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Ende zeigte keinerlei Reaktion. An Blittern der Begonia
Rex hat er den stirksten Blattnerv durchschnitten, worauf
sich basalwirts eine Briicke entwickelte, die auf einem
moglichst kurzen Weg, seitwérts um die Wunde herum,
das apikale Blattnervenende zu erreichen suchte. Die Briicke
war aufgebaut von Tracheen und Tracheiden, die meistens
indirekt aus Parenchymzellen hervorgegangen waren.

In anderen Versuchen habe ich nur die Blattoberseite
verwundet und dennoch traten nach einiger Zeit Zell-
hiigel auf. Leider habe ich nachtrdglich nicht kontrolliert,
ob nicht auch die oberen Gefissbiindel teilweise wver-
wundet worden waren, sodass ich diese Versuche weiter
nicht verwerten méchte. An der Pflanze wurden Blitter
in derselben Weise verwundet, aber dann waren auch nach
4 Monaten keine Erfolge zu verzeichnen. Goebel (1908,
S. 151) fand, dass bei Achimenes eine leichte Knickung
des Blattes geniigte, um oberhalb der Einbiegungsstelle
Adventivsprosse zu produzieren und bei Streptocarpus
hatte sogar eine kleine Beschidigung der Blattoberseite
geniigt. .

Im vorhergehenden zeigte ich, dass ich bei Begonia Rex
stets Wurzelbildung dadurch hervorrufen konnte, dass ich
die Blattnerven durchschnitt, vorausgesetzt, dass geniigend
grosse Feuchtigkeit vorhanden sei. Streng genommen wurde
immer das Austreten und nicht die Anlage der Wurzel
beobachtet; wenn ich mikroskopisch nachpriifte, so fand
ich doch niemals ein abweichendes Verhalten. Goebel
(1916) weist auf die Wurzelbildung infolge Ringelung des
Stengels bei Salix hin, wobei man keine Stérung der Wasser-
bewegung annehmen kann. Nur die Stoffleitungsbahnen zu
den Wurzeln sind hier unterbrochen. Lundeg#érdh (1913)
konnte aber bei Coleus Wurzelbildung erhalten durch eine
Lingswunde, wodurch der Stofftransport nicht gestort sein
kann; ‘somit kann hier nur der Wundreiz einwirken.

Ich méchte aus meinen Versuchen schliessen, dass viel-
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mehr als die Leitbiindelunterbrechung (die wieder aufge-
hoben werden kann), die Verwundung an sich ausschlag-
gebend ist fiir die Bildung der Adventivsprosse und Wurzeln,
wenn auch die verzégerte Entwicklung der blattbiirtigen
Knospen an der Pflanze nicht ganz dafiir spricht.

XII. Polaritit.

Véchting (1878) weist schon darauf hin, dass am
basalen Ende eines durchschnittenen Blattnerven der Begonia
Rex sowohl Knospen als Wurzeln entstehen. Er sucht
dieses vom Normalen abweichende Verhalten, (an isolierten
Spross- und Wurzelteile findet man bekanntlich Adventiv-
knospen am apikalen, Wurzeln am basalen Ende)dadurch
zu erkldren, dass er hinweist auf die beschrinkte Wachs-
tumsperiode eines Blattes im Gegensatz zu dem unbegrenzten
Wachstum von Stengel und Wurzel. Den polaren Gegen-
satz schreibt V6échting einer inneren Kraft zu, ,deren
Bestreben dahin gerichtet ist, an der Spitze des isolierten
Zweigstiickes Triebe, an der Basis Wurzeln zu bilden”.
Am stirksten tritt diese Kraft an den morphologischen
Enden eines Stengels oder einer Wurzel auf, deren Lage
man durch einen Schnitt oder sogar durch eine Ringelung
bestimmen kann. Schliesslich sollten auch ganz kleine
Organteile, also auch die einzelnen Zellen, diese Kraft
enthalten (1882, 1908). Fitting (1903) betrachtet sogar
die Polaritit als eine Eigenschaft der lebenden Substanz.
Véchting hat schon darauf hingewiesen, dass die Pola-
ritit an jungen Zweigen am schirfsten ausgesprochen ist
und er hat ebenso wie Kiister (1904) und Winkler
(1912) einen Einfluss der dusseren Bedingungen beobachtet.

