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De jongste toestanden der vacuolen INLEIDING. Toen in het midden van deze eeuw de levenskracht uit dewetenschap verbannen was, meende men, dat nu ook alle ver-schijnselen, die men in plant of dier waarnam, t» verklarenwaren door middel van bekende physische en chemische wetten.Zoo werd ook het protoplasma dikwijls geheel als een gewonevloeistof beschouwd, waarop men slechts do physische wetten,die op vloeistoffen betrekking hebben, had toe te passen, om eenverklaring te vinden van alles, wat men er aan waarnam. Zoo.verklaarde Hofmeister l de buitenlaag van het protoplasmaeenvoudig uit de grootere dichtheid van de oppervlakte vanvloeistoffen. Hanstein 2 wees er nu echter op, dat wij hier met een geor-ganiseerd lichaam te doen hebben, dat uit verschillende organenis samengesteld. Van deze organen waren de celkern en de Pflanzenzelle pag. 3. Das

Protoplasma. Heidelberg. 1880.





De jongste toestanden der vacuolen __ 2 __ chlorophylkorrols reeds lang bekend; door de onderzoekingenvan Pringsheim was de buitenlaag van het protoplasma als eenafzonderlijk orgaan erkend, terwijl Schimper 1 door zijn ont-dekking der amyloplasten wel het meeste heeft bijgedragen, omde vroegere meeningen als onjuist ter zijde te stellen. De ideeën, die men omtrent vacuolen had, waren evenwelnog zeer vaag; alleen Hanstein 2 had gewezen op een levendenvacuolewand, hoewel slechts als vermoeden. Daarentegen had-den Nageli 3 en Pfeffer zich voorgesteld, dat de vacuole dooreen ne?rslagmembraan omgeven was; deze zou evenwel geenlevend deel van het protoplasma zijn, maar een dood vlies. * Door de verschijning der „Plasmolytische Studiën über dieWand der Vacuolen" 5 werd de aandacht weer meer op de va-cuolen gevestigd. De Vries toonde hier aan, dat elke

vacuoleomgeven ia door een eigen wand; door verschillende middelenkon hij het wandstandig protoplasma dooden en toch de vacu-olewand in leven houden; het beste gelukte dit door plasmo-lyse met een 10°/0 salpeteroplossing; bij daaropvolgende ver-warming kon hij de vacuolen doen barsten. In overeenstem- 1  Untersuchungen über die Entstehung der Starkekörner, Bot. Zeitg.1880. N°. 52; Untersuchungen über die Entwickelung der Chlorophyll-körner und Farbkörper, Bot. Zeitg. 1883. N°. 7. 8, 9, 10. 2  1. c. pag. 157. 3  Nageli und Cramer, Pflanzenphysiologischo Untersuchungen. Zürich?1855. I. 4  Zie o. a. Pfeffer, Osmotische Untersuchungen. pag. 139: „Die faktischbeobachtoten diosmotischen Eigenschaften des lebenden Protoplasmas sindaber thatsachlich nur uolche, welche auch gewisse von Traubo's Nio-derschlagsmembranen darbieten, mit deren Konntniss somit jene Eigen-

schaften unbedingt nicht mehr als ausschliessliche Eigenthümlichkeit deslebenden Organismus angesprochen werdon konnten," zio overigensnog Pfeffer, Kritische Besprechung von „de Vries, Plasm. Studiën iiberdie Wand der Vacuolen," Bot. Zeitg. 1886. pag. 120. s De Vries, Pringsh. Jahrb. f. wiss. Bot. XVI. 1885. pag. 465.





De jongste toestanden der vacuolen — 3 — ming met de nomenclatuur van Strasburger, Arthur Meijer enanderen (trophoplasten, amyloplasten, chromoplasten) gebruiktDg Vries voor den vacuolewand den naam tonoplast. Het is natuurlijk dat men zich bij dezen stand van de weten-schap, ten minste' zooals die nog een jaar geleden was, geenheldere voorstellingen kon maken omtrent de jongste toestan-den der vacuolen. Hofmeister l en na hem de meeste andereonderzoekers meenden dat vacuolen zouden optreden in cellen,waar het protoplasma te sterk geimbibeerd was met water.Nu is overtollig imbibitiewater hier niet zeer waarschijnlijk,maar bovendien bevat de vacuole niet alleen water, maar ookopgeloste stoffen, die osmotisch werkzaam zijn, waardoor dezeopvatting onhoudbaar wordt. Toch bleef de algemeene meening,dat de jongste cellen geen vacuolen bevatten, maar deze paslater

optreden, wanneer de cel begint te groeien. Uit de vol-gende citaten zal dit nader blijken. Sachs zeide in 1874: 2 „Anfangs aber fehlt der Zellsaft;untersucht man dieselben Zeilen in einem sehr frühen Ent-wickelungszustand, so sind sie kleiner, ihre Haut dunner, dasProtoplasma stellt einen soliden Körper dar, in dessen Mitteder verhaltniszmassig sehr grosze Zellkern liegt. Der Zellsaftfindet sich erst dann ein, wenn die ganzo Zelle an Volumenrasch zunimmt; er tritt anfangs in Form von Tropfen (Vacuolen)im Inneren des Protoplasmakörpers auf, spater fliessen diesegewöhnlich zusammen und bilden einen einzigen Saftraum,welcher von dem nun sackartig hohl gewordenen Protoplasma-körper umschlossen wird." In 1882 staat Sachs3 nog geheel op hetzelfde standpunt. 1  1. c. pag. 5, 6. 2  Lehrbuch der Botanik. 4e Auflage. 1874. pag. 2. 3  Vorlesungen über PflanzenphyBiologie. 1882. pag. 96, 513,

687 en 741. 2*



De jongste toestanden der vacuolen __ 4 __ Hetzelfde zeggen ook Nageli en Sehwendener l en Hanstein, delaatste o. a. in de volgende woorden: 2 „In diesem Zustandeerscheint die plasmatische Masse ganz solide und als ein innigesGemenge von Hyaloplasma und Mikrosomen." Vervolgens vin-den wij bij de Bary 3 nog eens hetzelfde:' „Der anfangs denZellraum meist gleichförmig füllende Protoplasmakörper um-schliesst auch hier in der erwachsenen Zello einen oder mehrereSaftraume (Vaeuolen)," en evenzoo wat betreft Schimmelsporen. 4Eindelijk lezen wij bij Van Tieghem B: „Mais plus fréquem-ment on voit dans la jeune cellule Ie protoplasma former unemasse pleine et continue. C'est plus tard seulement, quand lacellule grandit, que Ie suc y fait son apparition." Bij dezen stand van zaken was een nieuw onderzoek vande jongste toestanden der vaeuolen, in verband met de uit-komsten van

de Vries noodzakelijk. Deze had slechts terloopsdit onderwerp besproken en daarbij een hypothese opgesteld, 6die tot uitgangspunt van mijne onderzoekingen heeft gediend.Deze onderstelling kan aldus worden samengevat: In de aller-jongste cellen (topcel of primordiaalcellen) zijn tonoplasten aan-wezig ; deze vermenigvuldigen zich door deeling evenals kernenen trophoplasten; zoodoende zal elke dochtercel een of meervaeuolen bevatten afkomstig uit de moedercel, en nieuwvor-ming van vaeuolen uit het protoplasma komt dus niet voor. 1  Das Mikroskop. pag. 548. 2  Das ProtoplaBma. pag. 201. 3  Vevgl. Morphologie und Biologie der Pilze, Mycetozoen und Bacteriën.Leipzig. 1884. pag. 6. 4  1. c. pag. 113 en 122. 4 Traite de Botanique. 1884. pag. 585.8 1. c. pag. 489.



De jongste toestanden der vacuolen — 5 — Uitgaande van de heersehende meening omtrent de afwezigheidvan druppels vocht in de jongste cellen, nam de Vries hierbijaan, dat de tonoplasten in dezen toestand niet hol doch massiefzouden zijn, en dat zij eerst later vacuolen zouden voortbrengen. Het zal ons blijken, dat werkelijk reeds in de allerjongstecellen tonoplasten gevonden worden, dat deze zich door deelingvermenigvuldigen en zoo het aanzijn aan alle later in de cel-len voorhanden vacuolen geven. In dat opzicht komen dus dofeiten met deze hypothese overeen. Doch tevens zullen wijzien, dat de hoerschende meening omtrent het ontbreken vanvacuolen in do jongste cellen onjuist is, daar deze bij eenbepaalde methode van onderzoek daarin met volkomen zeker-heid kunnen worden aangetoond. Op dit punt moet dus ookde genoemde hypothese wijziging ondergaan. Mijne stellingwordt

"dus: Ook de jongste cellen bevatten vacuolen metoen eigen wand; deze vacuolen vermenigvuldigenzich door deeling, en daaruit ontstaan alle laterin do cellen voorhanden vacuolen. Aan het bewijs van deze stelling zijn de beide eerste hoofd-stukken van dit Proefschrift gewijd. In Hoofdstuk I heb iknamelijk m. i. bewezen, dat alle levende plantencellen vacuolenbevatten; daartoe had ik mij natuurlijk alleen bezig te houdenmet de zeer jonge cellen, voor welke tot nog toe afwezigheidvan vacuolen werd aangenomen. Het is mij nu gelukt vacuolenwaar te nemen in de allerjongste meristeemcellen van wortel ofstengel der Phanerogamen (zie Plaat I, fig. 1), in topcellen vanCryptogamen (PI. I, fig. 2 en 3) en ook in de voortplantings-werktuigen der hoogere en lagere planten, dus eicellen, sporen,pollenkorrels enz. (alleen in spermatozo?den kon ik geen vacuolenontdekken). In de meeste gevallen kon ik ook de

aanwezig-



De jongste toestanden der vacuolen — 6 — heid van een vacuolewand aantoonen. In het 2e Hoofdstukzal ik trachten te bewijzen, dat de vacuolen algemeen het ver-mogen hebben zich te deelen, en dit wel bij Schimmeldraden(PI. I, fig. 4), pollenkorrels (PI. I, fig. 5), jonge haren (PI. I,fig. 6) en meristeemcellen (PI. I, fig. 7). Het 3e Hoofdstukzal de onjuistheid moeten bewijzen der vroegere meening, dieaannam, dat vaeuolen door inwerking van water op willekeurigeplaatsen van het protoplasma zouden kunnen ontstaan; ik zaltrachten aan te toonen, dat men in alle gevallen, die vroeger tengunste van die meening werden aangevoerd, steeds te doen heeftmet een opzwellen van reeds aanwezige vacuolen (PI. II, fig. 1).Men lette er evenwel op, dat ik, zooals ik nader nog zal mede-deelen, hierbij niet het oog heb op de zoogenaamde vacuole-vorming bij de desorganisatie van kernen on

trophoplasten;dit toch is een pathologisch verschijnsel, dat niet vergelekenkan worden met hetgeen in het normale leven plaats heeft.Als gevolgtrekking uit deze 3 hoofdstukken meen ik te mogenconcludeeren, dat alle vacuolen van een plant afkomstig zijndoor deeling uit de vacuole van de eicel der moederplant. Het laatste hoofdstuk zal betrekking hebben op eenige feiten,die niet in direct verband staan met het vorige, namelijk hetvoorkomen van verschillende soorten van vacuolen in volwassencellen. Ik zal aantoonen, dat vooral in gekleurde cellen naastde groote gekleurde vacuole nog kleine kleurlooze vacuolenaanwezig zijn (PI. II, fig. 2—10); aan deze laatste heb ik dennaam gegeven van adventieve vacuolen. Dikwijls zijn deze reedsop het eerste gezicht te zien, maar somtijds moet men ze eerstdoor bepaalde praeparatiemethoden zichtbaar maken.



De jongste toestanden der vacuolen HOOFDSTUK I. ALLE LEVENDE CELLEN BEVATTEN VACUOLEN. § 1. MERISTEEM DER PHANEROOAMEN. Om te bewijzen, dat alle levende plantencellenvacuolen bevatten, hebben wij ons natuurlijk alleenbezig te houden met die, welke zich nog in meriste-matischen toestand bevinden. Tot nog toe werden deallerjongste cellen van wortel en stengel der Phane-rogamen steeds afgebeeld zonder vacuolen; bij naderebeschouwing zal het blijken, dat dit op onvolkomenwaarnemingen berustte. Hierbij kwam, dat men demeening had vooropgesteld, dat in meristeemcellen noggeen differentiatie van het protoplasma had plaatsgegrepen; bovendien zijn de meristeemcellen zoo dichtmet protoplasma gevuld, dat van den inhoud dikwijlsniets is waartenemen. Eindelijk werden de praepara-ten vroeger meestal in water onderzocht, niettegen-staande reeds Nageli er op

gewezen had, dat hierbijde celinhoud wordt gedesorganiseerd. Men dient dus



De jongste toestanden der vacuolen — 8 — het voorschrift door Strasburger in het BotanischesPraktikum gegeven, op te volgen d. w. z. de doorsnedente leggen in een oplossing van 3—5 uiker in wa-ter; heeft men daarbij de voorzorg genomen de prae-paraten niet dunner, maar ook niet veel dikker dan1 cel te maken, dan zal het blijken, dat alle meris-teemcellen en ook de initiaalcellen van stengel enwortel vol zitten met kleine vacuolen; het beste be-dient men zich voor deze waarneming van overlang-scho doorsneden, daar men bij de dwarsche dikwijlsniet geheel en al zeker is, dat men met de allerjongstecellen te doen heeft. Het was mij nu ook wel nietaltijd mogelijk op overlangsche coupes de initiaalcel-len te vinden, maar in dergelijke gevallen bleektoch duidelijk, dat daar, waar men het vroeger nietverwacht had, wel degelijk vacuolen aanwezig waren.Daar ik dus in verschillende initiaalcellen

vacuolenheb gevonden, mag men dit zeker uitbreiden totalle initiaalcellen, vooral daar deze meening gesteundwordt door de aanwezigheid van vacuolen in eenig-zins oudere cellen bij tal van planten, waar menze vroeger ook niet had waargenomen. Men letteer verder op, dat wanneer men geen vacuolen ziet,dit nog geen bewijs is voor hare afwezigheid; voor-eerst kan het protoplasma reeds gestorven zijn tijdenshet praepareeren, hetgeen evenwel spoedig is te be-merken, wanneer men de suikeroplossing met eenweinig eosine rood gekleurd heeft, daar dan het ge-storven protoplasma een donkerroode tint aanneemt;maar in een groot aantal gevallen is het proto-plasma öf te sterk lichtbrekend of te korrelig, om



De jongste toestanden der vacuolen __ 9 __ iets van den inhoud te kunnen zien. Dikwijls vindtmen bij dezelfde soort nu eens de cellen van wortel-en stengeltop gevuld met een geheel ondoorschijnendprotoplasma, dan weer zijn er zeer duidelijke vacuolente zien. Ik wensch thans de gevallen op te noemen,waarin het mij gelukte tusschen amyloplasten en kor-rels van het protoplasma zeer duidelijk vacuolen tezien in wortel- of stengeltop. Beginnen wij met de beschouwing der wortels. Inde jongste cellen van wortels van Allium Cepa, dieongeveer een dikte van 2—3 mM. hadden, zag ik eengroot aantal zeer kleine vacuolen; de grootste haddenongeveer een doorsnede van 4 mikr., de kleinste 1mikr. Bij behandeling met een 10 0plossing vansalpeter in water, gekleurd met eosine, trok zich hetproloplasma van den cel wand terug, en stierf daarbij,zooals bleek uit de donkerroode kleur, die het

aannam.Wegens de groote hoeveelheid protoplasma was hetnu meestal niet mogelijk nog iets van de vacuolen tezien; toch kon ik ze in enkele gevallen door druk-king uit het doode protoplasma doen uittreden, waarbijzij zich als kleurlooze blaasjes in de roode eosineop-lossing voordeden. Hieruit bleek mij dus de aanwezig-heid van een vacuolewand, die in leven bleef, nadathet overige protoplasma reeds gedood was. Bij voor-zichtige verwarming onder het mikroskoop barstten detonoplasten plotseling, zoodra de temperatuurgrens van• het leven overschreden werd. In den top van denhoofdwortel van kiemplantjes van Yicia Faba vondik vacuolen, wier middellijn 1—3 mikr. bedroeg, diein groot aantal in elke cel aanwezig waren; éénmaal



De jongste toestanden der vacuolen — 10 — telde ik er zelfs 23 in één cel. Ook bij kiemwortelsvan Lupinus luteus en Zea Mais vond ik in deinitiaalcellen vacuolen; bij de laatste plant kon ikde aanwezigheid van een vacuolewand, evenals bijAllium Cepa door barsten aantoonen. Een zeer ge-schikt voorwerp om de vacuolen in de jongste meris-teemcellen te zien, is ook de wortel van HydrocharisMorsus Ranae. In fig. 1, Plaat I zijn afgebeeld 6 van de jongstecellen van een luchtwortel van Phoenix reclinata opeen overlangsche doorsnede gezien. De worteltop bevondzich ongeveer 1 dM. diep in den grond; men ziet, datelke cel een aantal vacuolen bevat van allerlei grootte(ongeveer 1—6 mikr. in doorsnede). De overige wor-teltoppen, die nog onderzocht werden, gaven steedshetzelfde resultaat; in alle cellen werden vacuolengezien, zoo bij de luchtwortels van Phalangium lineare,Vanda tricolor, Tradescantia

Warscewizii en Scindapsuspertusus; bij deze laatste plant kon ik de vacuolendoor middel van een 10 alpeteroplossing isoleerenvan het doode proloplasma, en daarna door verwarmingof uitwasschen met water doen barsten. Het geschiktste voorbeeld voor het voorkomen vanvacuolen in de initiaalcellen van den stengeltop is As-paragus officinalis. Men maakt hiervoor overlangschecoupes door een knop van een aspergiestengel, die ophet punt staat boven den grond te komen. Men zietdan terstond in alle cellen een aantal vacuolen, wierdoorsnede in de initiaalcellen gewoonlijk | —- 3 mikr.bedraagt, een enkele maal echter tot 8 mikr. stijgt.In de cellen zit zooveel protoplama, dat de vacuolen



De jongste toestanden der vacuolen bij plasmolyse geheel onzichtbaar worden; dat er eenholte met vocht gevuld aanwezig is, blijkt evenwelreeds bij verwarming van de normale cel, daar mende vacuolen bij overschrijding van de temperatuurgrensplotseling ziet verdwijnen; dit is natuurlijk een gevolgvan hun barsten. In de jongste cellen van den sten-geltop van Aristolochia Clematitis en Tecoma radicanszitten 4—8 vacuolen, wier doorsnede 1—8 mikr. be-draagt. In de jongste cellen van knoppen van Acer Pseu-doplatanus en Fraxinus excelsior is dikwijls niets vanden inhoud te zien door de ondoorschijnendheid vanhet protoplasma; een paar maal gelukte het mij evenweltoch, er vacuolen in te ontdekken; hetzelfde geldt ookvan Geranium pyrenaicum. Beter geschikt is de sten-geltop van Bryonia dioica, waar ik ook door een10 alpeteroplossing het uitwendig protoplasma kondooden, waarbij de

tonoplast bleef leven; bij verwarmingkon ik daarop de vacuole doen barsten. Hetzelfdegelukte bij de vacuolen in de jongste cellen van denstengel van Hippuris vulgaris, een zeer geschikt voor-werp tot onderzoek. Uit de voorgaande feiten mag men, naar mij toe-schijnt, wel besluiten tot het algemeen voorkomen vanvacuolen in de allerjongste meristeemcellen, zoowel vanden wortel als van den stengel der Phanerogamen.Bij het grooter worden der cel neemt het aantalvacuolen af; zij versmelten met elkaar, en in velegevallen vindt men later slechts een enkele vacuole;de uitzonderingen hierop zullen in het laatste hoofdstukbesproken worden.



De jongste toestanden der vacuolen — 12 — § 2. TOPCELLEN VAN CRYPTOGAMEN. Daar men bij meristemen der hoogere planten na-tuurlijk niet altijd met zekerheid kan zeggen, wat deinitiaalcellen zijn, (er wordt zelfs nog over getwist, ofdeze er wel zijn, dan wel of ook de Phanerogameneen topcel hebben) werden topcellen van Cryptogamenonderzocht. De topcel van den stengel van kiemplantjesvan Salvinia natans (fig. 2, PI. I) bevat meestal eengroote hoeveelheid korrelig protoplasma; de mikrosomenmaken soms den geheelen celinhoud onzichtbaar;meestal evenwel liggen zij rondom de kern tegen denlaatsten deelingswand, zooals Pringsheim ' het reedsheeft afgebeeld. Yan deze korrelige massa in het mid-den der cel ziet men armpjes naar alle zijden loopen,soms vertakt, dan weer onvertakt. Op het eerstegezicht is het niet duidelijk, wat zich tusschen dezearmpjes bevindt; bij plasmolyse blijkt

evenwel, datmen hier met een groote vacuole te doen heeft. Deprotoplasmaarmpjes begeven zich dus van den kernnaar het wandstandig protoplasma; of zij daarbij zichniet wel eens verbreeden tot vlakken en zoo devacuole in eenige kleinere verdeelen, was niet uit temaken, en daarbij ook van minder belang. Bij plas-molyse met een oplossing van 10 alpeter in wa-ter bleef het protoplama eerst nog eenigen tijd le-ven, maar na een half uur was het toch gedood.Nu trad de nog levende tonoplast gedeeltelijk uit hetprotoplasma; bij verwarming onder het mikroskoop Pringsh. Jahrb. f. Wiss. Bot. Bd III. Taf. XXIV. fig. 2.



