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A. Einleitung 

Bet ,der tiblichen Gliederung der Wasserverdunstung aus Laubbla t te rn  
wird .die Transpi ra t ion  a u s  , d e n  S c h l i e l ] z e l l e n  s e l b . s t  zu der 
euticuliiren gerechnet, wahrend  .die Verdunstung aus den Poren allein als 
s tomatare bezeichnet wird (S e y b  o 1 d 1930/31). Diese Gliederung ist fiir 
die Analyse der Transpi ra t ion  unzureichend, was S e y b o 1 d in den letzten 
Jahren ermit te ln  konnte  1. Auf Grund  physikali.scher und physiologischer 
t2berle,gungen scheint ihm an Stelle .der Zweiglied.erung eine Dreigl iederung 
der Transp i ra t ion  niitig, so daf~ sich diese als Summe der s tomataren ~- 
cuticulhren-[- , ,peristomatalren" .darsteHt, wobei ~etztere .die Transpi ra t ion  
aus .den Schlief~zellen und gege]~enenfalls ihren Nebenzellen umfaftt.  S e y- 
b o l d  wird zu gegebener Zeit eine his,torische Darstel lung des Problems 
geben, haben doeh bereits mehrere Forscher vergangener  Jahrzehnte  der 
Transpi ra t ion  a u s den Schliel3zellen ihr besonderes Augenmerk gesehelfl<t. 
Merkwiirdigerweise sind diese Beobachtnngen weIlig beachtet wor,den, ob- 
wohl ihnen elementare Be.d'eutung zukommt. 

Aufgabe der  vorl iegenden Untersuchung war  es, zum einen die umstrit-  
tenen Befunde yon S t.a h l (1894), der tin gewissen Fal len eine bevorzugte 
Transpi ra t ion  aus den Schliel3zellen feststellte, kritisch zu i iberpriifen und 
zum anderen, eine Methode zu entwickeln, .die eben diese peris t0matare 
Transpi ra t ion  verla~lich erfassen lal3t. Die Ergebnisse fiihrten dazu, ,die 
Spalffiffnnngsreakfion als Regelmeehanismus zu deuten, eine Betraehtungs- 
weise, ,die heute im Mit[e lpunkt  biologischer F,orschung steht (W a g n e r 
1954, M i t t e l s t a e d t  19'56, W i e s e r  19'59, H a s s e n s t e i n  19,50, S t e i n -  
b u c h  1963). 

1 S e y b ol  d berichtete dartiber in einem am 8. Juli 1961 in der Heidelberger 
Akademie der Wissensebaften gehaltenen Vortrag: Ergebnisse und Probleme pflanz- 
lieher Transpirationsanalysen (Jahreshefte der Heidelberger Akademie der Wissen- 
schaften 1951/62, 6). 
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B. Experimenteller Teil 

I. V e r s u e h e  n a e h  d e r  M e t h o d e  v o n  S t a h l  (189'4) 

S t . a h l  (1894) liel3 Thall iumsulfat lSsungen durch die Blattstiele auf- 
saugen und wies die T hal~iumionen mit Natriumchlorid als Thalliumchlorid- 
niederschlag in den Epidermiszel len nach. Die Orte  mit dem meisten im 
Mikroskop b ei Durchlicht schwarz erscheinenden Niederschlag zeigen nach 
S t a h 1 d~e Or te  stiirks~er Transpira t ion an, da das verdunstende Wasser 
das mitgefiihrIe Salz liegen l~i/]I. S t a h l  (1894) fand eine erheblichere 
Schw~irzung der Schlieflzellen iin Vergleich zu den iibrigen Epidermiszellen. 
Bei R u d o  1 p h (19'25) verl iefen alle Versuche, die Vert,eilung der epider- 
malen Transpira t ion dutch aufsteigende Liisungen verschiedener Ar t  nach- 
zuweisen, erfolglos. Auch K a u f m a n n (19'27) konn.te an ihren Objekten 
die Versuche yon S t a h l  nicht mit demselben Ergebnis wiederholen. Seit- 
her fiuden sic keine Erw~ihnung mehr in der Literatur.  

I. Methode und Material 

B ei Verwendung von 3%igen Lbsungen von ThaHiumsulfat  und Natr ium- 
ehlorid wurden  die Versuehe an folgenden Pf lanzenar ten aus dem Botani- 
sehen Garten,  Heidelberg, unternommen: Caltha palustris, Caltha radicans, 
Eranthis hiemalis, Vicia faba, Begonia spec., Tropaeolum majus, Polygo- 
num miihlenbergii, Stadice limonium, Menyanthes trifoIiata, ConDoIDulus 
cneorum, Solanum dulcamara, Nymphaea daubeniana, Hydrocleis nymphoi- 
des, Aponogeton di~stadtyum, Limnobium stoloniferum, Regnellidium di- 
phyllum, Alisma plantago, Sagittaria sagittifolia, Calla aethiopica, Trades- 
cantia Dirginiana, Commelina communis, ConDalIaria majalis, Iris pseuda- 
corus, Gladiolus communis, Zea mays, Stenotaphrum secundatum, Phyl- 
lorhadtis ~'aggttata, Opl'is,menius variegatus, Acer negundo fol. vat., Cor- 
nus alba fol. par., Veronica speciosa fol. ear., Acorus calamus fol. par., 
Tradescantia [luminensis fol. par. und Miscanthus sinensis fol. var. 