Sachs (1879) nimmt im Anschluss an Duhamel an,
dass in den Blittern spezifische Substanzen erzeugt werden,
welche zu den Wurzelspitzen bezw. zu den Sprosspitzen
abgeleitet werden sollten. Demzufolge miissen sich bei der
Isolierung eines Stengel- oder Wurzelteiles an der basalen
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Schnittfliche wurzelbildende und an der apikalen Schnitt-
fliche sprossbildende Stoffe anhiufen, wodurch sich das
Auftreten dieser Organe an den genannten Stellen erkldren
liess, Aus einem Blatte werden alle. Substanzen in einer
Richtung, basalwirts, abgeleitet und daher sollte nach
Durchschneiden eines Blattnerven bloss am basalen Ende
alle Neubildungen auftreten. Im Grunde vertritt Goebel
(1908, S.244) noch denselben Standpunkt, wenn er annimmt,
»dass schon in unverletztem Zustand zu den Sprossvege-
tationspunkten hin anderes Baumaterial wandert als zu den
Wourzeln”. Die Polaritit ist nach Goebel (1905, S. 407)
und Morgan (1907) der Ausdruck der in den Pflanzen
vorhandenen Baustoffverteilung. Am Blatte, wo nur eine
Strémungsrichtung vorhanden ist, werden beiderlei Neu-
bildungen basal auftreten und es wird nun auch verstind-
lich, meint Goebel, weshalb die Leitungsbahnen bei der
Polaritit so von Bedeutung sind. Véchting (1878) hat
iibrigens auch schon an Ernihrungseinfliisse gedacht, hielt
aber scheinbar die Polaritit fiir wichtiger. Nach Beye-
rinck (1882) hat der aufsteigende Strom im Xylem einen
besonderen Einfluss auf das Entstehen der Knospen am
apikalen Ende eines isolierten Pflanzenteiles, wihrend der
absteigende Strom im Phloem die Wurzelbildung am basalen
Ende fordern sollte. Auch Lundegardh (1913)stellt sich
die Frage, ob nicht die Polaritit in einer Neigung, die
Stoffe in gewisser Richtung zu leiten, begriindet sei. Mc.
Callum (1905) glaubt nicht an einen Nahrstoffeinfluss.
Durch Leitbiindelunterbrechung sollte die hemmende Wit-
kung der abgetrennten Teile ausfallen; bei einer Ringelung
sollte sich die Hemmung der Wurzel auf den unterhalb
der Wunde gelegenen Zellen zeigen und der gleiche Ein-
fluss der Sprosse auf den oberhalb der Ringelung gelegenen
Zellen. Wakker (1885, S.68) meint, dass bei der Re-
generation eines Pflanzenteiles Knospen und Wurzeln an
dem Ende neu gebildet werden, wo sie verloren gingen.
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Die Verwundung betrachtet er als Entstehungsursache der
Knospen und Wurzeln; zweckmaéssig scheint ihm der Ort,
wo sie auftreten,