De jongste toestanden der vacuolen — 13 — kon ik hem doen barsten; er is dus in de topcel vanSalvinia een vacuole met eigen wand aanwezig. In de topcel van een uitlooper van PolypodiumParadiseae werd een groote vacuole gevonden. Dit-zelfde bleek ook het geval te zijn bij luchtwortels vanboomvarens; onderzocht werden Alsophila australis enCyathea medullaris. De laatstgenoemde plant heefteen tamelijk groote topcel, die meestal slechts ééngroote vacuole bevat; alleen in een geval zag ik naastde groote nog een paar kleinere. In fig. 3, PI. I iseen topcel van Cyathea afgebeeld, waar de inhoudgeplasmolyseerd was geweest met een 8 alpeterop-lossing, die daarna werd uitgewasschen met water. Menziet, dat hierbij het protoplasma gestorven is, zooalsnog nader bleek uit de roodkleuring met eosine; hetlag daarbij gedeeltelijk tegen den tonoplast aan, ge-deeltelijk in twee van de hoeken der

cel; de vacuolehad zich reeds voor het teekenen sterk vergroot enbarstte even daarna. Ook de cellen, die rondom detopcel lagen, vertoonden volkomen hetzelfde verschijn-sel, dus een levende vacuole liggende tusschen gestor-ven protoplasma. De topcel van een species van Jungermannia, dieop de Todea rivularis van den Amsterdamschen Hor-tus Botanicus groeit, bevat één groote en een paarkleinere vacuolen. Van de Characeae werd hoofdzakelijk Nitella flexilisonderzocht, hoewel het mij toch gebleken is, dat, wathier voor Nitella gezegd wordt, ook voor Chara geldt.Den meesten last heeft men met het praepareeren,daar men zorg moet dragen, de topcel in het geheel



De jongste toestanden der vacuolen — 14 — niet te kwetsen; bij de minste verwonding is van deninhoud namelijk niets meer waar te nemen. Soms is detopcel zoo gevuld met amyloplasten en andere mikro-somen, dat men de vacuolen niet kan zien; in demeeste gevallen echter vindt men deze in groot aan-tal (15—25) rondom den kern liggen; hun diameterbedraagt hoogstens 10 mikr., hoewel er ook bij zijn,wier doorsnede nauwelijks gelijk is aan 2 mikr.Den vacuolewand zichtbaar te maken, is mij slechtseenmaal gelukt; de groote hoeveelheid protoplasmaverbergt bij plasmolyse namelijk den geheelen celin-houd voor het oog. Wanneer men geplasmolyseerdheeft met een 6 alpeteroplossing, kan men de va-cuolen evenwel door verwarming onder het mikroskoopvan tijd tot tijd doen barsten. In oudere cellen ishun aantal gewoonlijk verminderd, terwijl zij daarbijin grootte zijn toegenomen (in de cellen van

denjongsten bladkrans vindt men er 6—10, die een door-snede hebben van 4—20 mikr.1) Dit is een gevolgvan een gedeeltelijk ineensmelten der vacuolen, -zooalswij in het volgende hoofdstuk nader zullen zien; daarbijvinden evenwel toch ook weer deelingen plaats. Eenvan de vacuolen neemt in volwassen cellen het ge-heele midden der cel in, terwijl de anderen door hetstroomend protoplasma worden meegevoerd. Om zicheen voorstelling te maken, hoe de inhoud van de top-cel van een Characea er uitziet, beschouwe men deaf beeldingen die Pringsheim ' van takvoorkiemen vanChara geeft. Piingsh. Jahrb. f. "Wiss. Bot. Bd. III. Taf. XII, flg. 3, 4.



De jongste toestanden der vacuolen — 15 — Er is dus uit deze § gebleken, dat topcellen alge-meen vacuolen bevatten, omgeven door een levendenwand; gewoonlijk zijn deze vacuolen tamelijk groot,ten minste veel grooter, dan die welke in de initiaal- cellen der Phanero 'S' men voorkomen. § 3. ALGAE EK FUNGI. Dat bij de lagere Algae algemeen vacuolen voorko-men, ook in de jongste cellen, en in het algemeen inde cellen, die bestemd zijn zich later te deelen, is ge-noegzaam bekend; ik behoef hier slechts te herinnerenaan Spirogyra, Conferva, Vaucheria en andere draad-wieren. Hiervan zijn evenwel uitgesloten de Cyano-phyceae, die, naar het schijnt, nog geen vacuolen be-zitten. Bij Fungi zijn de jongste cellen dikwijls gevuld meteen protoplasma, dat zoo sterk lichtbrekend is, dat menvan den inhoud niets kan waarnemen. Dit bracht danook de Bary er toe, sprekende over Peziza

Sclerotio-rum, te zeggen:1 „Der Protoplasmakörper der lebendenHyphen ist farblos, an den dunnen und jungen Yer-zweigungen van sehr homogenem Ansehen, an seinenstarksten Aesten dagegen oft durch sehr viele kleinewasserhelle Vacuolen in charakteristischer Weise feinnetzförmig-schaumig." Toch vindt men dikwijls aandezelfde plant draden, van wier inhoud niets te onder-scheiden is, en andere, waar men duidelijk de jongste 1 Ueber einige Sclerotinien und Sclerotienkrankheiton. Bot. Zeitg.1886. p. 381.



De jongste toestanden der vacuolen — 16 — cellen gevuld ziet met tallooze vacuolen; zoo b. v. bijCladosporium herbarum. Ook bij Penicillium, Mucoren Stilbum zag ik ze in de jongste cellen van hetmycelium in groot aantal. § 4. VOORTPLANTINaSWERKTUIGEN DERLAGERE PLANTEN. Om aan te toonen, dat de voortplantingswerktuigenvan Algae en Fungi ook vacuolen bevatten, zal ikenkele voorbeelden behandelen, waar hun aanwezig-heid of reeds bekend was, of mij nu pas gebleken is.In het algemeen zal men de eicellen van dit onder-zoek moeten uitsluiten, daar hun protoplasma meestalte ondoorschijnend is, om iets zekers omtrent den in-houd te kunnen zeggen; ditzelfde is dikwijls met sporenhet geval, terwijl er dan somtijds nog bijkomt, dat dewand gekleurd is, of met lijsten of teekeningen bezet,waardoor van den inhoud niets meer is waar te nemen. Beschouwen wij eerst eenige Algen. Bij

Spirogyrabevatten de twee protoplasten, die de zygospore zullenvormen, ieder een vacuole, die zij meegebracht hebbenuit de cel, waaruit zij afkomstig zijn. Het blijkt uit defiguren, dat de vacuole in de eicel bij de kieming zeerduidelijk is te zien. Bij Vaucheria bevat het oögoniumeen vacuole afkomstig van de groote vacuole, die degeheele plant vult. Oösporen en Zoösporen beidebevatten eveneens een groote vacuole, zooals reedsbekend is sedert de onderzoekingen van Hofmeisteren Strasburger over het uittreden van den inhoudder zoösporen, die in het 3e hoofdstuk nader besproken



De jongste toestanden der vacuolen — 17 — zullen worden. Evenals elke andere cel bevat ook hetoögonium van Oedogonium een vacuole, die later inde oöspore blijft en bij de kieming het materiaal levertvoor de tonoplasten der nieuwe plant. Bij Saccharomyces bevatten de afgesnoerde cellensteeds eenige vacuolen, nog voordat de verbinding metde moedercel is opgeheven. In sommige gevallen isdit wel niet duidelijk te zien, daar Saccharomyceszeer dikwijls zoo sterk lichtbrekende protoplasten heeft,dat van den inhoud niets te onderscheiden is. Daaromis beter te gebruiken Dematium pullulans, zooals be-kend is, de spruitzwamachtige vorm van Cladosporiumherbarum. Hoewel ook hier soms van den inhoud dercellen niet veel is waar te nemen, heeft men er tochminder last van dan bij Saccharomyces, terwijl boven-dien de plant veel grooter is. Men ziet nu, dat deuitspruitende

cellen bij hun ontstaan nog een homo-genen inhoud hebben, maar dat er na eenigen tijdvacuolen zichtbaar worden, die waarschijnlijk uit demoedercel afkomstig zijn. Pas nadat dit heeft plaatsgehad, ontstaat de deelingswand, waardoor de jongecel van de moedercel gescheiden wordt. Door middelvan een 10alpeteroplossing was het mogelijk, devacuolen te isoleeren, nadat het overige protoplasmagedood was, en zoo de aanwezigheid van een tonoplastte constateeren door de vacuolen te doen barsten. BijMucor zijn in jongen toestand zeer gemakkelijk vacu-olen in de sporen te zien; bij Pilobolus cristallinuszijn de volwassen sporen vol met een massa oranje-kleurige oliedruppeltjes, vandaar dat van den inhoudniets is waar te nemen; onderzoekt men de sporen 2



De jongste toestanden der vacuolen — 18 — evenwel, terwijl zij nog jong zijn, dan blijkt, dat erwel degelijk vacuolen in zitten. Phytophtora infestansheb ik wel niet onderzocht, maar men ziet duidelijkgenoeg uit de afbeeldingen, dat zoowel het sporan-gium als de zwermsporen kleine vacuolen bevatten.Bij een species van Achlya was in het oögonium hetprotoplasma zoo dicht, dat van den inhoud niets tezien was, daarentegen waren de zoösporangien in jeug-dige toestand vol vacuolen; deze gaven het proto-plasma een schuimachtig uiterlijk. Door middel vaneen 10alpeteroplossing, gelukte het mij ook nuden tonoplast te isoleeren, nadat het protoplasma ge-dood was, en hem daarop door middel van water tedoen barsten. In de zwermsporen zelf zijn ook zeerduidelijk één of meer vacuolen waar te nemen. BijPencillium glaucum zijn de rijpe sporen sterk licht-brekend en daardoor niet

geschikt voor onderzoek;daarentegen vindt men in alle sporen, terwijl zij nogjong zijn, vacuolen; zoo ook hij Stilbum. Bij Asco-myceten zitten de jonge asci vol met een aantal vacuo-len ; dit bleek mij o. a. bij Hypocopra stercoraria. Ookin de jonge sporen ziet men enkele vacuolen; laterwanneer de wand gekleurd is, is van den inhoud nietswaar te nemen. Het beste voorwerp, om de vacuolen inde asci te zien, is Ascobolus furfuraceus; het is echteronjuist, zooals dikwijls geschiedt, de allerjongste asciaf te beelden zonder vacuolen. Het is waar, dat hier hetprotoplasma in de meeste gevallen zoo dicht en kor-relig is, dat van den inhoud niets is waar te nemen,dit neemt evenwel niet weg, dat men in enkele geval-len meer doorschijnende jonge asci vindt en daarin



De jongste toestanden der vacuolen — 19 — dan ook zeer duidelijk vaeuolen kan onderscheiden.Ook de jonge sporen bevatten, zoo als dadelijk te zienis, celvocht; later wordt dit evenwel aan het oog ont-trokken, eerst door het korrelig worden van het pro-toplasma, daarna door de kleuring van den celwand.de Bary heeft vaeuolen afgebeeld in de asci vanPeziza confluens, ' hoewel de sporen met een homo-genen inhoud zijn voorgesteld. Wanneer wij den inhoud van deze § kort samen-vatten, dan blijkt, dat men in allerlei voortplantings-werktuigen van Thallophyta vaeuolen vindt, ook waarmen ze vroeger niet vermoedde. Het is zeker geenal te gewaagde generalisatie, wanneer wij dit toepassenop alle andere gevallen, ook daar, waar om verschil-lende redenen niets van den celinhoud te zien is. De overige Cryptogamen zijn door mij niet onder-zocht ; men hoeft hier ook hoofdzakelijk te

doen meteicellen met een zeer ondoorschijnenden celinhoud.Wanneer men ziet dat de eicellen der Phanerogamensteeds vaeuolen bevatten, zooals uit de volgende § zalblijken, en daarbij in aanmerking neemt, dat ook inde voortplantingswerktuigen der Thallophyta vaeuolente vinden zijn, dan zal men er Avel niet aan twijfelen,dat ditzelfde het geval is met de generatieorganen vanMossen en Vaatcryptogamen. § 5. EICEL EN EMBRYOZAK. Wanneer wij nu over het voorkomen van vaeuolenin eicel en embryozak spreken, dan is dit onderwerp 1 Morph. und Biologie dor Pilze. fig. 39. 2*



De jongste toestanden der vacuolen — 20 — niet geheel nieuw, want al heeft niemand meegedeelddat hij in de eicel vacuolen heeft gezien, toch hebbenverschillende onderzoekers ze afgebeeld. Zoo gaf Sachsin 1874 afbeeldingen van vacuolen in de corpusculavan Taxus canadensis ' en Juniperus communis 2 beidenaar Hofmeister, en in de eicel en'de jonge embryonenvan Funkia cordata, 3 en Strasburger in de eicel vanMonotropa Hypopitys * en later in archegoniën vanPicea vulgaris 5 en de eicel van Orchis pallens e. Reeds Nageli en Hofmeister wisten, dat de embryozakgroote hoeveelheden vacuolen bevat, en zij maaktendaarvan dan ook gebruik, om den inhoud in water tebrengen, zooals in het 3e Hoofdstuk nader beschrevenzal worden. Ik wensch nu nog eenige eigen waarnemingen hier-aan toe te voegen. Vooreerst zag ik in de corpusculavan Larix europaea een tiental

vacuolen liggen, dielang niet de geheele celruimte vulden. In de eicelvan Imantophyllum miniatum vindt men 1 of 2 grootevacuolen, terwijl zij daarentegen tamelijk klein zijnbij Scilla bifolia. De embryozak van Fritillaria Melea-gris is gevuld met een groote hoeveelheid proto-plasma, daartusschen bevinden zich talloozc vacuolen,die in grootte zeer kunnen verschillen, zoodat sommigel van den geheelen embryozak innemen, en andere 1  Lehrbuch der Botanik. 1874. &g. 354. 2  1. c. fig. 355. 3  1. c. flg. 399. 4  Zellbildung und Zelltheilutig. 3e Auflage. 1880. Taf. V. %. 124—136» Botanische» Prakdkum. 1884. flg. 153. 6 1. c. fig. 168.



De jongste toestanden der vacuolen — 21 — nauwelijks Yho — ?n van de grootte van den kicm-zak bereiken. Ook de eicel van Fritillaria bevat 1—3vaeuolen; het gelukte mij hierbij, het protoplasma doormiddel van een 10 alpeteroplossing te dooden en zoode aanwezigheid van een vacuolewand aan te toonen,die bij toevoeging van water barstte. Embryozakkenvan Tulipa spec., Hemerocallis fulva en Arum niacu-latum vertoonden geheel hetzelfde beeld als Fritillaria.De eicel van dezelfde soort van Tulipa bevatte ééngroote vacuole, waarbij het mij weder gelukte, de aan-wezigheid van den tonoplast aan te toonen. Ook ineicellen van Narcissus poëticus en Iris germanicawerden vaeuolen gevonden. De meest geschikte plant voor het bestudeeren dervaeuolen in embryozak, eicel en embryo is Drabaverna, daar hier alle ontwikkelingsstadiën naast elkaaraanwezig zijn. De

embryozak is ook hier weer opge-vuld met vaeuolen; wanneer men deze in water laatuittreden, door een zachte drukking op het dekglasuit te oefenen, en wanneer men de voorzorg genomenheeft, dit water met eosine te kleuren, dan ziet mende vaeuolen opzwellen, maar ongekleurd blijven; daar-entegen begint het protoplasma langzaam te sterven,zichtbaar aan het absorbeeren van de eosine; een aan-tal vaeuolen kunnen dan geheel vrijkomen en in hetwater ronddrijven, totdat zij eindelijk barsten. Dit ge-heele verschijnsel zal in het 3e Hoofdstuk nog naderbesproken worden; het was hier slechts mijn doel, erop te wijzen, dat ook in den embryozak een levendetonoplast aanwezig is. Onderzoekt men de eicel vanDraba verna, dan vindt men ook hier eenige vacuo-



De jongste toestanden der vacuolen — 22 — len; neemt men oudere toestanden, dan ziet men inde embryonen, die nog slechts uit weinige cellenbestaan, dat alle cellen eenige vacuolen bevatten;daarop wordt het protoplasma korreliger, zoodat vanden inhoud der cellen meestal niets meer te zienis; in het rijpe zaad evenwel kon ik de vacuolenin de jongste cellen van den worteltop toch weervinden. Ook in embryonen van Cardamine hirsutaen Capsella Bursa Pastoris gelukte het mij, de va-cuolen te zien en bij deze laatste plant ook denlevenden tonoplast van het doode protoplasma te iso-leeren door middel van een 10 alpeteroplossing.Reeds Sachs heeft het voorkomen van vacuolen inembryonen van Allium Cepa ? en Viola tricolor 2 af-gebeeld. Het resultaat uit deze en de vorige § afteleiden, isdus: De vrouwelijke voortplantingsorganen van

alleplanten bevatten vacuolen, die omgeven zijn door eeneigen wand. Deze tonoplasten zijn afkomstig van demoederplant. Men zal dit laatste zeker wel toestem-men, wat betreft de afkomst der vacuolen van de eiceluit den embryozak, van de sporen der Ascomycetenuit de asci, van de zwermsporen van Achlya uit h?tzoösporangium en in het algemeen bij de behandeldevoorbeelden onder de Algen. In de overige gevallenzal men uit analogie wel tot hetzelfde moeten be-sluiten. 1 Lehrbuoh der Botanik. 1874. fig. 15.3 1. c. fig. 400.



De jongste toestanden der vacuolen — 23 — § 6. CAMBIUMCELLEN, POLLENKORRELS,SPERMATOZO?DEN. Ieder, die de protoplasmastrooming in cambiumcellengezien heeft, weet, dat er vacuolen in voorkomen; hetbleek mij dan ook bij Betula, Acer en Aesculus, datde cambiumcellen een centrale vacuole bevatten, waararmpjes doorheen loopen van het wandstandig proto-plasma naar den kern en omgekeerd. Bij plasmolysemet een 10 °/o salpeteroplossing stierf het uitwendigprotoplasma; in sommige gevallen kwamen nu de noglevende tonoplasten vrij. Dat pollenkorrels vacuolen bevatten, hoewel dezesoms onzichtbaar zijn door teekening en kleur vande exine, is genoegzaam bekend; alleen volledigheids-halve zij hier dan ook nog mededeeling gedaan vaneen paar voorbeelden: pollenmoedercellen van Doroni-cum macrophyllum, en

stuifmeelkorrels van dezelfdeplant, evenzoo pollenkorrels van Fritillaria imperialis,Polygonatum vulgare, Tulipa spec, Glycine sinensisen Cucurbita Pepo. Bij de vier laatstgenoemde plantengelukte het mij, door drukking op het dekglas deninhoud van de pollencellen in water te doen uittreden;daarbij stierf het protoplasma zeer spoedig, terwijl devacuolen opzwollen, eindelijk barstten en daardoor deaanwezigheid van een tonoplast aantoonden. Bij de Cryptogamen zijn de mannelijke voortplan-tingsorganen zoo klein, dat het mij niet mogelijk wasmet de geringe vergrootingen, die mij ten dienstestonden, (sterkste objectief F van Zeiss met apparaatvan Abbe) iets te besluiten omtrent de aanwezigheid



De jongste toestanden der vacuolen __ 24 __ van vacuolen in de spermatozo?den. In de literatuurvindt men evenwel een paar opmerkingen van Stras-burger ' over dit onderwerp. Deze veronderstelt name-lijk, dat de blaas, die de spermatozo?den der varensdragen, niets anders is dan de vacuole der spermato-zo?dmoedercel. In elk geval is het zeker, dat die blaasniet noodzakelijk is voor do bevruchting, daar zij zichvoor dien tijd kan losmaken, en men waarneemt, dateen spermatozo?d zonder blaas even goed als een anderin staat is, de eicel voldoende te bevruchten. Hetzelfdegeldt volgens Strasburger 2 ook voor despermatozo?denvan Equisetum. Hofmeister deelt mede, dat er bij spermatozo?dender Characeae, van Pellia, Varens en Equisetum, diena het rondzwermen in water tot rust zijn gekomen,vacuolen optreden. Het blijkt evenwel

niet, of wijhier met normale vacuolen te doen hebben, of methet optreden van zoogenaamde vacuolen bij kernen entrophoplasten, dit is namelijk een pathologisch ver-schijnsel, zooals nader zal blijken uit Hoofdstuk III. § 7. CONCLUSIE. Overzien wij nog eens de hoofduitkomsten van deonderzoekingen in dit hoofdstuk meegedeeld, dan kun-nen wij deze op de volgende wijze samenvatten : 1 Jenaische Zeitschr. f. Naturw. Bd X. Neue Folge Bd III. Heft IV.1876. pag. 401. 2 1. o. pag. 402.