2. Versuchsergebnisse 

Die ersten Versuche verliefen selbst am Objekte  S t a h l s ,  Menyanthes 
trifoliata, zuniichst nicht mit S t a h 1 s Ergebnis. Meist war  zwar  in vielen 
Epidermiszel len Niederschlag zu beobach{en, nicht dagegen in den Schliefl- 
zellen. Dies ist nicht verwunderl ich nach den Versuchen yon M,o n t f o r t 
(1926), die gezeigt haben, ,dal~ ScMiel3zellen fiir NaC1 impermeabel  sind, 
so dai3 eine Niederschlagsbildung yon Th,alliumchlorid bier nichf mtiglich 
ist. Blieben die Bliitter n ach d era Thall iumsulfatversuch mehrere Tage in 
NaC1-Ltisungen, so konme schliefll~ich die Schw~irzung vieler Schliel~zellen 
beobachtet werden. Aber neben stark geschwiirzten Schliel]zellen befanden 
sich immer auch solche, die nicht die geringsfe Spur  yon Niederschlag zeig- 
ten. Eine Probe mit Neufralrof  ergab, dal~ di.e unge:schwiirzfen Schliel~- 
z ellen noch lebten. Die Chlorionen dr;ingen also offenbar ersi nach dem 
Zelltod in ,die Schliel3zellen ein und kSnnen ersf dann  mii den Thal l ium- 
ionen, die durch den Transpirati,onssfrom dort  angehiiuff wurden,  reagie- 
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ren. Da .die Sehliel3zellen innerhalb eines Epidermisstreifens nieht gleieh- 
zeifig absterben, wird man immer Sehliel~zellen fin.den, bei denen der 
Niedersehlag noeh nieht aufgetreten is t, neben .solehen Sehliel]zellen, bei 
denen er gerade ,die Zelle ganz ausfiillt. Die erste Voraussetzung be i ,dieser 
Methode zum Ergebnis S t a h 1 s zu gelangen, ist ein zeitlich einheitliehes 

Abb. i. Menyanthes trifoliata, Thalliumchlorid. 172 : l. 

Abb. 2. Menyanthes trifoliata, Thatliumchlorid. 650:1. 

Ein,dringen tier Chlorionen in alle Z,ellen. Bei den folgenden u 
wurde die 3%ige NaC1-LSsung 1 : 1 mit Methanol -versetzt. Die Folge ist 
ein rasehes Eindringen der Chlorionen aueh in .die Sehliel]zellen. In kurzer 
Zeit kann man beobaehten, wie sieh die Sehlieflzellen mi.t Niedersehlag ganz 
anfiillen, wiihren.d die iibrigen Epidermiszellen nur  geringe Ni.edersehlags- 
mengen aufweisen (Abb. 1 und 2). 

Bei 5fterem Wiederholen tier Yersuehe an .denselben Objekten waren 
die Ergebnisse sehr versehieden. Of t  zeigte sieh trotz Behandlung mit metha- 
noliseher NaC1-LSsung kein Niedersehlag in den Sehli.efizellen; er fand sich 
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viehnehr in den Zellen angeh~iuft, welehe die Sehliefizellen umgeben. Eine 
Erkl~irung fiir dieses untersehiedliche Verhal ten b oten Versuehe an pana-  
sehierten Bl~ittern. Saugten solehe Bl~itter bei guten Transpirat ionsbedin-  
gungen Thall iumsulfai lSsungen auf, so f~irbten sieh ,die griinen Areal.e bald 
braun,  w~ihrend die weifien zun~iehst unver~indert blieben. Die griinen 
Gebiet.e panasehierter BlOtter t ranspir ieren mehr als die weil]en, weil ihre 
Stomata weiter geSffnet sind ( K i i m m l e r  1922, V e l s e n  1930, , S e a r t h  
1932, S e a r t h u n d  S h a w  19'51, V i r g i n 1 9 5 7 ,  K e t e l l a p p e r  1959, 1963, 

Abb. 3. Tradescanti~ fluminensis, Thalliumehlorid. 
a. Niederschlagsbildung bei geSffneter Spalte. 700:1. 

b. Niedersehlagsbildung bet gesehlossener Spalte. 700 : l .  