Bei meinen Untersuchungen war die Polaritit besonders
dann auffallend, wenn kleine Blattstiicke in Glasschalen
auf feuchtem Sigemehl, Sand oder auf Torfscheiben
kultiviert wurden (vgl. Phot. No. 3, 4, 5, 7, 8). Anfangs
wurden die mit Sigemehl gefiillten Glasschalen sterilisiert
und ich versuchte die Blitter durch Untertauchen in ver-
diinnter Wasserstoffperoxydlésung zu desinfizieren. Spéter
liess ich dieses beiseite und erhielt bessere Resultate, welche
man zum Teil auch dem Thermostaten zuschreiben kann,
weil ich dann die Glasschalen in den grossen Keimkasten
stellte und nicht mehr in einen kleinen, mit Gas geheizten
Thermostaten. Die stirkeren Blattnerven wurden als schmale
Streifen ausgeschnitten mit einem flambierten Messer und
dann nochmals zerkleinert, sodass ich Stiickchen von 1 qem.
erhielt, die hauptsichlich aus Blattnervengewebe bestanden.
Die kleinsten, von mir untersuchten Blatteile waren 4 und
10 bezw. 6 und 6 mm. lang und breit. Selbstverstindlich
entwickelten sich die Neubildungen umso schneller, je
grésser die Blattflichen waren; die ersten Knospen und
Wourzeln wurden nach 15 Tagen beobachtet und zwar
immer am basalen Ende, wie auch auf den Bildern sehr
deutlich ist. Mir will es nicht einleuchten, dass in so kleinen
Blattstiicken (manchmal nicht mehr als 4 mm. lang) ein
Nahrstoffstrom auftreten sollte. Vielleicht kann man mit
Beyerinck (1882, S. 106) annehmen, dass ein anatomischer
Unterschied der Gefissbiindel vorliegt: in der Nihe des
Stielpunktes sind die Leitbiindel kriftiger, was die Knospen~
bildung beeinflusst. In den ganz kleinen Blattstiickchen
konnte ich aber keinen derartigen Unterschied zwischen
apikalem und basalem Ende feststellen. Vorstellbar wire
ein Unterschied im osmotischen Wert der Parenchym-
zellen, aber in einer nach der plasmometrischen Methode
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eingestellten Untersuchung (Héfler 1918), liess sich dar-
iiber keine Regelmissigkeit aufdecken.

Klebs (1903, S. 111) weist darauf hin, dass es sich bei
der Wourzelbildung an Salixsprossen um physiologische
Prozesse handelt, die infolge der anatomischen Differen~
zierung am basalen Ende anders verlaufen als am apikalen.

Ausnahmsweise trat die Polaritit weniger deutlich her~
vor: es entstand einmal eine Knospe am apikalen Ende
eines sehr kleinen Blattstiickchens, wihrend am basalen
Ende eine Wurzel aufgetreten war; oder es traten in der
Mitte des Blattstiickchens an der Nervenverzweigung Knos-
pen auf. In anderen Fillen beschrinkte sich die Knospen-
bildung nicht auf die basale Schnittfliche (vergl. Phot. No. 4,
oben und in der Mitte), was sich aber mit dem Alter des
Blattes in Zusammenhang bringen lasst (vgl. S. 328). Auf
einem isolierten Blatte fand ich einmal am apikalen Ende
des Hauptnerven (in der Nihe des Stielpunktes) verein-
zelte kleine Zellhdcker, die nicht zu einer vom Stielpunkt
ausgehenden Reihe gehorten, wie man es oft antreffen
kann, sich aber auch nicht weiter entwickelten. Zur selben
Zeit fand ich an einem anderen Blatte unterhalb der
Schnittwunde eine kleine Knospe in der oberen Epidermis,
deren Gefissbiindelverbindung mit dem Blattnerven bereits
angelegt war. Da diese Ausnahmefille so wenig auftraten,
glaube ich sie weiterhin iibergehen zu diirfen.