De jongste toestanden der vacuolen _ 25 — 1.     Alle meristeemcellen bevatten vacuolen omgevendoor een eigen wand; deze zijn meestal tamelijk kleinen komen in vrij groot aantal in elke cel voor. 2.     Alle topcellen bevatten een groote vacuole ensoms nog eenige kleine, alleen bij Nitella en Charahebben zij ongeveer dezelfde grootte; ook hier is elkevacuole door een eigen wand omgeven. 3.    Alle vrouwelijke voortplantings werktuigen, zoowelvan hoogere als lagere planten, zijn in het bezit vanvacuolen; misschien zijn zij afwezig bij de sperma-tozo?den. Vatten wij dit zoo kort mogelijk samen, dan komenwij tot de algemeene conclusie: Alle levende plantencellen bevatten vacuolen (mis-schien uitgezonderd Spermatozo?den, Cyanophyceae enBacteriën).



De jongste toestanden der vacuolen HOOFDSTUK II. DE DEELING EN SAMENSMELTING VAN VACUOLEN. § 1. FOTGI. De beste voorwerpen, om de deeling eii ineensmel-ting van vacuolen te zien, zijn myceliumcellcn vanFungi. Men wordt hier bij de waarneming namelijkniet gehinderd door omliggende cellen, zoodat alle ver-schijnselen zonder de minste moeite bestudeerd kun-nen worden; een groot voordeel is hierbij ook, datmen schimmels onderzoeken kan in hunne natuurlijkelevensomstandigheden. Ik kweekte de Fungi in eenverdund afkooksel van rozijnen; een paar maal maakteik voor het onderzoek onder het mikroskoop gebruikvan Strasburgersche vochtige kamers; daar ik evenwelmeestal tamelijk sterke vergrootingen noodig had, washet beter, de Fungi gewoon onder dekglas te beschou-wen, waarbij ik zorg droeg, de

vloeistof, waarin zijlagen, van tijd tot tijd te ververschen; de verschijn-selen, die ik waarnam, waren in beide gevallen volko-



De jongste toestanden der vacuolen — 27 — men gelijk. Men ziet namelijk, dat een vacuole zichvan tijd tot tijd in een paar kleinere kan splitsen,en dat deze op hunne beurt hetzelfde verschijnsel weerkunnen voortzetten; daartegenover ziet men ook weersommige vacuolen tot grootere ineensmelten. Laten wij het verschijnsel wat nader beschouwen bijDematium pullulans. Op Plaat I heb ik in fig. 4 de-zelfde cel eenige malen achtereenvolgens afgebeeld, omde veranderingen te doen zien, die daarin hadden plaats-gegrepen in den tijd van drie kwartier ongeveer; 2 uur45 min. vroeger bevatte de cel 4 groote en 5 kleinerevacuolen, die langzamerhand ineengesmolten waren tottwee groote; de wand van protoplasma tusschen deze tweewerd steeds dunner en scheurde eindelijk door, daaropwerd fig. 4a geteekend. Men ziet, dat het

wandstan-dig protoplasma geen gelijkmatige laag vormt rondomde vacuole, maar dat het zich op twee plaatsen a en|3 eenigzins heeft opgehoopt; deze ophoopingen nu zijnniets anders dan de laatste overblijfselen van den wand,die de vacuole in tweeën had gedeeld; «. en p wor-den nu steeds kleiner en verplaatsen zich tegelijker-tijd langs de vacuole, zooals in fig. 4& is te zien; infig. 4e eindelijk zijn zij geheel verdwenen. Ondertus-schen heeft zich een ringvormige uitstulping in devacuole gevormd, die in de optische doorsnede natuur-lijk volkomen het uiterlijk heeft van twee tegenoverelkaar liggende uitstulpingen y en <J in fig. ib; dezeverplaatsen zich langzamerhand naar boven, terwijlzij steeds grooter worden, en zoodoende slechts eeneng kanaal overblijft tusschen de twee -helften van devacuole (fig. 4c). Men ziet daarop, dat deze

uitstul-



De jongste toestanden der vacuolen — 28 — pingen ineensmelten en daardoor de vacuole in tweekleinere verdeelen (fig. 4d); in de bovenste van dezetwee ziet men weer twee uitstulpingen van proto-plasma ontstaan; de eene « vormt zich bovenin, enverplaatst zich langzamerhand naar beneden toe (fig.Ad en e); de andere daarentegen ontstaat juist onder-aan aan den anderen kant, verplaatst zich naar bovenen verdwijnt. In de onderste vacuole wordt de tono-plast ringvormig ingestulpt (fig. Ad e en ?); e en {vereenigen zich met elkaar, zoodat er nu drie vacuo-len in de cel liggen (fig. 4e). Deze toestand duurdetoen eenige uren, waarop de waarneming werd afge-broken. Dergelijke verschijnselen kan men nu, zooveelals men wil, bij Dematium zien, hoewel zij niet altijdzoo snel achter elkaar plaats hebben als in het

hierbeschrevene geval. Zooals ik reeds in het vorigehoofdstuk heb meegedeeld, bleek het mij bij plasmo-lyse niet een 10alpeteroplossing, dat de vacuolenvan Dematium pullulans omgeven zijn door een eigenwand. Bij Saccharomyees is de waarneming veel moeilijker,vooreerst wegens de kleinheid van de cellen, maarvooral, omdat eenzelfde cel nu eens een sterk licht-brekend protoplasma bevat en dan weer niet, zoodatde inhoud beurtelings goed te onderscheiden kan zijn,of niet. De vacuoledeeling gaat hier bovendien veellangzamer. In de myceliumcellen van Penicillium glaucum ishet ineensmelten en deelen van vacuolen, verbondenmet het uitstulpen van protoplasma-armpjes, zeer fraaiwaar te nemen. Men ziet van tijd tot tijd een uitstulping



De jongste toestanden der vacuolen — 29 — van het wandstandig protoplasma optreden, zich voort-bewegen langs de vacuole en weer verdwijnen; eenander maal wordt de vacuole ringvormig ingestulpten door de vergrooting der uitstulping in twee kleinerevacuolen gedeeld. Hetzelfde is ook te zien in demyceliumcellen van Stilbum. In de topcel van een blad van den jongsten kransvan Nitella flexilis nam ik ook eenmaal waar, dat eenvacuole zich deelde; het verschijnsel ging hier evenwelplotseling, terwijl ik bezig was de cel te teekenen.Bij daaropvolgende plasmolyse met een salpeteroplos-sing van 10 0leek het mij, dat een tonoplast aan-wezig was. "Wanneer men fig. 4 nog eens beschouwt, zal menopmerken, dat het protoplasma op de plaatsen, waaruitstulpingen ontstaan, minder sterk lichtbrekend is,dan in

het verdere deel der cel; het is dus daarmeer waterhoudend. Hiermee in verband doet zich devraag voor, wat actief is bij de vacuoledeeling, detonoplast of het stroomend protoplasma. Ontstaan dusdie uitstulpingen, doordien het protoplasma zich daarmet water imbibeert, of wordt het protoplasma uitge-rekt door den tonoplast, on heeft dit tengevolge, dathet water opneemt? Rechtstreeks heb ik deze vraagniet kunnen oplossen; de vacuolewand is zoo dun,dat ik met de vergrootingen, die mij ten dienste ston-den, haar in de normale cel niet heb kunnen waar-nemen. Wanneer "men een vergelijking maakt vantonoplasten met celkernen en trophoplasten, dan zalmen, waar deze, wanneer zij zich deelen, zelf actiefzijn, zeker geneigd zijn, ditzelfde ook te veronderstellen



De jongste toestanden der vacuolen - 30 - van tonoplasten. Laat ik verder opmerkzaam makenop de overeenkomst tusschen het ontstaan van proto-plasma-armpjes en vacuoledeeling; het verschil tusschendeze beide is werkelijk alleen quantitatief, men behoeftzich de armpjes slechts in de vlakte uitgebreid tedenken, om een vacuole in twee doelen te splitsen;men vergelijke ook de beschrijving die in de Pflanzen-zelle 1 wordt gegeven van het ontstaan en weer in-trekken van protoplasma-armpjes. De volgende waar-neming van Hofmeister, die betrekking heeft op hetoptreden van protoplasma-armpjes in cellen van deharen op de meeldraden van Tradescantia Virginica,mag dus ook worden toegepast op de deeling vanvacuolcn. Woordelijk zegt Hofmeister het volgende 2 :„Sie bestehen zunachst uur aus hyaliner, körnchen-loser Substanz;

erst nachdem sie eine gewisse Langeerreichten, treten die dem Protoplasma eingelagertenkörnigen Bildungen mit in sie ein". Al zijn dus degegevens niet talrijk genoeg, wat dit punt betreft,zoo geloof ik toch, dat het wel het waarschijnlijksteis, dat de vacuolewand zelf actief deelneemt aan dedeeling. § 2. POLLENKORRELS. Pollenkorrels kan men onderzoeken, terwijl zij bui-ten den helmknop onder het mikroskoop liggen ; menheeft dus ook hier, evenals bij Fungi, het voordeel,dat men bij zijne waarnemingen niet gestoord wordt 1  Hofmeister, pag. 45. 2   Pflanzenzelle. pag. 44, 45.



De jongste toestanden der vacuolen — 31 — door omliggende weefsels. Bovendien wijkt een 3—5 %suikeroplossing zoo weinig van het stempelvocht af,dat stuifmeel zich bijna geheel in een natuurlijk me-dium bevindt, wanneer men het in zulk een oplossingbrengt. Het eenige, wat schimmels boven pollenkor-rels voorhebben, is, dat de vacuoledeeling veel snellerplaats heeft en dus gemakkelijker gezien kan worden.Men moet zich evenwel bedienen van jonge pollen-cellen, daar het protoplasma ondoorschijnender wordt,naarmate zij ouder worden, en ook de exine dan dik-wijls door wratten of lijsten, of wel door een donkerekleur den inhoud geheel onzichtbaar maakt. Bij jonge pollenkorrels van Polygonatum vulgarekan men het ineensmelten van vacuolen elk oogenblikwaarnemen. Ook de deeling is van tijd tot tijd tezien; zoo

b. v. in het geval op Plaat I in fig. 5 a—cafgebeeld. Toen ik de vacuole het eerst zag (fig. ba),had zij een langwerpige gedaante en vertoonde daarbijin het midden een insnoering. De protoplasmauitstul-ping links begon zich nu langzamerhand te vergroo-ten, en tegelijkertijd werd de kern zichtbaar; dezehad tot nu toe waarschijnlijk onder de vacuole gele-gen (fig. 56). De protoplasmauitstulping rechts, dieeerst weer bijna geheel verdwenen was, begon zichdaarop te vergrooten en vereenigde zich eindelijk metdie aan de andere zijde, waardoor men nu twee va-cuolen ziet, waartusschen de kern ligt (fig. 5c). Meteen 10 alpeteroplossing werden nu het protoplasmaen de kern gedood, terwijl de tonoplast in leven bleef;bij daaropvolgende verwarming onder het mikroskoopbarstte de vacuole. Bij jonge pollenkorrels van ölycine



De jongste toestanden der vacuolen — 32 — sinensis nam ik deeling en ineensmelting van vacuo-len een aantal malen waar, evenzoo bij zeer jongecellen uit een helmknop van Lilium candidum. § 3. JONGE HAKEN. Jonge haren zijn uitstekend geschikt voor het waar-nemen van de deeling van vacuolen; ook hier heeftmen geen last van omliggende cellen; men kan zedaarentegen niet in hun natuurlijk medium onderzoe-ken, maar moet ze steeds brengen in een 3—5 ui-keroplossing. De vacuoledeeling heeft hier dikwijlszeer snel plaats, zoo b. v. bij de jonge haren uiteen knop van Bryonia dioica (fig. 6a—b, Plaat I).Men ziet op de afbeelding een haar, waarvan een celgeheel zichtbaar is, terwijl van de andere een gedeeltedoor de epidermis bedekt wordt. Toen ik de cellenhet eerst teekende, had de linksche twee vacuolen,waartusschen de kern lag; een

van deze twee, derechtsche in de figuur, vertoonde een insnoering, ver-oorzaakt door een protoplasmauitstulping, die van denkant van den kern afkwam. Deze uitstulping deeldena 10 minuten de vacuole geheel in tweeën; deonderste van deze twee smolt' daarop ineen met delinkscho vacuole, zoodat een kwartier na de eerstewaarneming, de cel er uitzag, zooals in fig. 6b getee-kend is. De andere cel bevatte in het eerst 2 vacuolen;hiervan had de linksche zich na 15 minuten eveneensgedeeld (fig. 6/;). Men lette hier tevens op de vorm-verandering, die de groote vacuole in dien tijd hadondergaan; er blijkt, dat het protoplasma nooit stil-



De jongste toestanden der vacuolen — 33 — staat, maar voortdurend in beweging is. Een anderekeer zag ik bij Bryonia een vacuole zich plotseling intweeën splitsen; dit geschiedde, terwijl ik bezig wasze te teekenen. Ook bij jonge haren van Cucurbita Pepo zag ikzeer fraaie vacuoledeeling. Ik gebruikte hiertoe kiem-plantjes, waarbij meestal nog slechts de cotylen ge-opend waren. Ik vond hier b. v. een haar, dat driegroote vacuolen, a, b en c bevatte en in den top nog5 of 6 kleine; na anderhalf uur waren J en c ineen-gesmolten, en evenzoo vormden nu ook de kleine eenenkele vacuole d ; twee uur later waren.a en d nogaanwezig, maar de vacuole uit b en c ontstaan, hadzich weer gedeeld. Op de bekende wijze kon ik ookhier het aanwezig zijn van een tonoplast aantoonen. In jonge haren van een knop van

Rhododendrumwas ook weer zeer duidelijk vacuoledeeling te zien;hierdoor ontstaan daar een aantal vacuolen. De meesteblijven de grootte behouden, die zij dan hebben,slechts een wordt in de volwassen cel de hoofdvacuole,de andere blijven daar rondom liggen; in het laatstehoofdstuk kom ik daar nog op terug. Ook hier bezitde vacuole een eigen wand. De overige jonge haren, waar ik vacuoledeelingwaarnam, kwamen voor in knoppen van Lycium eu-ropaeum, Lupinus luteus en Ribes aureum. Evenzoozag ik hetzelfde verschijnsel in de haren, die rondomde topcel staan van dezelfde species van Jungerman-nia, die ik reeds in het vorige hoofdstuk besprak. Ten laatste noem ik nog de paraphysen in de vrou-welijke bloemen van Funiaria hygrometrica. Men



De jongste toestanden der vacuolen — 34 — vindt daar meestal een groote hoeveelheid protoplasmaen een aantal tamelijk kleine vacuolen. Dat deze vantijd tot tijd ineensmelten, is zeer gemakkelijk waar te-nemen; eenmaal zag ik ook, dat een kleine vacuolezich plotseling van een grootere afsnoerde en eenigentijd daarna weer met een andere versmolt. § 4. MERISTEEMCELLEN. Bij de gevallen in deze § te behandelen, moet mendoorsneden maken van de plantendeelen, die men on-derzoeken wil. Hierdoor is het meestal niet zeer ge-makkelijk vacuoledeeling te zien, vooral ook omdathet verschijnsel hier veel langzamer gaat, dan in an-dere gevallen; wanneer men evenwel maar genoegpraeparaten beschouwt, vindt men van tijd tot tijdwel eens een vacuolo, die zich deelt. Het is natuurlijkduidelijk, dat men ook hier de coupes in een 3—5

%suikeroplossing moet brengen, en dat deze van tijdtot tijd ververscht moet worden. Bij het eerste voorbeeld, dat ik hier wensch te be-spreken, behoefden eigenlijk nog geen doorsneden ge-maakt te worden; het betreft embryonen van CapsellaBursa Pastoris. Vacuoledeeling werd hier verschillendemalen waargenomen, het gemakkelijkste in den kiem-drager; in fig. la—c PI. I heb ik een cel van denkiemdrager in drie verschillende stadiën afgebeeld. Infig. la ziet men, dat er twee vacuolen aanwezig zijn,waartusschen de kern ligt. De vacuole rechts is inhet midden eenigszins ingesnoerd. Deze insnoeringwerd nu voortdurend sterker, totdat de vacuole ge-



De jongste toestanden der vacuolen — 35 — heel in tweeën gedeeld was, en na 1| uur de cel zich vertoonde, zooals in fig. 1b is afgebeeld. De onderste van deze twee vacuolen had een tamelijk onregelmatige gedaante, maar nam in den tijd van een uur een meer elliptischen vorm aan, waarbij de twee vacuolen met hunne uiteinden gedeeltelijk over elkaar kwamen te liggen (fig. 7c). Wat overigens bloemdeelen betreft, nam ik vacuoledeeling nog waar bij cellen uit een jong ovulum van Limnanthemum cordatum, en uit jonge bloemknoppen van Aristo- lochia Clematitis. Ook in zeer jonge meeldraden van Hippuris vulgaris, die zich nog in meristematijphen toestand bevonden, zag ik een paar maal deeling van vacuolen plaats hebben. Jonge epidermiscellen van de bladeren van Vitisvinifera bevatten vacuolen, die een tamelijk

sterk licht-brekenden inhoud vertoonen; het was daarom vrij ge-makkelijk, hier eenige malen vacuoledeeling waar tenemen. Het verschijnsel werd eveneens gezien in dejonge epidermiscellen van de bladeren van Geraniumpyrena?cum. Ook in cellen uit het meristeem van den stengeltopvan Asparagus officinalis zag ik deeling van vacuolenplaats hebben; zoo lag b. v. in een cel een vacuole,die langzamerhand werd ingesnoerd door een ringvor-mige protoplasmauitstulping, die zich in de optischedoorsnede als twee uitstulpingen tegenover elkaar ver-toonde ; deze verplaatsten zich langzamerhand en wer-den daarbij voortdurend grooter, zoodat nog slechtseen nauw kanaal de verbinding tusschen de twee dee-len der vacuole onderhield; eindelijk na \\ uur waren 3*



De jongste toestanden der vacuolen — 36 — de protoplasmauitstulpingen ineengesmolten en haddenzoo de vacuole in twee kleinere gedeeld. Ik herinnerer hier aan, dat het mij ook in het meristeem vanAsparagus is mogen gelukken, de aanwezigheid vaneen tonoplast aan te toonen. Deeling van vacuolenwerd ook waargenomen in de jongste meristeemcellenvan den stengeltop van Hydrocharis Morsus Ranae. Vacuoledeeling zag ik ten laatste ook nog in dejongste meristeemcellen van den worteltop bij Phoenixreclinata en Vicia Faba. Laat ik van het verschijn-sel bij deze laatste plant nog een voorbeeld geven.Een#cel bevatte rondom den kern twee groote en 4kleine vacuolen; in den tijd van een uur zag ik eenvan de kleinere ineensmelten met een groote vacuole;de andere groote had zich in tweeën gedeeld, terwijleen

van deze twee weer met een van de drie nogovergeblevene kleine vacuolen ineengesmolten was. § 5. VERBAND MET REEDS BEKENDE FEITEN. Dat het niet onmogelijk was, dat vacuolen zichzouden kunnen deelen, was uit de bekende feitenreeds op te maken; kunstmatig toch had men reeds langvacuolen er toe gebracht, zich in twee of meer deelente splitsen. Reeds Dutrochet ' toonde aan, dat men den inhoudvan de cellen van internodien van Chara fragilis intwee deelen kan splitsen; hij maakte er namelijk liga-turen rondom heen, nadat hij eerst de schorscellen 1 Sur la circulation des fluides chez Ie Chara fragilis. Ann. d. Sc.nat. 2e série. t. 9. 1838.



De jongste toestanden der vacuolen — 37 — had weggenomen. Daarbij gedroeg zich het proto- plasma, alsof er nu twee cellen aanwezig waren; elke afdeeling bevatte een vacuole; daar rondom had de protoplasmastrooming op de gewone wijze plaats. Pringsheim ' kreeg hetzelfde resultaat bij Nitella flexi- lis; hij maakte echter geen ligatuur rondom de cel, maar richtte op een bepaald punt het brandpunt van een lens, waar hij een bundel zonnestralen door liet vallen. Hierdoor stierf dit deel van de cel, maar de inhoud van het overige deel gedroeg zich nu weer, alsof er twee cellen waren. Het was ook reeds lang bekend, dat men bij normaleplasmolyse een protoplast zich in twee of meer deelenkon zien splitsen; hierbij verdeelt zich natuurlijk ookde vacuole. Yooral in langgerekte cellen is dit ver-schijnsel zeer

dikwijls waar te nemen, zoo b. v. inwortelharen, waar Hofmeister het reeds 20 jaar geledengezien heeft, zooals uit zijn bekende figuur 2 van deplasmolyse van wortelharen van Hydrocharis MorsusRanae blijkt. In al deze gevallen wist men echter nog niets vaneen vacuolewand; het spreekt evenwel van zelf, datdeze zich bij de zooeven genoemde verschijnselen intwee of meer deelen moet splitsen. De Vries 3 heeftdit dan ook waargenomen, nadat het overige proto-plasma gedood was, b. v. bij Spirogyra. 4 1 Pringsh. Jahrb. f. Wiss. Bot. Bd. XII. pag. 324.3 Pflanzenzelle. fig. 11. 3  Plasm. Studiën über die Wand der Vacuolen. Pringsh. Jahrb.Bd XVI. pag. 499. 4  1. c. Taf. XXIV. fig. 1 A—C.