XIII. Einfluss der dusseren Bedingungen.

Man kénnte meinen, dass die Entstehung neuer Knospen
und Wourzeln an einem isolierten und eingeschnittenen Blatte
von Begonia Rex von der Schwerkraft beeinflusst wird,
weil die Knospen an der Blattoberseite, die Wurzeln an
der Blattunterseite auftreten. Im vorhergehenden konnte
ich zeigen, dass Adventivknospen entstehen aus meriste~
matisch gewordenen Epidermiszellen, sowohl der Ober-~ als
der Unterseite des Blattes, wihrend die Adventivwurzelan-
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lagen mit den Geféssbiindeln zusammenhingen. Wurden
mehr oder weniger grosse Blattstiicke in einer Glasschale
kultiviert, deren Luft mit Wasserdampf gesittigt war, so
tratenn die Wurzeln an beiden Seiten aus (Phot. No. 4, 5,
6 und 8), gleichgiiltig ob die griine oder die rote (Unter-)
Seite nach oben gekehrt war. In den meisten Fillen traten
die Knospen aber an der morphologischen Oberseite auf,
obwohl in der Nihe der Schnittwunde immer welche an
der anderen Seite entstehen. Wenn nur die Unterseite des
Blattnerven eingeschnitten wurde, so traten die ersten
Knospen auch .an dieser Seite auf, an der anderen Seite
zeigten sie sich erst viel spiter und ganz vereinzelt. War
der Schnitt nahe am Blattrande gefiihrt oder wurden fiir
die mikroskopische Untersuchung kleine Blattstiicke aus-
geschnitten, so kamen die an der Unterseite gebildeten
Knospen zum Vorschein.

In Glasschalen wurden kleine Blattstiicke 1—2 Monate
lang um die horizontale Achse eines Klinostaten nach de
Bouter (Went 1922) mit einer Umdrehungszeit von
3 Minuten gedreht. Zum Teil waren diese Blattstiicke
normal, zum Teil umgekehrt ausgelegt worden und mit
feinen Glasnadeln auf den Torfscheiben befestigt. Einen
Unterschied mit Kontrollblittern, die an derselben Stelle
im Treibhaus denselben Temperatur- und Lichtverhéltnissen
ausgesetzt waren, konnte ich nicht feststellen. Vereinzelt
zeigten bei umgekehrten Blattstiickchen die an der Unter-
seite entstandenen Wurzeln ein vom Substrat abgewandtes
Woachstum, wihrend in allen anderen Fillen eine nach der
Torfscheibe zu gerichtete Kriimmung zu beobachten war.
Eine Erklirung fehlt hier, da man keinen Grund hat anzu-
nehmen, dass hier die Schwerkraftwirkung aufgehoben
wurde, weil diese Erscheinung nicht allgemein auftrat und
ausserdem auch einmal an einer in den Keimkasten gestell-
ten Glasschale zu konstatieren war. Auch auf dem Klino-
staten zeigte sich sehr deutlich der Unterschied zwischen

23
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apikaler und basaler Seite der Schnittwunde; die Knospen
traten immer an der morphologischen Oberseite auf.
Wourde eine Glasschale umgekehrt aufgestellt, sodass
Schwerkraft und Feuchtigkeit des Bodens entgegengesetzt
wirken konnten, so zeigte sich keinerlei Abweichung.
Auch der Zentrifugalkraft ') wurden einige eingeschnit-
tene Blitter ausgesetzt, entweder mehrere Tage lang einer
missigen oder 1 bis 2 Tage lang einer grdsseren Umdre-
hungsgeschwindigkeit. Dabei wurde entweder der Rand
oder der Stielpunkt des Blattes nach aussen gekehrt, aber
in keinem Fall konnte irgend ein Einfluss festgestellt werden.
Der Einfluss der Feuchtigkeit wurde schon ofter erwahnt.
Auch bei den an der Pflanze eingeschnittenen Blittern trat
bei geniigender Feuchtigkeit eine reichliche Wurzelbildung
ein und in einem auf Seite 340 beschriebenen Versuch,
wobei abgetrennte Blitter unter eine Glasglocke gestellt
wurden, konnte man sogar ‘an beiden Blattseiten Wurzeln
beobachten (Phot. No. 1 und 2). Das Hervortreten der
Adventivwurzeln ist also von der Schwerkraftwirkung
unabhingig. Wenn beiderseits geniigende Feuchtigkeit vor-
herrscht, so treten die Wurzela an beiden Blattseiten auf.
Kiister (1903, S. 325) hielt die Berilhrung mit dem
feuchten Substrat fiir giinstig, weil er nur in Ausnahme-
fillen an der morphologischen Blattoberseite Wurzeln be-
obachtete. Legte er aber die Blitter umgekehrt aus, so
entstanden die Wurzeln vorzugsweise an der jetzt nach
unten gekehrten morphologischen Oberseite, wihrend die
Knospen an der anderen Seite auftraten. In meinen Ver-
suchen entstanden die Knospen aber vorzugsweise an der
morphologischen Oberseite, auch wenn das Blatt umge-
kehrt ausgelegt worden war; die Wurzeln traten jedoch
an der nach der Erde gekehrten Seite auf. Dass man dieses
dem Feuchtigkeitsunterschied ober- und unterseits zuschreiben