De jongste toestanden der vacuolen — 38 — Wij zijn pas sedert een half jaar bekend met eengeval van vacuoledeeling in het normale leven, namelijkbij de tentakels van Drosera. De Vries ' ontdekte, datde door Darwin het eerst geziene agrcgatie hoofdza-kelijk bestaat in een voortdurende deeling van degroote roodgekleurde vacuole in een aantal andere, endaarbij een afname in volumen van deze vacuolen.Met het laatste hebben wij hier niets te maken; nuwij echter weten, dat het eerste feit niet op zichzelfstaat, maar het een algemeene eigenschap van levendetonoplasten is, zich te deelen, moeten wij in hetgeval van Drosefa alleen aan een bijzonder geval vaneen algemeenen regel denken; hier werkt dus eiwitals een prikkel tot het doen optreden der vacuoledee-ling, die dan veel sneller plaats heeft dan gewoonlijkin meristemen of cellen, die zich nog

moeten deelen.Misschien staat dit daarmee in verband, dat ook decirculatie van het protoplasma veel vlugger gaat danergens anders bij vacuoledeeling. § 6. VACUOLEDEELING GEVOLGD DOOR CELDEELING. Eenmaal zag ik bij Cladosporium herbarum een cel-deeling plaats hebben; hier had zich de vacuole eerstin een aantal kleinere gesplitst, en daarna had zicheen wand in de cel gevormd, zoodat elk van de beidenieuwe cellen sommige van de vacuolen bevatte. Iets dergelijks nam ?k tweemaal waar bij haren opde epidermis van zeer jonge blaadjes in den knop van Bot. Zeitg 1886. pag. 1.



De jongste toestanden der vacuolen ___ QQ kiemplantjes van Cucurbita Pepo. Het eene geval isafgebeeld in fig. Sa—b op Plaat I; eenige uren voordat ik fig. 8a toekende (dit geschiedde 's middags te4 uur), bevatte het haar een enkele vacuolc; dezedeelde zich in twee andere, waartusschen de kernkwam te liggen (fig. 8a); toen ik den volgendonmorgen het praeparaat weder beschouwde, zag ik, datde cel zich gedeeld had, en nu elk van de beide cel-len een vacuole bevatte, blijkbaar dezelfde, die zicheerst door deeling uit de oorspronkelijke vacuole had-den gevormd. In het andere geval had ik geonvacuoledeeling zien voorafgaan; het was een jonghaar, dat ééncellig was en 3 vacuolen bevatte; denvolgenden dag was ook hier weer een deelwand ont-staan, zoodat er één cel aanwezig was met 1 vacuole,en een andere met 2. Ik geloof, dat men wel als een algemeene regel

magbeschouwen, dat celdeeling voorafgegaan wordt doorvacuoledeeling, of wel dat zij gelijktijdig plaats heb-ben. Het eerste is misschien niet- altijd noodig inmeristeemcellen, waar een aantal vacuolen aanwezig is,en zoo bij celdeeling elke dochtercel ook weer meerdan een vacuole zal bevatten ; hierdoor is het mogelijk,dat ook die dochtercellen zich nog eens deelen, zonderdat vacuoledeeling er aan is voorafgegaan. Waar-schijnlijk is dit evenwel niet, daar men in alle meri-steemcellen een zoo groot aantal vacuolen vindt, endeze zich zoo algemeen deelen. Wat het gelijktijdig voorkomen van celdeeling envacuoledeeling betreft, dit heeft zeker plaats bij draad-wieren, en wellicht in sommige andere gevallen, waar



De jongste toestanden der vacuolen — 40 — • een enkele vacuole in de cel aanwezig is, die zich opzichzelf niet zou splitsen, zooals misschien in enkeleharen en in het geval van celdeeling, dat Treub 'heeft afgebeeld bij een integumentcel van een zaad-knop van Epipactis palustris. Voor draadwieren kun-nen wij als voorbeeld nemen Spirogyra; men weet,dat hier een enkele vacuole aanwezig is; bij de cel-deelig wordt deze door den nieuw ontstanen celwandingesnoerd, en zoodoende zal tegelijk met de celdee-ling ook de vacuoledeeling zijn afgeloopen. § 7. CONCLUSIE. De conclusie, die men trekken moet uit de feitenin dit Hoofdstuk meegedeeld, is, dat vacuoledeelingeen algemeene eigenschap is van alle jonge cellen.In Hoofdstuk I is ons gebleken, dat alle levende cel-len vacuolen bevatten, omgeven door een eigen wand.Een nieuwvorming van vacuolen behoeft dus

nietmeer te worden aangenomen; integendeel, uit de hiermeegedeelde onderzoekingen blijkt, dat tonoplasten zichgeheel gedragen als kernen en trophoplasten, en dusde eigenschap hebben zich in jonge cellen door dee-ling te vermenigvuldigen, ten einde bij de celdeelingte zorgen, dat elke cel de organen van het proto-plasma bezit, die zij noodig heeft. Dus zijn alle va-cuolen van een plant ontstaan door deeling uit de 1 Quolques recherches sur Ie róle du noyau dans la division descellulcs végotalea. PI. III. flg. 12.



De jongste toestanden der vacuolen _ 41 — vacuole van de eicel der moederplant; deze vacuoleis evenwel weer afkomstig uit den embryozak en dusook weer uit de eicel van de vorige moederplant, enz.Het is nu evenwel nog de vraag, of de vacuolevan de bevruchte eicel onveranderd dezelfde is als dievan de onbevruchte; bezit dus de tonoplast in de be-vruchte eicel eigenschappen van vader- en moeder-plant, of alleen van de laatste? Dezelfde vraag geldtnatuurlijk ook voor trophoplasten; laten wij ons hierevenwel speciaal met vacuolen bezighouden. Er be-staan bastaarden van gekleurde planten, waar de kleu-ren van vader- en moederplant vereenigd worden ge-vonden in den bastaard, hetzij in dezelfde of in ver-schillende cellen. Zoo deelt Darwin ' mede, dat Köl-reuter bastaarden heeft verkregen van een witte en eengele variëteit van Yerbascum Lychnitis, die

een kleurvertoonden, tusschen die der beide ouderlijke plantenin gelegen; het is bekend, dat bij Yerbascum de gelekleurstof opgelost is in het celvocht. Evenzoo deeltDarwin 2 mede dat het Knight gelukte, bonte druivente krijgen, door de witte druif te bestuiven met pol-len van de gevlekte blauwe Aleppodruif. Zoo doetHoffman 3 ons eenige waarnemingen kennen omtrentkruising van Mimulus cardinalis en moschatus; hijkreeg daarbij een bastaard, die oranjerood van kleurwas met een donkerroode keel. Deze werd daaropbestoven met pollen van de donkerblauwe Torenia 1 Animals and Plants under Domestication. 2ndedition. 1882. II. pag. 81. 3 1. c. I. pag. 419. 3 Bot. Zeitg. 1884. pag. 216.



De jongste toestanden der vacuolen __ 49 __ asiatica; uit de daarbij verkregen zaden ontstondenplanten met bloemen, waarvan de kleur een mengselwas van lazuurblauw en vuurrood. "Wij zullen in het 4e Hoofdstuk zien, dat de oor-zaak van de kleur van het celvocht gelegen is inden vacuolewand, en waar men dus bij een bastaardeen anders gekleurd celvocht krijgt, moet dit een ge-volg zijn van andere eigenschappen van den tonoplast. Daar dus de vacuolewand bij bastaarden de eigen-schappen van vader- en moederplant aanneemt, zaldit ook bij de normale bevruchting moeten plaatshebben. Yindt dus misschien bij de bevruchting eenvereeniging plaats van de vacuole uit de eicel metdie uit de mannelijke cel ? Op zichzelf zou dit zekerniet onmogelijk zijn. Aan directe waarneming valtop het oogenblik nog niet te denken; wanneer mennagaat, hoe

moeilijk het is, de vereeniging van vrouwe-lijken en mannelijken kern te zien, dan zal men nogwel wanhopen, iets omtrent vereeniging van mannelijkeen vrouwelijke vacuole waar te nemen. Wij kunnenechter wel eenige gissingen wagen, wanneer wij meerde lagere planten in het oog houden. Bevatten daarnamelijk de spermatozo?den vacuolen? Wat de pollen-korrels der Phanerogamen betreft, daar hebben wijgezien, dat steeds vacuolen aanwezig zijn; maar nu despermatozo?den ? Ik herinner hier nog eens aan deopmerkingen van Strasburger omtrent de spermatozo?dender varens en Equiseta. Wanneer deze geen anderevacuolen bevatten dan de blaas, die zij dragen, en diedikwijls voor de bevruchting weer verloren gaat, danzou hieruit blijken, dat de mannelijke vacuole voor de



De jongste toestanden der vacuolen — 43 — bevruchting niet noodzakelijk is, en dus vermoedelijkook bij de hoogere planten de vacuole der eicel nietineensmelt met die van de pollenbuis. Ik heb in dit hoofdstuk herhaaldelijk gewezen op devormveranderingen der vacuolen, ook in de allerjongstemeristeemcellen; niet alleen vinden telkens deelingenen ineensmeltingen van vacuolen plaats, maar elkoogenblik ontstaan protoplasmauitstulpingen en wordener weer ingetrokken. Het protoplasma is dus ookin zeer jonge cellen voortdurend in beweging. Vol-gens de algemeene meening zou protoplasmabewegingeerst in eenigszins oudere cellen optreden; hierinvolgt men Hof meister, die hieromtrent zeide: ' „Der-artige Anordnung des Protoplasmas, und stromendeBewegungen in den Streifen und Strangen desselbentreten nicht früher ein, als bis das Yolumen des vonwasseriger

Flüssigkeit erfüllten Innenraumes der Zelledasj enige des Protoplasmas derselben erheblich über-trifft. So lange die Yacuole in der jungen Zellenoch nicht vorhanden, oder so lange ihr Durchmessernicht um ein Vielfaches den des Wandbeleges ausProtoplasma übertrifft, wird das Protoplasma stets inRuhe gefunden." Wanneer wij dus nog eens den inhoud van dithoofdstuk in verband met het voorgaande kort samen-vatten, dan krijgen wij de volgende resultaten: 1. In alle jonge cellen vindt deeling en ineensmel-ting van vacuolen plaats. Pflanzenzelle. pag. 35.



De jongste toestanden der vacuolen — 44 — 2.     Alle vacuolen in een plant zijn door deelingafkomstig van die uit de eicel der moederplant. 3.    De tonoplasten staan dus als organen van hetprotoplasma gelijk met kernen, trophoplasten en bui-ten laag. 4.    Reeds in de allerjongste cellen vindt protoplas-mabeweging plaats; levend protoplasma is dus voort-durend in beweging.



De jongste toestanden der vacuolen HOOFDSTUK III. VORMING VAN VACUOLEN UIT PROTOPLASMAHEEFT MET PLAATS. § 1. INLEIDING^ In het vorige Hoofdstuk is de juistheid der hypo-these van de Yries aangetoond, volgens welke vacuo-len zich door deeling zouden vermenigvuldigen. Ineen korte kritiek van de verhandeling van de Vrieshad Pfeffer ' zich als volgt over deze meening uitge-laten : „Diese allerdings hypothetisch vorgetragene An-nahme ist jedenfalls durch die derzeitigen Thatsachennicht bewiesen, doch lasst sich auch das Gegentheilnicht behaupten. Erwagt man übrigens, dass das etwaaus einer Internodialzelle von Nitella hervorgequetschteProtoplasma zahlreiche Vacuolen bildet, die sich so-gleich auf der Aussenflache mit Plasmahaut umkleiden(und diese ist ja wesentlich übereinstimmend mit Va- 1 Bot. Zeitg. 1886. pag. 117.



De jongste toestanden der vacuolen — 46 — cuolenwand), dass bei niederer Temperatur das Pro-toplasma in der Zelle eines Staubfadenhaares van Tra-descantia in zahlreiche Ballen zerfallt, die ohne Auf-nahme van Farbstoff, gleichsam amöbenartig in demgefarbten Zellsaft sich bewegen, so wird man zu-nachst mehr geneigt sein, dem Könerplasma als sol-cliem die Fahigkeit zuzuschreiben, das peripherischeHautplasma zu bilden." Hoe het laatstgenoemde feitbij eenige mogelijkheid tegen de meening van de Vrieszou kunnen pleiten, is mij totaal onbegrijpelijk. Heteerste bezwaar zal ik in dit hoofdstuk nader trach-ten te weerleggen. Nageli ' was de eerste, die den inhoud van verschil-lende cellen in water deed uittreden. Hiertoe bezigdehij internodien cellen van Chara en de cellen met ge-kleurd celvocht van verschillende vruchten; ook deedhij

hetzelfde met pollenmoedercellen, jonge pollenkor-rels en embryozakken. 2 Hij zag nu vaeuolen optre-den en zich vergrooten; dit laatste vond niet plaats,wanneer hij in plaats van water een suikeroplossingvan voldoende sterkte gebruikte. Nageli houdt het erin de meeste gevallen voor, dat de vaeuolen als zoo-danig voorhanden waren in de cel, waarvan de inhoudin water wordt gebracht, hoewel hij toch ook van tijdtot tijd spreekt van een ontstaan van nieuwe vaeuolenop plaatsen, waar zij vroeger niet aanwezig waren.Later heeft Nageli deze meening nog eens verdedigd 3; 1  Nageli und Cramer, Pflanzenphysiologische Untersuchungen. 1855. I.pag. 9. 2  1. c. I. pag. 24. 3  Das Mikroskop. pag. 549.



De jongste toestanden der vacuolen — 47 — het idee van het ontstaan van een neerslagmembraan,door hem het eerst opgeworpen, werd hier nader uit-eengezet, en het optreden van vacuolen in proto-plasma vergeleken met het opzwellen van chlorophyl-korrels en celkernen in water. Op het laatstgenoemdeverschijnsel komen wij in § 3 van dit hoofdstuk terug.Hofmeister l is eigenlijk oorzaak geweest, dat menzoo algemeen geloofd heeft, dat bij het brengen vanprotoplasma in water, vacuolen zouden ontstaan. Ikwil namelijk reeds nu opmerken, dat deze meeningonjuist is; waar geen vacuolen aanwezig waren, ont-staan er ook geen bij het brengen van protoplasmain water. Hofmeister vertelt namelijk, dat hij het op-treden van nieuwe vacuolen in een aantal gevallengezien heeft, zoo bij verwonding aan de bevruchteembryozakken van Leguminosen. Het ontstaan

vanvacuolen in de cellen is volgens hem waar te nemenbij de sporenmoedercellen van Phascum, Pottia enEncalypta, aan spermatozo?den van Characeae, Pellia,Yarens en Equiseta. Het toenemen in omvang vanreeds voorhanden vacuolen, tengevolge van waterop-name en het daaropvolgende barsten vindt plaats bijalle in zuiver water gebrachte meristeemcellen, be-halve bij degene, die bestemd zijn, om in water televen. Bij deze laatste (o. a. zwermsporen van Algaeen Fungi) moet eerst de eigenaardige organisatie vanhet wandstandig protoplasma verwoest worden dooreen begin van indrogen, door lichte verwonding, doorplotseling tot op 50° verhoogde temperatuur, of door 1 Pflanzenzelle. pag. 6.



De jongste toestanden der vacuolen — 48 — onttrekking van zuurstof. Het uittreden van den cel-inhoud in water en het daarbij optreden van vacuo-len, meende Hofmeister verder nog te zien T bij Vau-cheria, Cladophora, Hydrodictyon, Chara, wortelharenvan Hydrocharis en cellen uit sappige vruchten. Sachs droeg er vervolgens veel toe bij, om de mee-ning van Hofmeister ingang te doen vinden. Hij gafeen afbeelding2 van het uittreden van den inhoudeener cel van Vaucheria in water en verklaarde dieafbeelding zoodanig, alsof daar vacuolen bij zoudenoptreden. Pfeffer ging in zijne Osmotische Untersuchungen 3weer van dezelfde verschijnselen uit; hij deelt hier dewaarneming mede, dat in suikeroplossing wel vacuolente zien zijn, maar dat deze zich niet vergrooten; ditgebeurt wel, wanneer later water wordt

toegevoegd.Hij heeft echter later dat feit weer ontkend * en be-weerd, dat de vacuolen in het geheel niet optreden,wanneer men, in plaats van den celinhoud in wateruit te drukken, een oplossing van Cl Na of suikervan voldoende sterkte gebruikt. Pfeffer experimen-teerde later hoofdzakelijk met wortelharen van Hy-drocharis Morsus Ranae; hij geeft ook een afbeeldingvan het verschijnsel, zooals het zich bij deze plantvoordoet 5; hieruit laat zich evenwel volstrekt niet af-leiden, dat er werkelijk nieuwe vacuolen ontstaan. Die 1   1. c. pag. 73. 2  Lelirbuch der Botanik. 4e Aufl. pag. 42. flg. 40. 3  Osmotische Untersuchungen. 1877. pag. 127.4 Pflanzenphysiologie. 1884. I. pag. 35. 6 Pflanzenphysiologie. I. flg. 4.



De jongste toestanden der vacuolen — 49 — waarnemingen stonden in verband met zijne meeningomtrent het ontstaan van een neerslagmembraan; omzijne ideeën juister aan te toonen, haal ik hier zijneigen woorden aan ' : „Die Bildung von Vacuolen,welche vielfach an Protoplasmakörpern stattfindet,wenn sie aus verletzten Zeilen in Wasser übertreten(z. B. bei Yaucheria, Nitella, Wurzelhaaren von Hy-drocharis), ist übrigens selbst ein Beispiel begrenzterImbibitionsfahigkeit des Protoplasmas. Denn die Va-cuolen entstehen, indem wassrige Flüssigkeit innerhalbdes Protoplasmas sich absondert, und solehes ist nurmöglich, weil das Protoplasma sich nicht wie ein lös-licher Körper, mit beliebig viel "Wasser mengt. Ge-mass seinen Eigenschaften wird die in seinem Innernausgeschiedene Flüssigkeit ebenso

gut, wie gegen einengewaltsam in das Plasmodium von Aethalium einge-führten Wassertropfen, durch Plasmamembran sofortabgegrenzt. Sind in der ausgeschiedenen Vacuolen-flüssigkeit Stoffe gelost, so bringt deren osmotische Wir-kung einen hydrostatischen Druck zuwege, welcher,wenn genügend, eine Ausdehnung der umhüllendenPlasmaschicht und eventuell deren Zerreissung undDesorganisation herbeiführt. Diese Bildung und Ver-grösserung und die damit zusammenhangende Zerstö-rung der Struktur unterbleibt aber, wenn statt desreinen Wassers eine genügend concentrirte Lösungvon Kochsalz, Zucker oder anderen Stoffen genommenwird, und damit ist die Richtigkeit obiger Erklürungder Vacuolenbildung erwiesen." 1. c. I. pag. 35.



De jongste toestanden der vacuolen — 50 — Strasburger, die in 1876 nog dezelfde meening om-trent het ontstaan van vacuolen in water was toege-daan, en dit dacht te zien bij zwermsporen en gewoneceldraden- van Vaucheria ', is de eerste geweest, dieeen juiste voorstelling heeft gegeven, van hetgeen bijVaucheria plaats heeft2. Hij zag, dat, wanneer meneen draad van Vaucheria in water brengt en dan door-snijdt, zich telkens deelen van de groote vacuole af-snoeren en door protoplasma en chlorophylkorrelsomgeven in vrijheid komen; daarna zag hij ze op-zwellen en eindelijk barsten. Van een optreden vannieuwe vacuolen wordt geen gewag gemaakt. Na dit historisch overzicht wensch ik over te gaantot mijn eigen waarnemingen over dit onderwerp;hierbij zal ik eerst behandelen het uittreden van proto-plasma

uit cellen, die meer dan één vacuole bevatten,daarna uit die, welke er slechts een enkele bezitten,en eindelijk hieraan toevoegen eenige opmerkingenover het opzwellen van kernen en trophoplasten inwater. § 2. UITTREDEN VAN PROTOPLASMA UIT CELLEN,DIE EEN AANTAL VACUOLEN BEVATTEN. Beschouwt men een vruchtsteel van Pilobolus cristal-linus onder het mikroskoop in een 5uikeroplos-sing, dan ziet men, dat hij gevuld is met wat menvroeger schuimachtig protoplasma zou genoemd heb- 1   Studiën über das Protoplasma. pag. 415, 416. 2  Botanischea Praktikum. 1884. pag. 45, 46.