1) Die Versuche wurden im Pflanzenphysiologischen Institut in Miinchen
ausgefiihrt,
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muss, zeigen die in verschlossenen Glasschalen kultivierten
Blattstiicke, wo die Wurzeln beiderseits zum Vorschein
kamen. (Phot. No. 3 und 4).

Das Licht hemmt augenscheinlich das Austreten der
Adventivwurzeln nicht, weil diese sowohl an der Licht-,
wie an der Schattenseite austreten konnen. Die Weiter-
entwicklung der Knospen wird im Gegensatz zu deren
Anlage scheinbar durch das Licht geférdert, weil die an
der Blattunterseite gebildeten Knospen sich nur dann weiter-
entwickeln, wenn sie durch einen Spalt oder am Rande
des Blattes ins Licht kommen konnten.

Zusammenfassung.

Die meisten Untersuchungen wurden angestellt mit einer
griinen Varietidt der Begonia Rex.

Die Adventivsprosse gehen aus Zellhéckern hervor,
welche von einzelnen Epidermiszellen der Blattober~ oder
-unterseite mittels starker Teilungen innerhalb der urspriing-~
lichen Zellwand — Furchung — gebildet werden.

Die Adventivwurzeln entstehen aus in der Nihe der
Xylem-Phloemgrenze eines Gefissbiindels gelegenen Paren-
chymzellen (Perizykelzellen nach van Tieghem).

Zur Einleitung der ersten Teilung einer ausgewachsenen
Zelle trat eine starke Plasmastromung auf, begleitet von
einer Kernwanderung, von Plasmastringen- und -bénder-
bildung und Vergrésserung der Plasmamenge.

Beim Entstehen eines sekundiren Meristems zeigen sich
im allgemeinen dieselben Aenderungen (in umgekehrter
Reihenfolge), wie bei der Entstehung ausgewachsener
Zellen aus einem primidren Meristemgewebe.

Eine Vacuolenteilung durch das Auftreten von Plasma-
stringen konnte nicht festgestellt werden. _

In der Zellmitte tritt indirekte Kernteiling auf.

Die Knospen und Wurzeln entstehen oberhalb der Schnitt-
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wunde am basalen Ende des durchschnittenen Nerven:
Dolaritit.

An der Pflanze trat Adventivknospenbildung viel weniger
leicht ein als Wurzelbildung.

Die Knospen entwickelten sich vorzugsweise an der
morphologischen Blattoberseite, auch wenn das Blatt umge-
kehrt ausgelegt worden war.

Nur an abgetrennten Blittern treten im Stielpunkt
Knospen auf, deren Entstehung weder durch Férderung
der Nihrstoffableitung noch durch Zufuhrhemmung besei-
tigt werden konnte.

Die Adventivwurzelanlagen stehen in Zusammenhang
mit der ringférmigen Verbreitung der Leitbiindel im Blatt-
nerven.

Die Adventivwurzeln kénnen bei geniigender Feuchtig-
keit an beiden Seiten des Blattes austreten.

Die Polaritit konnte weder von der Schwerkraft noch
von der Zentrifugalkraft beeinflusst werden.