De jongste toestanden der vacuolen — 51 — ben, dat wil zeggen, protoplasma waarin een grootaantal vacuolen liggen. Tusschen deze vacuolen zietmen protoplasraastroomingen plaats hebben; deze wor-den wel in het begin door de praeparatie gestoord,maar na eenigen tijd treden zij weer op. De grootteder vacuolen is zeer verschillend; terwijl de doorsnedevan vele niet grooter is dan 10 mikr., kunnen andereeen diameter bereiken, die weinig verschilt van 150mikr. Het aantal vacuolen is moeilijk te schatten;bij een oppervlakkige telling bleek het opgeblazen deelvan een jongen vruchtsteel er niet minder dan 150—200 te bevatten. Wanneer men nu een zachte druk-king op het dekglas uitoefent, barst de vruchtsteel, ende inhoud treedt langzamerhand uit de cel. In een5 % °f 21 uikeroplossing, waarin een

weinigeosine is opgelost, blijkt het protoplasma zeer spoedigte sterven, zooals gezien kan worden aan de roodekleur, die het aanneemt. De vacuolen daarentegen blij-ven kleurloos en behouden daarbij hun grootte, hoe-wel zij zooveel mogelijk een bolvormige gedaanteaannemen. Voegt men nu water toe, dan beginnende vacuolen sterk op te zwellen en maken zich zoo-doende dikwijls vrij van het omringende gestorvenprotoplasma. Nadat zij eenigen tijd in omvang zijntoegenomen, ziet men ze plotseling barsten en dentonoplast samenschrompelen. Van een optreden vannieuwe vacuolen is nooit iets waar te nemen. De embryozak van Draba verna bevat een grootehoeveelheid protoplasma, en daartusschen bevindenzich een aantal vacuolen. Wanneer men den kiemzakgeopend, in 5°/0 suikeroplossing

onder het mikroskoop 4*



De jongste toestanden der vacuolen — 52 — heeft gebracht en daarna een zachte drukking op hetdekglas uitoefent, kan men den geheelen inhoud inde omringende vloeistof doen uittreden; men ziet geenverandering plaats hebben. Anders wordt het, wan-neer men de suikeroplossing door water vervangt ;langzamerhand beginnen nu de vacuolen, die buitenaan den rand van de geheele protoplasmamassa lig-gen, op te zwellen en zich zoodoende allengs vrij temaken van het protoplasma. Heeft men gezorgd inhet water een weinig eosine op te lossen, dan blijktuit de roodkleuring, dat de buitenste deelen van denprotoplast gestorven zijn, terwijl de vacuolen nog alskleurlooze bollen in de roode oplossing drijven; kortdaarop barsten zij. Ondertusschen dringt het watersteeds meer naar binnen; voortdurend zwellen er an-

dere vacuolen op en sterft er meer protoplasma, tot-dat eindelijk al het protoplasma dood is en ook delaatste tonoplast gebarsten; van een optreden vannieuwe vacuolen is ook hier niets te zien. Het geheeleverschijnsel gaat zeer langzaam, en het kan eenigeuren duren voordat het geheel is afgeloopen. Jonge pollenkorrels van Tulipa, Glycine sinensis,Cucurbita Pepo en Polygonatum vulgare bevattenmeestal meer dan één vacuole, zooals ik dit reeds inde vorige hoofdstukken heb uiteengezet. Wanneer menze in 5uikeroplossing brengt en dan onder hetdekglas stuk drukt, barsten meestal door de drukkingook de vacuolen; een enkele maal evenwel vindt meneen stuifmeelkorrel, die opengebarsten is, en waar nulangzamerhand de inhoud uittreedt. Men ziet nu dade-lijk het protoplasma uiteenvallen, zoodra het uit de



De jongste toestanden der vacuolen — 53 — cel komt; daarentegen blijven de vacuolen dezelfdegrootte behouden, al nemen zij ook den kogelvormaan; zij drijven daarbij vrij rond in de suikeroplos-sing. Het gelukte mij niet, de vloeistof onder het dek-glas door water te vervangen, zónder de vacuolen uithet oog te verliezen, daarom moest ik de stuifmeel-korrels direct in water stuk drukken. Hierbij treden,wat het protoplasma betreft, dezelfde verschijnselenop als in de suikeroplossing, de vacuolen evenwelnemen zeer sterk in omvang toe, totdat de tonoplastbarst. Jonge zoösporangien van Achlya bevatten een grootehoeveelheid protoplasma met daartusschen liggendevacuolen. Het is nu zeer gemakkelijk den inhoudin water te doen uittreden, waarop het protoplasmasterft en tegelijkertijd de vacuolen opzwellen en

eeni-gen tijd later barsten. Ook hier ontstaan geen nieuwevacuolen. Bij Nitella flexilis, en in mindere mate bij Charakan men een soortgelijk verschijnsel zeer fraai waar-nemen. Brengt men namelijk een aangesneden inter-nodiaalcel in water, dan ziet men groote hoeveelhedenprotoplasma met chlorophylkorrels uittreden. Tegelij-kertijd komen een groot aantal zeer kleine vacuolenuit de cel; deze vacuolen zwellen op en barsten naeenigen tijd; zij zijn in het bezit van een eigen wand,die in leven blijft, nadat het protoplasma reeds gestor-ven is. Waar komen nu deze vacuolen vandaan? Meuziet zeer duidelijk, dat zij uit de cel afkomstig zijnen dus niet door de werking van het water op hetprotoplasma zijn ontstaan, zooals dit volgens Hofmeis-



De jongste toestanden der vacuolen __ 54 __ ter en Pfefl'er het geval zou moeten zijn. Ongeluk-kig bevatten de cellen van Nitella een zeer grootemassa protoplasma; dit hoopt zich bij het «uittre-den nog sterker op, waardoor niet met volkomenzekerheid is uit te maken, waar deze vacuolen zich inde cel bevinden. Zooals reeds gezegd is, vergrootenzij zich in water, evenwel niet zeer sterk; zij kunnendus in de cel zelf ook niet zeer groot zijn geweest.Dit blijkt duidelijk, wanneer men den inhoud van eencel brengt in een 5 uikeroplossing, waar de groottedier vacuolen constant blijft; men ziet dan ook, datzij ongeveer een gelijke doorsnede hebben als sommigevan de kogels, die door het stroomend protoplasmaworden meegevoerd. Het is dan ook wel waarschijn-lijk, dat een aantal van die tot nu toe zoo geheimzin-nige lichamen

niets anders zijn, dan kleine vacuolen,die niet ineengesniolten zijn met de groote. Wij we-ten immers, dat in jonge cellen van Nitella een grootaantal vacuolen aanwezig zijn; wanneer de meestedaarvan nu later meegevoerd worden door het stroo-mend protoplasma, na zich eerst nog eenige malengedeeld te hebben, dan is het verschijnsel, zooals hetzich bij Nitella voordoet, verklaard. Dit zou in over-eenstemming zijn met de meening van Nageli enPfeffer ', dat het korrelig protoplasma zijn uiterlijkhoofdzakelijk te danken heeft aan zeer kleine vacuolen,die door de protoplasmastrooming zouden meegevoerdworden. 1 I'flanzcnphysiologio 1. pag. 'Ü.



De jongste toestanden der vacuolen — 55 — § 3. UITTREDEN VAN PROTOPLASMA FIT CELLEN,DIE ÉÉN VACTJOLE BEVATTEN. Deze § heeft betrekking op Vaucheria en op cellenmet gekleurd celvocht; ik wensch deze laatste heteerst te bespreken, daar dan het verschijnsel bij Vau-cheria beter begrepen zal worden. Ik nam het uit-treden van vacuolen in water vooreerst waar bij deroodgekleurde haren op de epidermis van Coleus ende paarsgekleurde op de epidermis der bladeren vanGynura aurantiaca; in beide gevallen kan men, nadateen cel van een haar in water is opengesneden, devacuole zien uittreden, zich daarbij in verschillendekleinere splitsen, en na eenigen tijd barsten; daar dezebeide planten evenwel niet zoo geschikt zijn als dederde, die door mij onderzocht werd, zal ik er nietlanger bij stilstaan.

Een uitstekend voorbeeld voorhet uittreden van vacuolen in water levert namelijkde epidermis van den onderkant der bladeren vanPassiflora trifasciata. Deze bestaat uit tamelijk lang-gerekte, rechthoekige cellen, wier vacuole een donker-rood of roodviolet celvocht bevat. Wanneer men dezeepidermis overlangs van de plant neemt en dan in10 °/0 suikeroplossing legt, vindt slechts een geringeplasmolyse plaats. Vervangt men die vloeistof dooreen 6 °/o salpeteroplossing, dan ziet men oogenblikkelijkeen sterke plasmolyse intreden, waarbij de vacuolezich in een aantal kleinere splitst. Wanneer men numet een scherp scheermes het praeparaat doorsnijdt,loodrecht op de lengterichting der cellen, dan zullensommige cellen geopend zijn, en in enkele daarvan



De jongste toestanden der vacuolen — 56 — ligt toch nog de geplasmolyseerde inhoud. Waschtmen nu met water uit, dan vliegen plotseling devacuolen uit de cel; zij vergrooten zich daarbij zeersterk en barsten plotseling. Eenigszins anders doet zichhet verschijnsel voor, wanneer men de cellen reeds inde 10 uikeroplossing doorsnijdt. Een dergelijk ge-val heb ik afgebeeld op PI. II fig. la—e; in fig. la ligtde cel in 10 uikeroplossing, men ziet de roodge-kleurde vacuole v en het kleurlooze protoplasma, aanbeide kanten daarvan gelegen. Ik zag nu, dat devacuole zich langzamerhand naar de opening bewoogen eindelijk gedeeltelijk daaruit te voorschijn kwam;het gedeelte, dat nu buiten de cel lag, nam dadelijkeen bolvormige gedaante aan en snoerde zich spoediggeheel van de oorspronkelijke vacuole af; de zoo vrijgekomen

bol (?) was bovendien nog omgeven doorprotoplasma, dat aan één zijde duidelijk als een hyalinezoom te zien was. De groote vacuole was ondertusschensteeds verder uit de cel te voorschijn gekomen, waarbijnog eens een vacuole met een weinig protoplasma (=)was afgesnoerd. De geheele verdere inhoudsmassa bleefbijeen, omgeven door protoplasma; maar daar binnensnoerde de vacuole toch telkens, wanneer zij weer eenweinig buiten de cel was gekomen, een vacuole af(a, jS, y en <?); zoo ontstond het beeld, dat in %. \b tezien is; tusschen het teekenen van fig. la en U ver-liepen ongeveer 5 minnten. Nu bleef de toestand sta-biel; anders werd het echter, toen de suikeroplossingdoor water vervangen werd; bij het doorzuigen vanwater onder het dekglas verdween helaas ? uit hotgezichtsveld. De andere vacuolen

daarentegen begon-



De jongste toestanden der vacuolen nen op te zwellen en zich zooveel mogelijk af te ron-den ; zooals men ziet, verbleekte de kleur van i lang-zamerhand (fig. lc), de tonoplast begon dus te sterven,daar hij permeabel werd voor kleurstoffen; eerst wasevenwel het uitwendig protoplasma gestorven, dat te-gen s aanlag, zooals ook in de teekening is aangeduid;nadat i eindelijk bijna geheel kleurloos was geworden,barstte zij plotseling. De 4 nog overgeblevene vacuo-len vergrootten zich zoo sterk, dat drie er van p, y en3 geheel vrij buiten het protoplasma kwamen te liggen;7 en <? barstten daarop, terwijl zij nog tamelijk donkergekleurd wraren, terwijl (3 zich sterk vergrootte even-als «; tegen deze laatste vacuole lag het overige pro-toplasma, dit stierf evenwel zeer spoedig, terwijl » en |3reeds tamelijk ontkleurd waren (fig. ld).

Kort na het? teekenen van fig. ld barstte p ; a nam nog steeds in om-vang toe (fig. Ie), maar nadat de kleur van deze va-cuole bijna geheel verloren was gegaan, barstte ookzij. Het zal iedereen duidelijk zijn, dat men hier nietmet een nieuwvorming van vacuolen te doen heeft;men zou dan ook zeker geen gekleurde, maar welkleurlooze vacuolen moeten zien optreden; daarom zijngekleurde cellen zoo uitstekend geschikt, om dit ver-schijnsel te bestudeeren. Nu wij gezien hebben, wat er gebeurt bij het uit-treden in water van den celinhoud van epidermiscellenvan Passiflora trifasciata, kunnen wij het bekende ver-schijnsel bij Yaucheria beter begrijpen, omdat daarvolkomen hetzelfde plaats heeft als bij Passiflora. Wan-neer men een gewone eeldraad van Vaucheria plas-molyseert, bemerkt men, dat in de cel een groote



De jongste toestanden der vacuolen — 58 — vacuole aanwezig is, die zich dan meestal in eenigekleinere splitst. Plasmolyseert men met een 10 al-peteroplossing gekleurd door eosine, dan sterft de bui-tenlaag van het protoplasma, en blijft daarbij meestalmet de chlorophylkorrels tegen den celwand liggen,terwijl de tonoplast zich in verschillende deelen heeftgesplitst, waardoor binnen in de cel een aantal kleur-looze bollen te midden van de roode oplossing te vin-den zijn. Ik geloof, dat het nu het beste zal zijn, wan-neer ik een van de gevallen, die ik gezien heb bij hetuittreden van den inhoud van een cel van Vaucheriain water, iets nader beschrijf. Een celdraad van Vau-cheria was gebracht in 30 uikeroplossing en daarnadoorgesneden; ik zag n u de vacuole gedeeltelijk naarbuiten gedreven en daarop zich een stuk nog in decel

afsnoeren; de groote vacuole veranderde verderniet, maar het protoplasma, dat er tegen aan lag, ver-toonde het bekende verschijnsel van celwandvorming,nadat de suikeroplossing was uitgewasschen. Keerenwij tot de afgesnoerde vacuole terug; deze had eentamelijk onregelmatige langwerpige gedaante, en hadook weer gedeeltelijk een kleine vacuole a afgesnoerd;er bleef evenwel nog een communicatie tusschen beideover. Zoodra ik nu de 30 uikeroplossing vervingdoor een suikeroplossing van een sterkte van 15 °/0>trad er dadelijk een verandering in; een gedeelte vande vacuole vereenigde zich met a, het andere gedeeltesnoerde zich zelfstandig af tot een tweede vacuole b,terwijl bovendien nog 5 kleinere vacuolen waren af-gesnoerd ; a had in 30 °/0 suikeroplossing een diametervan 36 mikr., in 15 uikeroplossing 49 mikr., b in



De jongste toestanden der vacuolen — 59 — de laatstgenoemde vloeistof 35 mikr., en de kleinevacuolen 5—10 mikr. Nu werd ook de 15 uiker-oplossing vervangen door water, dat roodgekleurd wasdoor middel van eosinc; 2 kleine vacuolen verdwenendadelijk, de 3 andere zwollen sterk op en barsttenspoedig. De diameter van a bereikte een grootte van67 mikr.; in de vorige phase was a bijna geheel in-gesloten geweest door protoplasma en chlorophylkor-rels, zoodat slechts op twee plekken de hyaline blaas,die zich daarbinnen bevond, duidelijk te zien was; nuevenwel schoof de vacuolewand voortdurend chlorophyl-korrels van zich af, zoodat de eene kant bijna geheeldoorschijnend was geworden. Het protoplasma omgafde vacuole nu zoodanig, dat zij zich niet geheel vrijkon uitzetten; dit had tengevolge, dat zij langzamer-

hand een uitstulping begon te vormen, die steedsgrooter en grooter werd, en volkomen doorschijnendwas op een rij chlorophylkorrels na, die er buitentegen aanlag; noemen wij deze vacuolea2. Na eenigentijd snoerde a2 zich van a af, en kwam zoo geheelvrij; de doorsnede van a was op dat oogenblik 73mikr., die van a2 60 mikr.; a2 nam nu voortdurendin omvang toe en barstte eindelijk op het oogenblik,dat zij een grootte van ongeveer 140 mikr. had be-reikt. Eenigzins anders gedroeg zich a; deze vergroottezich ook wel, maar toen zij een doorsnede had ge-kregen van 120 mikr., werd zij langzamerhand perme-abel voor de eosine en stierf eindelijk geheel te gelij-ker tijd met het omliggende protoplasma, zonder samente schrompelen; zij werd daarin waarschijnlijk ver-hinderd door protoplasma en chlorophylkorrels. De



De jongste toestanden der vacuolen — 60 — vacuole b, die in 15 °/0 suikeroplossing geheel omgevenwas geweest door chlorophylkorrels, begon in watereen kleinen hyalinen zoom te vertoonen, toen de ge-heele vacuole een doorsnede had van 42 mikr.; devacuole b schoof nu hoe langer hoe meer uit dechlorophylkorrels, totdat zij een diameter van 60 mikr.had bereikt, toen zich een vacuole b2 van haarbegon aftesnoeren. Toen b2 een doorsnede had gekre-gen van 58 mikr., maakte zij zich geheel vrij ensnoerde een kleine vacuole b3 af; e venzoo vormdezich een deel van b tot een vacuoletje b4; b, en b4barstten vrij snel, daarna ook b2. Nu kleurden zichhet protoplasma en de chlorophylkorrels rondom bdoor de eosine, maar de tonoplast b bleef nog onge-veer een uur leven, en barstte toen, maar schrompeldedaarbij niet

samen, hierin waarschijnlijk verhinderddoor het omringende doode protoplasma. Wanneermen nu nog eens de afbeelding van Sachs nauw-keurig beschouwt, dan zal men zien, dat ook daar hetverschijnsel volkomen zoo was, als het hier beschrevene:vacuolen eerst voor het oog verborgen door de chloro-phyl- en protoplasmamassa's, waardoor ze omringdwerden, zwellen in water op en worden zoodoendezichtbaar; nieuwvorming van vacuolen heeft evenwelniet plaats. Tot deze kategorie behooren ook de wortelharen vanHydroeharis Morsus Ranae; hoewel ik ze niet zelfonderzocht heb, kan men toch uit analogie met hetvoorgaande hier tot volkomen hetzelfde resultaat ko-men, dat namelijk ook hier geen nieuwe vacuolen op-treden, maar degene, die zichtbaar worden, afkomstig



De jongste toestanden der vacuolen — 61 — zijn van de groote vacuole in het wortelhaar. Eenvergelijking van Pfeffer's figuur T met mijne fig. la—ePlaat II, zal de overeenkomst van dit geval met datvan Passiflora nog beter illustreeren. § 4. OPZWELLEN VAN KERNEN ENTROPHOPLASTEN. . Het eenige geval, waarin werkelijk zoogenaamde va-cuolen ontstaan op plaatsen, waar zij niet aanwezig-waren, vindt plaats bij het brengen van kernen entrophoplasten in water. Het eerst stelde Hofmeist?r 2dit verschijnsel gelijk met dat, wat ik zooeven bij Vau-cheria beschreven heb, daarna deden ook Nageli enSchwendener 3 hetzelfde; deze gaven daarbij tevenseen zeer juiste afbeelding van het opzwellen van chlo-rophylkorrels in water. Schimper wees reeds in zijneerste verhandeling * op de onbestendigheid der amy-

loplasten; is een cel aangesneden, dan zwellen zij da-delijk in water op. Later 5 gaf hij eenige afbeeldin-gen, waar ook weer de overeenkomst schijnt te blijkenmet het opzwellen van vacuolen. Wij moeten nu bedenken, dat alle organen van hetprotoplasma water met een zekere kracht moeten aan-trekken, en wel met dezelfde kracht, waarmee het cel-vocht dit doet; deden zij dit niet, dan zou het cel-vocht hun gebonden water tot zich trekken totdat er 1  Pflanaenphysiologie. I. fig. 4, 2  Pflanzenzelle. pag. 369. 1 Das Mikroskop. pag. 550.4 Bot. Zeitg. 1880. N°. 52.8 Bot. Zeitg. 1883. PI. I. flg. 18, 19, 27 en 56.