Der Einfluss der Verwundung kann getrennt werden in
Woaundreiz (wodurch die an die ‘Wunde grenzenden Zellen
sich teilen) und Teilungsreiz des Phloems (wodurch die an
den Siebteil eines Leitbiindels angrenzenden Parenchym-
zellen in einiger Entfernung von der Wunde sich teilen).
Diesen Teilungsreiz im Phloem kann man auch auf einen
im Phloem nur in apikaler Richtung geleiteten Wundreiz
zuriickfiihren. _

Wenn nur die unteren Leitbiindel eines Blattnerven
durchschnitten wurden, so entstand im unverwundeten
Kollenchym eine Gefissbiindelbriicke; dennoch traten Ad-
ventivwurzeln und Knospen auf.

Oberhalb der Schnittwunde zeigte sich keine Stiirke-
anhdufung; diese kann somit nicht als Neublldungsursache
betrachtet werden.
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Erklirung der Tafeln.

und 2. Blatt von Begonia Rex, welches 17.1.24. mit dem Blatt-

stlel in Wasser unter einer feuchten Glasglocke aufgestellt wurde.

1.'Die Oberseite hat im Stielpunkt Adventivsprosse, oberhalb der
Schnittwunden Knospen und Wurzeln gebildet.

2. Die Unterseite hat nur Wurzeln oberhalb der Schnittwunden
gebildet. Aufnahme 8.11.24.

. Blattstiicke von Begonia Rex in einer Glasschale auf feuchtem

Sagemehl kultiviert.

Linke Reihe: ganz kleine Blattstiicke in normaler Weise ausge-
legt. 20 X.23.

Rechte Reihe: grossere Blattstiicke umgekehrt ausgelegt. 20.X.23;
die Sprosse haben sich bereits weiter entwickelt.

In beiden Fillen sind die Knospen an der morphologischen Ober-

seite, die Wurzeln (undeutlich auf dem Bilde) an beiden Seiten

aufgetreten, immer an der basalen Schnittfliche. Aufname 12.X11.23

auf einer schwarzen Glasplatte.

. Blattstiicke, ca. 1 gcm von Begonia Rex in einer Glasschale auf

einer Torfscheibe kultiviert; die 3 oberen Stlicke wurden in nor-
maler Weise, die anderen, ausser dem mittleren, umgekehrt aus-
gelegt. 15.11.24, Alle Knospen und Wurzeln sind an der basalen
Schnittfliche, bei den beiden links oben gelegenen Blattstiicken
ausserdem noch Knospen am Blattnerven entlang, entstanden.
Aufname 15.111.1924.

. Blattstiicke, ca. 1 qcm von Begonia Rex in einer Glasschale auf

einer Torfscheibe kultiviert. Kontrollversuch von No. 7; die 4
oberen Blattstiicke wurden in normaler Weise, die anderen um-
gekehrt ausgelegt. 16.1.24. Alle Knospen traten an der morpholo-
gischen Oberseite auf. Aufname 15.11.24.

. Seitennerv eines Blattes von Begonia Rex in einer Glasschale auf

einer Torfscheibe kultiviert. 16.1.24. An der Blattoberseite treten
sowohl Knospen als auch Wurzeln auf, an der Unterseite nur
Wourzeln. Aufnahme 29.1.24.

. Blattstiicke, ca. 1 gcm von Begonia Rex in einer Glasschale auf

einer Torfscheibe kultiviert, etwa 1 Monat lang um die horizontale
Achse des Klinostaten nach de Bouter gedreht; alle Stiicke
wurden in normaler Weise ausgelegt. 16.1.24. Am basalen Ner-
venende traten Sprosse und Wurzeln auf, die letzteren beiderseits.
Aufnahme 15.11.24.

. Blattstiicke, etwa 1 cm lang und 4 mm breit von Begonia Rex

in einer Glasschale auf einer Torfscheibe kultiviert; alle Blatt-
stiicke wurden in normaler Weise ausgelegt. 16.1.24. An allen
basalen Schnittfliichen traten Knospen und Wurzeln auf. Aufnahme
15.11.24. .
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