De jongste toestanden der vacuolen — 62 — weer evenwicht was. Vervolgens hebben wij hier tedoen met organen, die omgeven zijn door een wand,of beter gezegd, wier buitenste lagen een eenigzinsdichtere consistentie hebben dan de inwendige. Schim -per heeft hier herhaalde malen op gewezen, wat amy-loplasten betreft, in zijn vroeger genoemde verhande-lingen ; van de kernen is het genoeg bekend, dat zijeen tamelijk hyaline bnitenlaag bezitten, waarvan menover het algemeen aanneemt, dat zij dichter is danhet inwendige. Denken wij ons nu, dat zulke organenaan den invloed van hun omgeving worden onttrok-ken, of ook zonder dat in staat gesteld water op tenemen, dan zullen zij noodzakelijk tot een zeker volu-men moeten aanzwellen. Zeer groot worden zij daarbijechter niet, dit kan dan ook niet anders, daar zij zooweinig wateraantrekkende stoffen bevatten. Laat ik een geval, dat

tot deze § behoort, beschrij-ven: het doet zich voor bij Tradescantia undata. Eénvan de meeldraden is daar met haren bezet, die aande basis paars en van boven geel gekleurd zijn. Bijmikroskopisch onderzoek blijken de onderste cellen eenpaarse vacuole te bevatten, en daar rondom enkelegele bollen, die het uiterlijk van vacuolen hebben, endan ook in water gebracht opzwellen en barsten,waarbij men den inhoud naar buiten ziet treden. Debovenste cellen bevatten op het eerste gezicht nietsdan zulke gele lichamen; bij plasmolyse blijkt even-wel, dat in de cellen aan den top een ongekleurdevacuole voorkomt, geheel omgeven door gele bollen.Tusschen de onderste en bovenste cellen vindt menalle mogelijke overgangen. Bij de plasmolyse ziet men



De jongste toestanden der vacuolen — 63 — ook dat de gele lichamen ineenschrompelen, en daar-uit blijkt reeds, dat men geen normale vacuolen voorzich heeft. Het verschijnsel wordt dan ook door deontwikkelingsgeschiedenis opgehelderd; in zeer jongeharen ziet men een aantal ongekleurde trophoplasten,die in iets ouderen toestand zijn overgegaan in gelechromoplasten. Wanneer de bloem zich opent, wor-den deze gedesorganiseerd en vertoonen zich als gelevacuolen; dit duurt evenwel niet lang, want een halvendag later zijn zij reeds geheel ineengeschrompeld, ter-wijl de werkelijke vacuolen nog in leven zijn. Menheeft hier dus een stervensverschijnsel voor zich, datin het normale leven nooit voorkomt; evenzoo is hetook met het opzwellen van kernen en chlorophylkor-rels; in een goed levende cel wordt dit niet waarge-nomen. Wat moeten wij dus voortaan vacuolen noemen?Het komt

mij voor, dat men dezen naam in hetvervolg alleen mag toepassen op de physiologischeorganen, omgeven door een tonoplast, die in de nor-male cel aanwezig zijn en door deeling uit de vacuolein de eicel ontstaan zijn. De bollen met vloeistof ge-vuld, die optreden bij de desorganisatie van kernenen trophoplasten, en in het normale leven van dezeorganen niet voorkomen, maar pas bij hunnen doodzichtbaar worden, zou men dan kunnen bestempelenmet den naam „pathologische vacuolen." § 5. CONCLUSIE. Vatten wij de uitkomsten van dit Hoofdstuk inkorte woorden samen:



De jongste toestanden der vacuolen — 64 — 1.    Vacuolen kunnen niet ontstaan uit protoplasma;waar men dit tot nog toe meende waar te nemen,had men te doen met een opzwellen van reeds be-staande vacuolen. 2.    Het opzwellen van kernen en trophoplasten iseen pathologisch verschijnsel, dat in niet het minsteverband staat met het optreden van normale vacuolen.



De jongste toestanden der vacuolen HOOFDSTUK IV. HET VOORKOMEN VAN MEER DAN ÉÉN VACUOLE INEEN CEL ADVENTIEVE VACUOLEN. § 1. INLEIDING. Op het oogenblik heerscht tamelijk algemeen deovertuiging, dat volwassen cellen slechts een enkelevacuole bevatten. Wel zijn enkele malen verschijn-selen waargenomen, die met deze meening niet inovereenstemming waren, maar deze werden öf verkeerdverklaard, öf voor uitzonderingen aangezien. Nageli 'beschreef cellen van een bloemblad van Tulipa Gess-neriana, die een gekleurde vacuole bevatten, dieslechts de helft van de ruimte der cel innam; bijplasmolyse bleek evenwel, dat het wandstandig proto-plasma overal tegen den wand aanlag. Nageli spreektdan ook van de aanwezigheid van een ongekleurde 1 Nageli und Cramer, Pflanzenphysiologische Untersuchungen. 1855.Tafel II. fig. 1, 2.



De jongste toestanden der vacuolen — 66 — blaas; hij beweert echter, dat deze in het gekleurdecelvocht ontstaan en zich dan met een neerslagmem-braan omgeven zou. Hildebrand • beschrijft ook drie gevallen, die m. i.voor hei voorkomen" van meer dan een vacuole involwassen cellen pleiten. Vooreerst nam hij waar2,dat de buitenste cellen van de bloembladeren vanStrelitzia Reginae hun kleur te danken hebben aaneen aantal blauwe bollen; deze zouden in het kleur-looze celvocht zweven en hoofdzakelijk in hun bui-tenste lagen de kleurstof bevatten. Zooals wij strakszullen zien, heeft Schimper aangetoond, dat wij hiermet blauwe vaeuolen te doen hebben. Bij Tillandsiaamoena vond Hildebrand 3 de toppen der bloemdek-slippen gekleurd door blauwe kogels, waarvan elke celer gewoonlijk één, soms meer bevatte; hun kleurwas nu eens lichter, dan weer donkerder.

Hildebrandmeende, dat het soliede kogels waren, die in het cel-vocht lagen, maar daar bij behandeling met alcoholde kleur ook overging op het ongekleurde deel vande cel, komt het mij zeer waarschijnlijk voor, dathier een kleine blauwe en een of meer grootere onge-kleurde vaeuolen aanwezig zijn. De onderzoekingenvan Schimper bevestigen dit vermoeden. Eindelijk zagHildebrand 4, dat de gele kleur van de bloemkroon ende meeldraden van verschillende Acaciasoorten ver- 1 Anat. Unterg. über die Farben dor Blüthen. Pringsh. Jahrb. f. wiss.Bot. Bd. III. pag. 61.1 1. c. Taf. IV. flg. 1. 3  1. c. Taf. IV. flg. 2. 4  1. c. Taf. IV. tig. 8.



De jongste toestanden der vacuolen — 67 — oorzaakt werd door een gele, vloeibare massa, dieongeveer de helft van de cel innam en door een zeerscherpe lijn gescheiden werd van het ongekleurdegedeelte. Bij behandeling met alcohol of kali nam ookhet ongekleurde deel van de cel een gele kleur aan;hier komen dus waarschijnlijk ook weer twee vacuolenin elke cel voor, een gele en een ongekleurde. Schimper ' deelt het volgende mede over de blauwekogels, die Hildebrand bij Bilbergia (Tillandsia) amoenazag: „Unversehrte Zeilen dieser Pflanze besitzen einenwandstandigen Plasmakörper, der den blaugefarbtenSaftraum umgiebt; erst bei begin nendem Absterben,in Folge der Praparation oder in welkenden Blüthen,finden, wie ich es auch in anderen Fallen haufigbeobachtet habe, Veranderungen in der G-estalt desPlasmakörpers statt, in Folge welcher neue Vacuolenauftreten und der

bisher allein vorhandene Saftraumentsprechend an Grösze abnimmt, und nicht seltendurch Plasmawande getheilt wird. Der Farbstoff, derdurch das Plasma nicht zu diffundiren vermag, bleibtin der ursprünglichen reducirten Vacuole, resp. denTheilungsproducten derselben, wahrend die neu auf-tretenden Yacuolen nur farblosen Saft enthalten." Wijzullen later zien, dat die ongekleurde vacuolen vroegerook aanwezig waren. Van de blauwe kogels van Stre-litzia Reginae deelt Schimper de ontwikkelingsgeschie-denis mede; de jonge witte bloemdekbladeren bevatteneen netvormigen protoplast, waarvan de holten gevuld ' Ueber die Entwickelung der Chlorophyllkörner und Farbkörper.Bot. Zeitg. 1883. pag. 127. 5*



De jongste toestanden der vacuolen — 68 — zijn met een kleurloos celvocht. Later neemt dit eenroode, en daarop een steeds donkerder wordende blauwekleur aan, waardoor in volwassen cellen een grootaantal blauwe vacuolen aanwezig zijn. Het was mij niet mogelijk, Strelitzia Reginae ofBilbergia amoena te onderzoeken, en de andere soortenvan dit geslacht vertoonen het verschijnsel niet. Uithetgeen ik bij andere planten zag, volgt evenwel tochmet zekerheid, dat die kleurlooze vacuolen reeds vroe-ger aanwezig waren en zich bij het sterven van decel slechts vergroot hebben, doordien zij hierin nietmeer verhinderd werden door de groote vacuole, waar-van de turgor voortdurend afnam. § 2. HET VOORKOMEN VAN VEESCHILLENDE ONGE-KLEURDE VACUOLEN IN DEZELFDE CEL. Het kan voorkomen, dat volwassen cellen meer daneen

ongekleurde vacuole bevatten; het is natuurlijk,dat dit verschijnsel lang niet zoo opvallend is, alswanneer verschillend gekleurde vacuolen aanwezig zijn ;ik wijt het dan ook daaraan, dat ik het slechts inenkele gevallen heb kunnen waarnemen. Wanneer men een blad van Funaria hygrometricabeschouwt, zal men zien, dat de meeste cellen 2 of 3vacuolen bezitten, die gescheiden zijn door protoplas-mawanden. Evenzoo zag ik, dat enkele parenchym-cellen van een blad van Blechnum brasiliense meerdan een vacuole bevatten. Zeer geschikte voorwerpen, om dit verschijnsel te



De jongste toestanden der vacuolen — 69 — zien, zijn de haren in den knop van verschillendesoorten van Rhododendrum. De jongste toestandenvertoonen ons een zeer groot aantal vacuolen vanallerlei grootte, zoodat zij bij een haar, dat van deepidermis af 17 mikr. lang was, een doorsnede had-den, die wisselde van 0,5 tot 7 mikr. In ouderecellen ziet men meestal 2—3 groote vacuolen en eengroot aantal kleinere; dat deze zich door deeling ge-vormd hebben, is ons reeds in Hoofdstuk II geble-ken. De groote vacuolen vloeien nu eindelijk tot ééngroote ineen; en daar rondomheen liggen dan grootehoeveelheden kleinere. In een haar, dat een diktehad van 13 mikr., lagen er omtrent 60 kleine, dieeen gemiddelde doorsnede hadden van 0,5—2 mikr.Bij plasmolyse van ditzelfde haar met 4 alpeter-oplossing, kon men op die plaatsen, waar het proto-plasma

zich had opgehoopt tegen den tonoplast, dekleine vacuolen zeer duidelijk als bolletjes in het kor-relig protoplasma zien liggen. Na het vervangen vande 4 0oor een 10 alpeteroplossing, stierf hetprotoplasma, maar zoowel de groote als de kleine va-cuolen bleven in leven. In volwassen haren, die eendikte van ongeveer 20 mikr. hebben, liggen veel min-der kleine vacuolen, maar zij zijn daarentegen ookgrooter; waarschijnlijk ontstonden zij dus door ge-deeltelijke ineensmelting van de kleine vacuolen in dejonge haren. Zoo zag ik er b. v. 26 in een volwassenhaar; terwijl de diameter van enkele niet meer be-droeg dan 2 mikr., hadden de meeste een doorsnedevan 5—8 mikr. Wat de kleine vacuolen hier zoo bij-zonder duidelijk maakt, is hun sterk lichtbrekend ver-



De jongste toestanden der vacuolen — 70 — mogen, waardoor zij zich zeer kennelijk onderscheidenvan de groote vacuole. Ook de internodiaalcellen van Nitella en Chara be-vatten, zooals ik in het vorige hoofdstuk heb trachtenaan te toon en, nevens de groote nog een aantal kleinevacuolen, die door het stroomend protoplasma wordenmeegevoerd, bij het openen van de cel in groot aantalnaar buiten komen, en in water gebracht sterk involumen toenemen. Een paar andere gevallen van het aanwezig zijnvan meerdere ongekleurde vacuolen in dezelfde celzullen meer in hun verband in § 6 worden besproken. § 3. aEKLEURDE EN ONGEKLEURDE VACUOLENIN DEZELFDE CEL. Wanneer men de roodgekleurde cellen der bloem-bladeren van Camellia japonica onder het mikroskoopbrengt, zal men waarnemen, dat de roode vacuole nietde geheele celholte

vult, maar op verschillende plaatsen— meestal in de hoeken der cel — nog ongekleurderuimten zijn overgebleven. Wanneer men nu plasmoly-seert, bemerkt men, dat deze ruimten zich nog binnenhet wandstandig protoplasma bevinden, en dus, wanneerhet protoplasma zich terugtrekt van den celwand, ookde ongekleurde holten worden meegenomen. Men neemtdan waar, dat men te doen heeft met bolvormige licha-men, die bij verwarming barsten, meestal pas na degroote vacuole. Plasmolyseert men met een 10 al-peteroplossing, dan sterft het wandstandig protoplasmaen de kern, maar de ongekleurde bollen blijven in



De jongste toestanden der vacuolen __ 71 .__, leven; bij uitwasschen met water zwellen zij op enbarsten eindelijk. Uit de hiergenoemde kenmerkenblijkt, dat die ongekleurde holten niets zijn dan vacuo-len, omgeven door een eigen wand, die in elke cel tengetale van een of meer aanwezig zijn. Wij zullenspoedig zien, dat een aantal planten dergelijke ver-schijnselen vertoonen. Het zal dus van nut zijn, dekleine vacuolen, die naast de groote in een cel aan-wezig zijn, een naam te geven; ik zal daarvoor dennaam „adventieve vacuolen" gebruiken, daar zij inde meeste gevallen een bijkomend bestanddeel van decel zijn naast de groote vacuole. Wanneer men meerhet oog heeft op den vacuolewand, kan men van „ad-ventieve tonoplasten" spreken. Keeren wij thans nogeens tot Camellia terug; in fig. 7 Plaat II zijn 4cellen van de epidermis van een bloemblad

afgebeeld;zooals men ziet, heeft de bovenste cel 2 adventievevacuolen, de daaropvolgende rechts 1 en de tweeandere ieder 4. In fig. 8 is een geplasmolyseerde celgeteekend; de cel was gebracht in een 7 alpeter-oplossing, die gekleurd was met eosine. De roode stip-peling stelt hier de ingedrongen eosine voor; menziet de gecontraheerde groote vacuole, waar aan tweekanten het protoplasma in een tamelijk dichte laagtegen aan ligt. Aan de bovenzijde ziet men twee vrijgroote adventieve vacuolen; de twee andere, die inwerkelijkheid ook ongekleurd zijn, liggen boven op deroode vacuole, en zijn daardoor schijnbaar eenigzinsrose van kleur. Om de adventieve vacuolen geheel teisoleeren, maakt men het beste gebruik van oplossingenvan azijnzure natron. Zoo zag ik bij een praeparaat,



De jongste toestanden der vacuolen - 72 - dat 24 uur in een 8 0plossing gekleurd door eosinehad gelegen, het protoplasma gestorven, maar de nor-male en adventieve tonoplasten nog in leven; delaatste waren of geheel of gedeeltelijk uit het doodeprotoplasma getreden, zoodat sommige geheel vrij inde cel lagen. De epidermis van de bloemkroon der paarse Primulasinensis heeft celwanden, waarvanuit lijsten naar hetinwendige van de cel gaan, zooals men dat zoo dik-wijls bij een bloembladepidermis ziet. Daardoor is deinhoud niet zoo duidelijk te onderscheiden als bij Ca-mellia; toch ziet men dikwijls tusschen die lijstenongekleurde adventieve vacuolen, naast de paarse nor-male. Bij plasmolyse wordt het verschijnsel nog veelduidelijker; men kan ook nu weer het wandstandigprotoplasma dooden, en de tonoplasten daarbij in levenhouden, waarbij zij dikwijls,

vooral bij een zachtedrukking op het dekglas uitgeoefend, naar buitentreden; bij toevoeging van water vergrooten zij zichen barsten. De epidermiscellen der bloembladeren van ImpatiensSultani bevatten ook naast de groote roode vacuoleeen aantal kleine ongekleurde, zooals op Plaat II infig. 2 is afgebeeld; zooals men ziet, lag in een hoekvan de cel een groote hoeveelheid protoplasma, terwijlin 3 andere hoeken adventieve vacuolen aanwezig wa-ren. Bij plasmolyse bleken deze laatste veel kleiner tezijn dan bij Camellia, zoodat zij zich bij die bewer-king slechts zeer zelden geheel ongekleurd voordoen. De donkerroode meeldraden van Callistemon lanceo-latum bestaan uit zeer langgerekte cellen, die een



De jongste toestanden der vacuolen — 73 — roode normale vacuole bevatten, en bovendien nog eenof meer ongekleurde adventieve; deze liggen hiermeestal niet in de hoeken, maar verspreid door degeheele cel, zoodat zij dan ook dikwijls lichtgekleurdschijnen, wanneer zij niet de dikte van de cel berei-ken ; bij plasmolyse blijkt evenwel, dat ook deze schijn-baar lichtrose vacuolen kleurloos zijn. In fig. 4 PI. IIis een dergelijke cel afgebeeld; met ziet twee geheelongekleurde adventieve vacuolen en 4 andere, die licht-rood schijnen te zijn. Ook de cellen der paarse meel-draden van Mimosa pudica blijken, behalve de grootevacuole, nog een aantal kleinere kleurlooze te be-vatten. Zeer fraaie adventieve kleurlooze vacuolen komenvoor in de roode haren op de epidermis der bladerenvan Campylobotrys refulgens. Papaver Argemone heeftin de uitstekende

hoeken van sommige bloembladepi-dermiscellen zeer kleine adventieve vacuolen; deze zijnduidelijker te zien, wanneer men plasmolyseert. Het-zelfde kan gezegd worden van de bloemkroon vanDicentra formosa en Fumaria officinalis. Zeer duide-lijk zijn de adventieve vacuolen in de hoeken derepidermiscellen van de kroonbladeren van Malva syl-vestris. De overige gevallen, waarin ik nog kleurlooze ad-ventieve vacuolen zag, zijn de roode cellen van devrouwelijke bloemen van Larix europaea, en van debloemkroon van Dianthus barbatus, Anemone Hepatica,Lopezia miniata en Correa speciosa, en de blauwecellen van het bloemdek van Scilla bifolia en van debloemkroon van Lupinus polyphyllus en Campanula



De jongste toestanden der vacuolen — 74 — Trachelium. Bij de laatstgenoemde plant zijn zij bui-tengewoon klein, maar toch meestal ten getale vaneen of meer in elke cel aanwezig. In tegenstelling met de tot nu toe genoemde planten,waar de adventieve vacuolen zeer klein zijn, vond ikbij de bloembladeren van Cercis Siliquastrum en Robiniahispida in elke cel twee vacuolen, een roode en eenkleurlooze, waarvan ieder ongeveer de grootte hadvan de helft der cel; dit wisselde echter nog al af,zoodat nu eens de roode en dan weer de ongekleurdevacuole grooter was. Bij Cercis gelukte het mij doorplasmolyse met een 10 °/0 salpeteroplossing en daarop-volgend uitwasschen met water, de aanwezigheid vaneen levenden tonoplast bij beide vacuolen aan te toonen,terwijl het protoplasma reeds dood was. WanneerHildebrand bij de meeldraden van Acacia en Nagelibij de

bloemdekbladeren van Tulipa Gessneriana eennormaal verschijnsel voor zich hadden, dan heeft menbij deze twee planten met hetzelfde geval te doen. De bloemen van Glycine sinensis zijn, zooals bekendis, op sommige plekken donkerder gekleurd dan opandere. Onderzoekt men nu de lichtblauwe gedeelten,dan vindt men cellen, die meestal een kleurlooze eneen of meer lichtblauwe vacuolen bevatten, die \ tot\ van de celholte innemen. De donkere plekken daar-entegen bezitten een kleurlooze of een lichtblauwegroote vacuole, en daarnaast een aantal kleinere, diezoo donker gekleurd zijn, dat de kleurstof dikwijlsuitgekristalliseerd is in kristalgroepen, die in vorm ge-lijken op de hoorntjes van het hypochlorine. ?usschendeze beide uitersten vindt men nu alle mogelijke over-



De jongste toestanden der vacuolen — 75 — gangen, zoodat sommige cellen drie soorten van vacuo-len kunnen bezitten; evenzoo kan men van de ver-schillende vacuolen een onafgebroken reeks vormen,die begint met ongekleurde en eindigt met donker-blauwe vacuolen. Plasm slyseert men met een 10 °/0salpeteroplossing, dan sterft het wandstandig proto-plasma, terwijl de verschillende tonoplasten in levenblijven; bij daaropvolgende verwarming barsten zijzonder regelmatige volgorde. Het is wel mogelijk, datdeze vacuolen in staat zijn, gedurende het leven vangrootte te veranderen, en dat zoodoende een kleinedonkerblauwe vacuole zich zoover kan vergrooten, datzij lichtblauw van kleur wordt. Kunnen zij misschienop deze wijze de kleur der bloemen regelen? Tot nogtoe staat het bij Glycine waargenomen geval op zichzelf; het is echter niet onmogelijk, dat

er later meerplanten gevonden worden, die hetzelfde verschijnselvertoonen. § 4. LANGZAAM STERVEN VAN DENTACUOLENWAND. Het cel vocht van de adventieve vacuolen moet na-tuurlijk isotonisch zijn met dat van de groote ge-kleurde vacuole; immers ware dit niet het geval,maar had het eene een sterker wateraantrekkendekracht dan het andere, dan zou het juist zoolang aande andere water onttrekken, totdat beide oplossingenweer volkomen isotonisch waren. De twee vloeistof-fen moeten elkaar dus juist in evenwicht houden;wordt dit verbroken, doordien één vacuole een hoe-



De jongste toestanden der vacuolen — 76 — veelheid nieuwe inhoudsstoffen krijgt, dan zal het zichtoch dadelijk weer moeten herstellen. Het is zeerwaarschijnlijk, dat wij hier met een voortdurend schom-melend evenwicht te doen hebben; ik heb er reeds opgewezen, dat dit misschien bij de bloembladeren vanGlycine sinensis zoo is, maar nog duidelijker blijkthet, wanneer men let op de verschillende grootte, diede adventieve vacuolen bij één plant kunnen hebbenin verschillende ontwikkelingstoestanden; ik wees daarreeds op bij de haren in den knop van Rhododendrum,maar ook in andere gevallen nam ik het waar. Zoohebben b. v. de adventieve vacuolen in de bloemblad-cellen van Camellia japonica gewoonlijk een doorsnedevan 5—6 mikr., een enkele maal zelfs 8 mikr.; daar-entegen zag ik in jonge toestanden gewoonlijk veelgrootere adventieve vacuolen, zoodat hunne

doorsnedein een bloem, die juist bezig was zich te openen, ge-woonlijk 8—10 mikr. bedroeg en enkele malen zelfstot 20 mikr. kon stijgen. Dus wordt de inhoud vande groote vacuole later meer geconcentreerd, en daar-door de adventieve vacuole kleiner, of omgekeerd deadventieve vacuole verliest inhoudsstoffen. Stellen wij ons nu voor, dat de groote vacuole water-aantrekkende stoffen verliest, dan zullen zich de adven-tieve vacuolen moeten vergrooten. Een dergelijk ver-schijnsel heb ik nu herhaalde malen gezien bij hetlangzaam sterven der tonoplasten; het beste middel, omdit te bewerken, is, de cellen eenvoudig in water teleggen. Het blijkt dan, dat de tonoplast van de grootevacuole dikwijls sneller sterft dan de adventieve tono-plasten. Somtijds echter keert later de verhouding om,



De jongste toestanden der vacuolen — 77 — de adventieve vacuolewand sterft sneller en de grootevacuole neemt weer in omvang toe ten koste van deadventieve. De tonoplasten worden hier, evenals altijd,eerst permeabel voor stoffen, die gemakkelijk diffun-deeren, en het allerlaatst voor kleurstoffen. De grootevacuole blijft dan ook tamelijk lang haar kleur behou-den, totdat zij op het laatst voortdurend flauwer vantint wordt, en eindelijk, zoodra zij geheel kleurloos isgeworden, ineenschrompelt en sterft. De turgor van decellen, die in water liggen moet dus voortdurend afne-men, en wij zullen dan ook in een paar gevallendaarvoor bewijzen aanhalen. Ik zal thans overgaantot het bespreken van de planten, waar ik het hierbo-ven genoemde verschijnsel heb gezien. Bij Impatiens Sultani vergrooten de adventieve vacu-olen zich langzamerhand, wanneer een bloemblad

inwater ligt; pas van de plant genomen, hebben zij eendoorsnede van 4—6 mikr., na twee dagen in waterte hebben gelegen, is deze reeds gestegen tot 8—12mikr., na 5 dagen is de diameter geworden 20—-30mikr., en na 6 dagen nemen zij reeds de helft van decelholte in. Het verschil is b. v. zeer merkbaar infig. 2 en 3 op Plaat II; de eerste cel toont het nor-male verschijnsel, de tweede was genomen van eenbloemblad, dat vijf dagen in water had gelegen; menziet hier reeds drie zeer groote adventieve vacuolen.De turgor is niet zeer gemakkelijk te meten, daar decellen zich niet gelijk gedragen. Er bleek evenweltoch, dat dadelijk van de plant genomen epidermis-cellen isotonisch zijn met 0,11—0,12 aeq. salpeter,terwijl de wateraantrekkende kracht van cellen, die 7



De jongste toestanden der vacuolen — 78 — dagen in water hadden gelegen en op het punt warente sterven, gelijk stond met 0,07—0,08 aeq. KN03. Evenals bij Impatiens vergrootten zich, in waterliggende, ook de adventieve vacuolen van bloemblad-cellen van Primula smensis en Campanula Trachelium,maar bijzonder duidelijk was het verschijnsel waar tenemen bij de epidermiscellen van bloembladeren vanCamellia japonica. Terwijl de adventieve vacuolenhier gewoonlijk een grootte hebben van 5—6 mikr.,bedroeg de doorsnede bij cellen, die 14 dagen in waterhadden gelegen, 20—40 mikr. Eén cel, die 14 dagenin water lag, had 2 adventieve vacuolen; de daarop-volgende 2 dagen vergrootten deze zich nog voortdu-rend, maar daarna begon hun volumen weer af tenemen, totdat 2 dagen daarna de cel geheel gestorvenwas. In fig. 9a—b, PI. II heb ik een cel uit

eenbloemblad van Camellia geteekend, dat 9 dagen inwater had gelegen; op het oogenblik der waarneminglag de cel in een 2| uikeroplossing, gekleurd meteosine. Men ziet een groote vacuole v, die haar kleur-stof reeds gedeeltelijk heeft verloren, en 3 adventievevacuolen; protoplasma en kern zijn gestorven en heb-ben zich daarbij door de eosine rood gekleurd. Menmerkt verder op, dat er plasmolyse heeft plaats gehad,en dat de eosine op twee plaatsen in de cel is ge-drongen, zooals hier door roode stippen is aangeduid.De turgor van deze cel was dus sterk verminderd,want een normale cel vertoont nog geen plasmolysein 5 uikeroplossing. Nadat fig. 9a geteekend was,werd de cel weer in water gebracht en 2 uur daarnaweer in de 2| uikeroplossing met eosine onderzocht



De jongste toestanden der vacuolen — 79 — (fig. 9b). De groote vacuole was bijna geheel ontkleurden daarbij veel kleiner geworden; de bovenste adven-tieve vacuole was ongeveer even groot gebleven, ter-wijl degene, die tegen het protoplasma lag, van vormgeheel was veranderd, waardoor omtrent de grootteniets was uit te maken; de onderste adventieve vacuolewas daarentegen aanzienlijk in omvang toegenomen,zoodat haar diameter 2{ maal grooter was geworden.Verder blijkt uit de figuren nog, dat de plasmolysesterker was geworden, hetgeen ook noodzakelijk volgt,uit hetgeen in het begin van deze § werd opgemerkt.Van andere middelen, om een cel zeer langzaam tedoen sterven, gebruikte ik zeer verdund zoutzuur; deconcentratie was zoo gering, dat lakmoes er zich nognauwelijks mee roodkleurde. Op deze wijze kreeg ikmeestal geen resultaat,

waarschijnlijk omdat beidesoorten van vacuolen even snel stierven. Slechts een-maal mocht het mij gelukken, in 2 uur een geringevergrooting van de adventieve vacuolen te veroorzaken ;hun diameter was ongeveer 1{ maal grooter geworden.Daarna bleven zij nog 3 uur denzelfden vorm behou-den, waarna de geheele cel stierf. § 5. OPTREDEN VAN VACUOLEN, DIE EERSTONZICHTBAAR WAREN. Ik wensch deze § te beginnen met de beschrijvingvan een verschijnsel, dat ik bij de epidermis van deonderzijde der bladeren van Tradescantia discolorwaarnam, en in fig. lOa-c heb afgebeeld. De cel fig. 10a



De jongste toestanden der vacuolen — 80 — had 2 uur gelegen in 4 alpeteroplossing, gekleurdmet eosine; men ziet, dat de vacuole (in werkelijkheidpaars, maar hier grijs voorgesteld) zich in 3 groote en6 kleinere had verdeeld, en dat de buitenlaag vanhet protoplasma niet overal tegen den vacuolenwandaanlag, maar een tamelijk groote ruimte tusschenbeide aanwezig was; in deze ruimte drong het eosine,hier weer door roode stippen aangeduid, niet door.Nu werd het praeparaat zacht onder het mikroskoopverwarmd; daarbij vloeiden de 3 groote en 4 vande kleine vacuolen ineen, terwijl de twee anderetegen de buitenlaag van het protoplasma kwamen teliggen (fig. 10b). Bij verder voortgezette verwarmingstierf het protoplasma en kleurde zich donkerrooddoor absorbtie van eosine, maar nu bleek ook, dat dekleurlooze ruimte, tot nog toe door de buitenlaagomgeven, een vacuole

bevatte, die nu vrij kwam teliggen naast de gekleurde (fig. 10c). Na eenigen tijdvloeiden de ongekleurde en de paarse vacuolen ineen,en de daardoor ontstane vacuole had den vorm, aan-gegeven door de zwarte stippellijn. Van nu af begondeze vacuole, voortdurend in 4 alpeteroplossingliggende, zich te vergrooten, totdat zij bijna de geheeleruimte van de cel innam; toen ontkleurde zij lang-zamerhand en schrompelde samen. De verklaring vanhet geheele verschijnsel, dat ik hier beschreven heb,zal ik later geven. Gewoonlijk ziet men bij plasmolyse van Tradescantiade buitenlaag niet geheel tegen den tonoplast liggen,maar dikwijls is daartusschen nog een tamelijke ruimteover; dit is zeer natuurlijk, daar het korrelig proto-



De jongste toestanden der vacuolen — 81 — plasma toch ook een plaats moet vinden. Wanneermen nu echter het praeparaat langer in de plasmoly-seerende oplossing laat liggen, ziet men soms deruimte tusschen buitenlaag en vacuolewand grooterworden; hetzelfde resultaat verkrijgt men bij verwar-ming of uitwasschen. Worden nu deze beide laatstebewerkingen verder voortgezet, dan kan men verschil-lende zaken zien gebeuren: 1°. Zooals hierboven be-schreven is, het protoplasma sterft, en men ziet naastde gewone een adventieve vacuole liggen. 2°. Debuitenlaag barst, en de geheele ruimte wordt opgevuldmet water of met de plasmolyseerende oplossing;eenigen tijd daarna barst ook de vacuole. 3°. De ge-wone tonoplast barst, en de buitenlaag omgeeft dusnu het celvocht; eenigen tijd daarna barst ook deze.Het laatste geval is zeker het meest belangrijke,

daarhet ons in staat stelt, de buitenlaag te isoleeren endeze als afzonderlijk orgaan van het protoplasma teleeren kennen; het komt vooral voor, wanneer meneen oplossing van azijnzure natron gebruikt, om teplasmolyseeren. Ik zal het door een voorbeeld naderillustreeren: Een cel had 48 uur in 8 °/0 C2 H3 O2 Na-oplossing gelegen, daarbij had de protoplast zichin tweeën gedeeld; het eene deel was een kleinevacuole, omringd door protoplasma, het andere de ge-heele verdere vacuole, op eenigen afstand omgeven doorde buitenlaag; die vacuole was evenwel in één grooteen zes kleinere gedeeld. Nu werd met water uitge-wasschen, waarop de kleine vacuole, die afzonderlijklag, barstte, en de verschillende gekleurde vacuolenineenvloeiden. Eenigen tijd daarna barstte de tonoplast.



De jongste toestanden der vacuolen — 82 — zoodat de buitenlaag nu dienst deed als vacuolewand;daarbij absorbeerden het protoplasma en de kern oogen-blikkelijk het gekleurde cel vocht, zoodat het geheeleprotoplasma gestorven was met uitzondering van debuitenlaag; deze leefde nog, zooals bleek uit het nietdoorlaten van de kleurstof. Na ongeveer 10 minutenin dezen toestand te zijn gebleven, barstte nu ook debuitenlaag, en het geheel schrompelde samen. Wijhebben hier dus juist het omgekeerde, van hetgeen deVries zag; terwijl bij hem eerst de buitenlaag stierfen toen de vacuolewand, barstte hier eerst de tono-plast en pas daarna de buitenlaag. Een enkele maalging het sterven van den vacuolewand zeer langzaam,waarbij dan de kleurstof diffundeerde naar de ruimtetusschen tonoplast en buitenlaag. Al deze verschijnselen zijn nu te verklaren uit eenlangzaam sterven

van den vaeuolewand. De ruimtetusschen tonoplast en buitenlaag zal in het normaleleven natuurlijk een stof moeten bevatten, die isoto-nisch is met het cel vocht; plasmolyseert men nu, danzal deze ruimte dus kleiner moeten worden. Het te-gendeel gebeurt echter, zij vergroot zich na eenigentijd weer; dit is niet anders te verklaren, dan dooraan te nemen, dat er meer wateraantrekkende stoffenin die ruimte komen. Deze zouden afkomstig kunnenzijn uit de plasmolyseerende oplossing, maar daar sui-keroplossingen dezelfde resultaten geven als salpeter,zal men deze mogelijkheid wel mogen uitsluiten. Erblijft dus over, dat de wateraantrekkende stoffen af-komstig zijn uit het celvocht, m. a. w. dat de vacuo-lewand eerder sterft dan de buitenlaag; dit komt



De jongste toestanden der vacuolen — 83 — overeen, met hetgeen hierboven gezegd is. Blijft dezeverhouding ook bij uitwasschen met water of verwar-men stand houden, dan zal geval N°. 3 optreden.Wanneer door de plotselinge inwerking van water ofwarmte de buitenlaag toch nog eerder sterft, dan zalmen geval N°. 1 of 2 zien intreden, en wel het eerste,wanneer tusschen buitenlaag en tonoplast nog kleineadventieve vacuolen aanwezig waren, die bij de ver-warming of het uitwasschen in leven blijven, en 2wanneer deze dadelijk barsten, of geheel afwezigwaren. Dergelijke vacuolen kunnen zeer goed zooklein zijn, dat men ze in het normale leven niet ziet,of wel geheel platgedrukt tusschen tonoplast en bui-tenlaag. In elk geval blijkt uit fig. 10a—c, dat menze ook dan nog zichtbaar kan maken. Meestal bar-sten buitenlaag en vacuolewand tegelijkertijd, en danis natuurlijk

omtrent de aanwezigheid van adventievevacuolen niets te besluiten, al treden ook de verdereverschijnselen, die men bij Tradescantia ziet, bij andereplanten op. De cellen, waar ik een dergelijke ver-grooting van de ruimte tusschen tonoplast en buiten-laag waarnam, zonder dat het mij mogelijk was, ietste zien van adventieve vacuolen, waren de gekleurdecellen der bladeren van Cissus discolor, Echeveriametallica, Rheum raponticum en Passiflora trifasciata.Een blauwe hyacinth gedroeg zich bij plasmolyseevenals Tradescantia, maar daar was de aanwezigheidvan adventieve vacuolen te constateeren door de ver-grooting, die zij in water ondergaan, zoodat een celuit een bloemdek, dat 8 dagen in water had gelegen,een groote blauwe vacuole bevatte, die een diameter 6*



De jongste toestanden der vacuolen — 84 — had van 100 mikr., en twee ongekleurde adventievevacuolen, de eene met een doorsnede van 20 mikr.,de andere van 30 mikr. Bij Tradescantia mocht hetmij nooit gelukken, de vergrooting der adventieve va-cuolen bij langzaam sterven van de cel te zien; waar-schijnlijk sterven zij dus hier te gelijk met de grootevacuole. Daarentegen zag ik bij de haren op de epidermisder bladeren van Gynura aurantiaca, verschillendesoorten van Coleus en Begonia Rex, hoewel daar innormale cellen ook slechts een enkele vacuole te zienis, na plasmolyse en verwarmen of uitwasschen, ofwel na langdurige plasmolyse verschillende adventievevacuolen. Zoo vertoonde een cel van een haar vanBegonia Rex, dat 20 uur in 7% KN03 oplossinglag, een groote roode vacuole en 4 kleinere onge-kleurde, terwijl het protoplasma gestorven was. Het

komt mij nu voor, dat Bilbergia amoena ookadventieve vacuolen heeft, die zoo klein zijn, dat menze gewoonlijk niet ziet, zooals Schimper dat beschrijft,en dat pas bij sterven van de cel deze zich zoodanigvergrooten, dat zij zichtbaar worden en zoodoende zoo-wel door Hildebrand als Schimper gezien zijn. Hetwas mij niet mogelijk, deze plant zelf te onderzoeken;wel kon ik dat doen met Bilbergia Liboniana. Deblauwe cellen van het bloemdek van deze plant vor-men nu een zeer fraaien overgang tusschen de reedsdadelijk zichtbare adventieve vacuolen en degene,waarover in deze § gesproken werd, en bewijzen daar-door rechtstreeks, hetgeen hierboven over deze laatstewerd gezegd. Sommige cellen vertoonen namelijk reeds



De jongste toestanden der vacuolen — 85 — dadelijk, wanneer men ze onder het mikroskoop brengt,duidelijke, hoewel zeer kleine adventieve vacuolen;in andere cellen is daarvan echter geen spoor te ont-dekken. Plasmolyseert men nu, dan verandert hetbeeld, en men ziet geen onderscheid meer tusschende eene en de andere cel; alle vertoonen duidelijknaast de groote donkerblauwe vacuole, kleinere onge-kleurde; bij voortdurende plasmolyse kunnen dezelaatste zich vergrooten. Bezigt men een 10 al-peteroplossing, dan kan men het wandstandig proto-plasma dooden en de twee soorten van tonoplastenzichtbaar maken. In sommige cellen zijn dus de ad-ventieve vacuolen verborgen voor het oog, hoewelzij wel degelijk aanwezig zijn, en pas door kunstmid-delen gelukt het, ze zichtbaar te maken. Ditzelfdegeldt nu ook voor Tradescantia, Begonia, Gynura enColeus;

het is dus zeer wel mogelijk, dat het voor-kómen van adventieve vacuolen een zeer algemeenverschijnsel is, dat zich echter lang niet altijd dadelijkvertoont en daardoor dikwijls over het hoofd wordtgezien. § 6. LOOISTOFGEHALTE ALS ONDERSCHEIDINGS-KENMERK IN JONGE CELLEN. Reeds uit de verschillende kleur van de gewone ende adventieve vacuolen blijkt, dat hun inhoud verschil-lend is. Dit is echter nog anders, dan alleen voorkleurstoffen aan te toonen, en wel voor het looizuur.Ik wendde daartoe de reactie van Moll aan, zooalsdie door de Vries is gebezigd, om den inhoud van een



De jongste toestanden der vacuolen '— 8fi — vacuole te onderzoeken op looistof. Een epidermiscelvan een bloemblad van Camellia japonica werd ge-plasmolyseerd, daarna werd de vloeistof onder het dek-glas vervangen door een oplossing van azijnzuur koper;langzamerhand drong dit in de cel en ook in de ver-schillende vacuolen; de adventieve toonden geen ver-andering, maar in de groote gekleurde vacuole ont-stond een bruin neerslag; na vervanging van het azijn-zuur koper door azijnzuur ijzer werd de kleur vanhet neerslag blauw. Evenzoo bevat ook de grootevacuole in de cellen van de meeldraden van Calliste-mon lanceolatum looistof, terwijl door middel van dereactie van Moll geen spoor hiervan te vinden is inde adventieve vacuolen. Onderzoekt men nu bloembladepidermiscellen van dewitte Camellia japonica, dan blijken ook deze ééngroote normale en eenige

kleine adventieve vacuolente bevatten; beide soorten zijn echter ongekleurd.Daarom is evenwel de inhoud nog niet gelijk, want bijhet toepassen van Moll's reactie ziet men, dat ook hierde gewone vacuole looistof houdend is, en de adventieveniet. Dit bracht mij tot de meening, dat wellicht delooistofblazen niets anders zouden zijn dan adventievevacuolen. Ik onderzocht hiertoe de gewrichten derbladeren van Mimosa pudica; bij plasinolyse is hetniet dadelijk duidelijk, of de looistof blaas buiten ofbinnen de vacuole ligt, zoodat men allicht den indrukkrijgt, dat zij in het celvocht zou liggen, zooalsPfeffer ' beweert. Plasmolyseert men echter met een 1 Pflanzenphysiologie I. pag. 34.



De jongste toestanden der vacuolen _ 87 — 15 °/0 salpeteroplossing gekleurd met eosine, dan sterfthet protoplasma, maar de looistof blaas en de vacuoleblijven leven; zij liggen nu geheel vrij van elkaar, enkunnen beide uit het protoplasma uittreden. Bij daar-opvolgende verwarming barsten zoowel de gewonevacuole als de looistofblaas. Men heeft hier dus methetzelfde verschijnsel te doen als bij de witte Camellia,en ik meen dan ook geen te gewaagde hypothese opte stellen, wanneer ik de looistof blazen in het alge-meen voor vacuolen houdt. In verband met het looistofgehalte wensch ik dejonge toestanden der adventieve vacuolen te bespreken,en wel meer speciaal bij de epidermiscellen der bloem-bladeren van Camellia japonica. Zonder het looistof-gehalte in aanmerking te nemen, is dit reeds gebeurdbij de haren van Rhododendrum. Een jonge bloem-knop van Camellia

had van buiten roodgekleurdebloembladeren, terwijl deze van binnen nog kleurlooswaren. De epidermiscellen der buitenste kroonblade-ren zijn afgebeeld in fig. 6 PI. II; men ziet, dat zijeen groote lichtroode vacuole bevatten, maar boven-dien nog 5—10 ongekleurde adventieve vacuolen. Dezelagen hier nog niet in de hoeken van de cel, maarboven op de groote vacuole, en schenen daardoor allegekleurd te zijn; bij plasmolyse bleek evenwel, dat zijin werkelijkheid geheel kleurloos waren. Van de bin-nenste kroonbladeren heb ik 3 epidermiscellen getee-kend in fig. 5 PI. II; zooals men ziet, bevatten dezeeen groote sterk lichtbrekende vacuole, en daarnaasteen of meer andere, die het licht ongeveer even sterkbreken als.de omgevende vloeistof; daar het proto-



De jongste toestanden der vacuolen — 88 — plasma hier veel korreliger is, kan men den inhoudniet altijd duidelijk onderscheiden, vooral in nog jon-gere toestanden. Met azijnzuur koper en -ijzer be-handeld, blijkt de sterk lichtbrekende vaeuole looistofte bevatten, de overige daarentegen niet; hier is dusreeds verschil tusschen de normale en de adventiovevacuolen waar te nemen. Nog jongere toestanden hebik bij Camellia ongelukkig niet kunnen onderzoeken,zoodat ik daar niet het absolute bewijs kan leveren,dat beide soorten van vacuolen uit één en dezelfdevaeuole door deeling zijn ontstaan. Wel zag ik inde eicel van Scilla 5f één öf een paar schijnbaar ge-lijke vacuolen, terwijl toch de bloemdekcellen naast deblauwe normale ook ongekleurde adventieve vacuolenbevatten. Wanneer men daarbij bedenkt, dat bij Gly-cine sinensis alle mogelijke overgangen tusschen on-

gekleurde en blauwe vacuolen voorkomen, dan zalmen er wel niet meer aan twijfelen, dat alle vacuolenvan een plant door deeling uit dezelfde vaeuole zijnontstaan, ook al hebben zij later niet meer dezelfdeeigenschappen. Dit wordt nog meer tot zekerheid,wanneer men op de overeenkomst let met de tropho-plasten; deze laatste toch, die in meristeemcellen alleenals amyloplasten te vinden zijn, kunnen later, öf de-zelfde eigenschappen behouden, die zij in het meris-teem hadden, of wel overgaan in chlorophylkorrelsen in chromoplasten. Men vindt dus in dezelfde cel vacuolen met ver-schillenden inhoud; nu worden de inhoudsstoffen aan-gebracht door het stroomend protoplasma, en dit zalzeker in een cel wel overal dezelfde eigenschappen



De jongste toestanden der vacuolen — 89 — hebben; of nemen wij zelfs eens aan, dat dit niet zoois, dan zou het bij Camellia juist daar, waar het aande groote vacuole grenst, looistof moeten bevatten,maar op de plaatsen, waar de adventieve vacuolenliggen, zou het andere eigenschappen moeten hebben.Lagen nu de adventieve vacuolen alle aan één zijdevan de cel, dan zou men met deze voorstelling, hoeonwaarschijnlijk zij ook zijn moge, nog eenigzins vredekunnen hebben; nu echter de adventieve vacuolendoor de geheele cel verspreid liggen, is deze opvattingnatuurlijk niet meer vol te houden. De oorzaak vanhet verschil in inhoud van gewone en adventieve va-cuolen moet dus hoogstwaarschijnlijk in den vacuole-wand worden gezocht; dus zal men in het algemeenwel mogen aannemen, dat de samenstelling van deninhoud eener vacuole bepaald wordt door de

eigen-schappen van den tonoplast. Dit pleit er dus voor,dat de vacuolewand een levend orgaan van het pro-toplasma is. ? § 7. CONCLUSIE. In dit Hoofdstuk is ons gebleken, dat vele volwas-sen cellen meer dan één soort van vacuolen bevatten;dit meen ik vooral bewezen te hebben voor cellenmet gekleurd celvocht, waar meestal een groote ge-kleurde vacuole aanwezig is, en een aantal kleinerekleurlooze; ik meende deze laatste te moeten onder-scheiden door den naam adventieve vacuolen. Hetis ons ook gebleken, dat het gewone en het adventievecelvocht niet alleen in kleur verschillen, maar dat het



De jongste toestanden der vacuolen __ qn __ eene ook nog opgeloste stoffen kan bevatten, die inhet andere niet aanwezig zijn, en wel meer speciaallooistoffen. Wanneer wij nu nog eens de verschillende resulta-ten, in dit Hoofdstuk verkregen, kort resuraeeren, dankunnen wij deze op de volgende wijze samenvatten: 1.     Vele volwassen cellen bevatten meer dan éénsoort vacuolen, die een verschillenden inhoud kunnenhebben; zij zijn echter door deeling afkomstig uitdezelfde vacuole. 2.     De kleinere vacuolen in een cel (adventievevacuolen) sterven in het algemeen langzamer dan degroote tonoplast. 3.     De buitenlaag van hot protoplasma is een afzon-derlijk orgaan, dat eenigen tijd in leven kan blijven,terwijl het overige protoplasma reeds gestorven is. 4.     Looistof'blazen zijn adventieve vacuolen.



De jongste toestanden der vacuolen ALGEMEENE RESULTATEN. Wanneer wij nog eens de hoofd uitkomsten van ditonderzoek in korte woorden samenvatten, dan kunnenwij deze op de volgende wijze formuleeren: 1.    In alle meristeemcellen, zoowel initiaalcellen alstopcellen vond ik vacuolen, zoo ook in de jongste cel-len van Algae en Fungi; vervolgens toonde ik hunneaanwezigheid aan in embryozakken, eicellen en pollen-korrels. Tot nog toe meende men te moeten besluitentot de afwezigheid van vacuolen in de meeste vandeze weefsels en hield het er alleen voor, dat alle vol-wassen levende cellen vacuolen bevatten. Daar het mijin de meeste gevallen ook gelukte, den vacuolewandte isoleeren van het omringende protoplasma, kunnenwij dus in het kort zeggen: Alle levende plantencellen bevatten vacuolen, omgevendoor een eigen wand (misschien uitgezonderd

Sperma-tozo?den, Cyanophyceae en Bacteriën). 2.   In allerlei jonge weefsels zag ik, dat vacuolen inkleinere gesplitst werden; meestal ontstaan uitstulpin-



De jongste toestanden der vacuolen __ qo gen van het protoplasma in de vacuolen, die zich ver-eenigen, en zoodoende de vacuole in tweeën deelen; hetwas mij niet mogelijk te beslissen, wat hierbij actief is,de vacuolewand of het stroomend protoplasma. Daarik naast de deeling ouk telkens ineensmelting vanvacuolen zag plaats hebben, is dus het tweede resul-taat van dit onderzoek in de volgende woorden samente vatten: In alle jonge cellen vindt deeling en ineensmeltingvan vacuolen plaats. 3.  Uit de beide voorgaande uitkomsten volgt oogen-blikkelijk het derde resultaat; daar de vacuolen vaneen dochtercel afkomstig zijn uit de moedercel, dus: Alle vacuolen in een plant zijn door deeling afkom-stig van die uit de eicel der moeder plant. 4.   Vergelijkt men dus de tonoplasten als de levendewanden der vacuolen met de overige deelen van hetprotoplasma, dan blijken zij zich

geheel overeenkomstigmet deze te gedragen, dus: De tonoplasten staan als organen van het protoplasmagelijk met kernen, trophoplasten en buitenlaag. 5.     Daar in jonge cellen de vacuolen telkens vanvorm veranderen, moet dus ook het protoplasma voort-durend in beweging zijn, of m. a. w.: De protoplasmabeweging begint niet, zooals Hofmeistermeende, aan het einde van den meristematischen toe-stand, maar komt reeds in de allerjongste cel/en voor. 6.   Waar men tot nu toe meende, dat vacuolen zou-den Ontstaan door inwerking van water op protoplasma,had men in werkelijkheid met niets anders te' doen.



De jongste toestanden der vacuolen — 93 — dan met een opzwellen van reeds voorhanden vacuolen;in het algemeen bleek mij: Vacuolen kunnen niet uit protoplasma ontstaan. 7. In vele volwassen cellen vindt men meer dan éénvacuole; deze hebben meestal een verschillenden in-houd, zoodat b. v. één vacuole gekleurd kan zijn ende overige ongekleurd, of één vacuole looistofhoudenden de andere niet; niettegenstaande dit zijn zij tochuit dezelfde vacuole afkomstig. De kleinere vacuolenin een cel kan men met den naam van adventievevacuolen bestempelen. Dus als laatste resultaat vandit onderzoek: Vele volwassen cellen bevatten meer dan één soortvacuolen.



De jongste toestanden der vacuolen VERKLARING DER FIGUREN. PLAAT I. In alle figuren beteekent v vacuole, p protoplasma, n kern,ep epidermis. Wanneer er niets naders van gezegd wordt, zijnde cellen onderzocht en geteekend, liggende in 3—5 uiker-oplossing. Fig. 1. Vergr. 750/1. Jongste cellen van het meristeem vanden worteltop van Phoenix reclinata; in de cellen zijnalleen de vacuolen geteekend. Fig. 2. Vergr. 750/1. Topcel van den stengel van een jongkiemplantje van Salvinia natans; de kern n is geheelonzichtbaar door de omringende korrels van het proto-plasma; van den kern uit gaan protoplasma-armpjesdoor de vacuole v heen naar het wandstandig proto-plasma. Fig. 3. Vergr. 500/1. Topcel van een luchtwortel van Cyathen?iiedullaiis. Deze cel was geplasmolyseeid geweest meteen 8 "/o salpeteroplossing en «karna uitgewasschen metwater, waarbij het

protoplaema gestorven was; dit ligtin de teekening in 2 hoeken van de cel en op éénplaats tegen de vacuole aan. Kort na het teekenenbarstte de vacuole.



De jongste toestanden der vacuolen . — 95 — Fig. 4. Vergr. 1080/1. Cel van Dematium pullulans, geteekendmet tusschenpoozen Tan telkens ongeveer 10 minuten.De cel lag in een verdund afkooksel van rozijnen. Dekleine korreltjes zijn oliedruppeltjes. a.  Eén vaeuole is zichtbaar met twee protoplasmauitstul-pingen « en jS. b.  n. en p hebben zich langzamerhand naar boven ver-plaatst, terwijl onder in de cel twee uitstulpingeny en <J zijn opgetreden. C. a en jS zijn geheel verdwenen; y en <? hebben zichnaar het midden van de cel voortbewogen, en zijndaarbij zoodanig in grootte toegenomen, dat nog slechtseen nauw kanaal de twee deelen van de vaeuole ver-bindt. d. y en <? zijn ineengesmolten, en de vaeuole is dus intwee kleinere gesplitst. In de bovenste vaeuole is eenuitstulping d ontstaan, in de onderste zijn twee proto-plasmauitstulpingen tegenover elkaar

opgetreden, s en ?. e. s en % zijn samengesmolten en hebben zoo de onderstevacuole weer in twee kleinere gesplitst. De uitstulping» heeft zich in de bovenste vacuole langzamerhandnaar beneden toe verplaatst. Fig. 5. Vergr. 500 1. Jonge pollenkorrel van Polygonatum vul-gare, met tusschenpoozen van telkens 1^ uur geteekend. a. De pollenkorrel bevat één vacuole, in het midden ingesnoerd. /;. De protoplasmauitstulping heeft zich aan de eene zijdesterk vergroot, daarbij is de kern, die eerst onzichtbaarwas, te voorschijn gekomen,i c. De beide protoplasmauitstulpingen zijn ineengesmolten, waardoor de vacuole in twee kleinere is gesplitst.Pig. 6. Vergr. 500/1. Haar uit een knop van Bryonia dioiea. a.  De cel links bevat een kleine vacuole en een grootere,die een instulping vertoont. De andere cel is eveneensin het bezit van twee vacuolen. b.   15 minuten later; in de cel

links heeft zich de groote



De jongste toestanden der vacuolen — 96 — vacuole in tweeën gedeeld; daarop is de onderste vandie 2 ineengesmolten met de meest linkscho vacuole.In de andere cel is de groote vacuole eenigzins vanvorm veranderd, terwijl de andere zich gedeeld heeft.Fis;. 7. Vorgr. 500/1. Cel van den kiemdrager van CapsellaBursa Pastoris. a.  De cel bevat twee vacuolen, waartusschen de kern ligt;de vacuole rechts vertoont een insnoering. b.  1 i uur later; de vacnole rechts heeft zich in tweekleinere gedeeld. r. 1 uur later; de ongedeelde vacuole is van vorm ver-anderd ; evenzoo de onderste van de twee nieuwevacuolen, waardoor deze elkaar gedeeltelijk bedekken.Tig. 8. Vergr. 750/1. Haar uit den knop van een kiemplantje van Cucurbita Pepo. «. 's Middags te 4 uur; het haar is eencellig, en bevattwee vacuolen, waartusschen de kern ligt; 's morgenste 10 uur was de vacuole nog onverdeeld,

zij hadzich echter in den loop van den dag gesplitst.b. Den volgenden morgen te 9 u. 30 m.; tusschen detwee vacuolen is een celwand ontstaan ; de kernen zijnonzichtbaar geworden. ? PLAAT II. In alle cellen beteekent v groote vacuole, v. a. adventievevacuole, p protoplasma, n kern, ep epidermis.Fig. 1. Vergr. 500/1. Epidermiscel van de onderzijde van eenblad van Passiflora trifasciata, in 10uikeroplos-sing gebracht, en daarop doorgesneden.(t. In de cel ligt een groote roode vacuole; aan de tweeuiteinden ziet men het protoplasma als een dun laagjetegen de vacuole aanliggen.



De jongste toestanden der vacuolen — 97 — b.  De inhoud van de cel is in de omgevende vloeistofuitgetreden. Eerst heeft zich de vacuole ; met eenweinig protoplasma afgesnoerd, daarna gebeurde het-zelfde met i; vervolgens kwam de geheele verdereinhoudsmassa, omgeven door protoplasma, uit de celte voorschijn, waarbij de vacuole zich in 4 kleinere,a, |3, y en S, had gedeeld. c.  De 10 °/o suikeroplossing is vervangen door water;hierbij verdween 'C, uit het gezichtsveld; f vergroottezich sterk en ontkleurt langzamerhand, terwijl het pro-toplasma rondom deze vacuolo gestorven is; ook a, |3,y en ij, nog omgeven door protoplasma, hebben zichvergroot. d.  e is gebarsten; kort daarop zijn |3, y en <J uit het pro-toplasma te voorschijn getreden, waarna y en S barst-ten; het protoplasma bleef aan de eene zijde van aliggen en stierf. Ook a heeft zich sterk vergroot enis daarbij veel zwakker van kleur

geworden. e.  /3 is gebarsten, a sterk in omvang toegenomen; kortdaarna barst ook a, na bijna geheel ontkleurd te zijn. Fig. 2. Vergr. 500/1. Epidermiscel van een bloemblad vanImpatiens Sultani, direct van de plant in 3 °/o suiker-oplossing gebracht. De cel bevat, behalve de grooteroode vacuole, nog drie kleine kleurlooze adventievevacuolen. Fig. 3. Vergr. 500/1. Epidermiscel van een bloemblad vanImpatiens Sultani, dat 5 dagen in water had gelegen.De 3 adventieve vacuolen hebben zich sterk vergroot. Fig. 4. Vergr. 500/1. Cel van een meeldraad van Callistemonlanceolatum in 5 uikeroplossing; er zijn 6 adven-tieve vacuolen zichtbaar. Fig. 5. Vergr. 500/1. Drie epidermiseellen van een jong bloem-blad van de roode Camellia japonica in 5 uiker-oplossing. De cellen bevatten een groote, sterk licht-brekende looistof houdende vacuole en verschillendekleinere, zwakker lichtbrekende adventieve

vacuolen. 7



De jongste toestanden der vacuolen — 98 — Fig. 6. Vergr. 500/1. Drie epidermiscellen van een bloem-blad van Camellia japonica, dat iets ouder was, danhet in fig. 5 afgebeelde, in 5 °/0 suikeroplossing. Elkecel bevat een aantal ongekleurde adventieve vacuolen. Fig. 7. Vergr. 180/1. Epidermis van een volwassen bloem-blad van Camellia japonica in 5 uikeroplossing. Inde hoeken der cellen liggen verscheidene adventievevacuolen. Fig. 8. Vergr. 500/1. Epidermiscel van een bloemblad vanCamellia japonica geplasmolyseerd met 7 alpeter-oplossing, gekleurd door eosine. Het roodgestippeldedeel van de cel stelt de ingedrongen eosine voor. Hetprotoplasma ligt op twee plaatsen in een eenigzinsdikkere laag tegen de grooto vacuole. Er zijn 4 ad-ventieve vacuolen zichtbaar. Fig. 9. Vergr. 500/1. Epidermiscel van een bloemblad vanCamellia japonica, dat 9 dagen in water had gelegen.De roode

stippen stellen eosine voor. a.  De cel wordt gebracht in een 2| uikeroplossinggekleurd met eosine. Het protoplasma blijkt gestorvente zijn; er zijn 3 adventieve vacuolen, die zich sterkvergroot hebben; de cel is geplasmolyseerd. Hieropwordt de cel weer in water gebracht. b.  Dezelfde cel na 2 uur, weer in 2? °/0 suikeroplossingonderzocht. De plasmolyse is sterker geworden; debovenste adventieve vacuole is ongeveer even grootgebleven, de middelste heeft een geheel anderen vormaangenomen, daarentegen is de onderste sterk in om-vang toegenomen. Een uur later was de geheele celgestorven. Fig. 10. Vergr. 180/1. Epidermiscel van den onderkant vaneen blad van Tradescantia discolor, die 2 uur in 4%salpeteroplossing gekleurd met eosine heeft gelegen.De roode stippen duiden eosine aan; de paarse vacuoleis hier grijs voorgesteld.



De jongste toestanden der vacuolen __ qq a.  De vacuole heeft zich in 9 deelen gesplitst, die allegezamenlijk omgeven worden door de buitenlaag vanhet protoplasma. b.  De cel wordt onder het mikroskoop verwarmd, de ver-schillende vacuolen smelten, op twee kleine na, samen;tusschen vacuolewand en uitwendig protoplasma is eengroote ruimte aanwezig. c.  Het protoplasma is bij voortgezette verwarming gestor-ven en heeft zich daarbij rood gekleurd met eosine;het blijkt, dat er een adventieve vacuole aanwezig was,die nu in vrijheid komt. Kort daarna smelten depaarse en de ongekleurde vacuole samen, en nemendaarbij een omvang aan, die door de zwarte stippellijnis voorgesteld. Nadat zij zich nog eenigen tijd ver-groot heeft, verliest de zoo ontstane vacuole langzamer-hand haar kleur en schrompelt samen. 7*
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De jongste toestanden der vacuolen STELLINGEN. i. De tonoplasten van verschillende plantensoorten zijnspecifiek verschillend. II. De tonoplasten spelen een actieve rol bij de deelingder vacuolen. III. De bladgi'oenkorrels zijn phylogenetisch ontstaan uitde pyreno?den der Algen. IV. De intramoleculaire ademhaling is bij hoogere plan-ten rudimentair. V. De lengtegroei der cellen berust slechts in zeer ge-ringe mate op veranderingen in de isotonie van hetcelvocht.



De jongste toestanden der vacuolen — 102 — VI. Wondhout ontstaat onde* den invloed eener veran-derde richting van den voedingstroom. VIL Looistoffen dienen hoofdzakelijk, om verschillendeplantendeelen tegen dieren te beschermen. VIII. Hoofdfunctie van de haren is, de plant te bescher-men tegen te sterke verdamping. IX. De groote verspreiding der zoetwaterplanten wordthoofdzakelijk veroorzaakt door het slik, dat vogels enwaterinsecten met hunne pooten meenemen. X. Tremellinei zijn saprophytische Uredineae. XI. De Ascomyceten stammen af van vormen, die nauwverwant waren met de Peronosporeae. XII. De verdeeling der Dicotylen in Choripetalae en Syn-petalae is uiterst kunstmatig. XIII. Een tak van Vitis is een monopodium.



De jongste toestanden der vacuolen — 103 —XIV. Bij de voorouders der Gewervelde Dieren lag dichtachter het voorste uiteinde van het lichaam, aan debuikzijde, een zuigorgaan. XV. Het is verkeerd, de Tracheata en de Crustacea totéén typus te vereenigen. XVI. De Tracheata stammen af van vormen, die nauwverwant waren met Peripatus. XVII. De Graptolithen waren Bryozoa. XVIII. Koolstof is in benzol driewaardig.
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