B o p p and B o c k 1961). Transpir ier ten  die Bl~ttter so lange, bis audl die 
weirien Gebiete Br~unliehf~irbung zeigten, so konnte naeh Behandhmg der 
Epidermis mit methanoliseher KoehsalzlSsung erkannt  werden, dart in den 
griinen Arealen die Sehlierizellen von Niedersehlag ganz erfiillt waren, die 
Epidermiszel}en dagegen nur  wenig. In den weirien Arealen dagegen waren 
die Schlierizellen fret yon Niedersehlag. I)ieser t rat  in stiirkerem Marie in 
den i~ibrigen Epidermiszel len auf und war  vor allem in den Nebenzellen 
oder an den Flanken d er Sehlierizellen angeh~iuft. Die zweite Voraussetzung 
fiir eine erfolgreiche Repro duktion der Ergebr~isse yon S t a h 1 ist die maxi-  
male Offnung der Stomata wi~hrend tier ganzen Versuehszeit. Die Sehlieri- 
zellen werden aber dureh die Einwirkung best immter Salze zum Sehliel~en 
veranlafit (I 1 j i n 1922 a, M o n t f o r t 1926). Aueh S t a h l (1894) beschreibt 
dies. Lieri er n~imlieh NaC1 dureh den Bl.attsfiel aufsaugen, konnte er die 
Chlorionen mit Thal l iumsulfa t  nicht in den Schlierizellen naehweisen. In 
den Nebenzellen dagegen war  der Thalliumehloridniedersehlag geh~iuft und 
hatte die Sehlierizellen ganz zusammengedriiekt.  Sieher hat aber aueh das 
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Thall iumsulfat  in geringerem Mafle eine stomatasehliel~ende Wirkung. Viel- 
leieht liifit sieh ,die Tatsaehe, .daft .die Versuehs.ergebnisse oft nieht mit dem 
Befund S t a h l.s iibereinstimmen, damit  erkliir.en, daft ,die Stomata wiih- 
rend des Versuches meist gesehlossen sind. Die beste Reprodukt ion der 
Ergebnisse yon S t a h 1 k,onnte erhalten werden, wenn .die Pflanzen fiber 
Naeht .die LSsung aufsaugten,  whhrend sie unt.er einer Glasgloeke in einer 
WassersehMe standen. In .den friihen Morgenstunden wurde dann ,die Glas- 
gloeke .entfernt und die Pflanze diffusem Tageslieht ausgesetzt. Diese 

Abb. 4. Zea mays, Thalliumchlorid. 

a. Niederschlagsbfldung bei geSffneter Spalte. 776:1. 
b. Niederschlagsbildung bei geschlossener Spalte. 774: I. 

Methode hat  den Vorteil, daft die Stomata maximal  geSffnet sind, wenn ,die 
LSsung his zur Epidermis vo.rgedrungen ist. Die Niedersehlagsverteilung 
in .der Epi.derln~s h~ingt also yore Offnungszustand .der Spalten ab; sie ist 
sogar ein Kri ter ium fiir diesen. Im Dunkeln  oder in troekener Luft  finder 
man Niedersehliige niemals in den ,Sehlieftzellen, sondern stets in erhShtem 
Mal~e in ,den N.ebenzellen oder an den Flanken der Sehlieftzellen (Abb. 3, 
4, 5). In CO2-armer Atmosphiire land  sieh dagegen im t lel len wie im 
Dunkeln,  in griinen wie in weil]en Btattg.ebieten der Thalliumehloridnieder- 
sehlag in .den .Sehliefizellen gehiiuft, ein Beweis mehr dafiir, ,daft bier die 
Stomata geSffnet s;ind, wie es D a r w i n  (1898), L l . o y d  (190~), L i n s -  
b a u e r  ( 1 9 1 6 ) , , S e a r t h  (1927), S e a r t h  und S h a w  (1951), F r e u d e n -  
b e r g e r (i941), H e a t h (1948, 1950, 19'59) un,d H e a t h und M i 1 t h r o p e 
(1950) mit anderen Methoden festgestellt haben. 

S t a h l (IS94) beobachtete mit Hilfe der Cobaltmethode schon in jiing- 
sten Entwicklungsstadien hypostomatischer Bliitter eine Fbrderung tier 

Pro~oplasma, Bd. LX/1 5 
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Transpiration auf der Blattnnterseite. Der Befund wurde ,dahin inter- 
pretiert, daft .die Wasserabgabe auch sehon ,,haupts~iehiieh dutch die all,er- 
ding.s noeh nieht fertig ausgebildeten ,SpaltiSffnungen vor sieh geht". I~ i n s- 
b a u e r  (1916) iibt an .dieser Interpretation Kri~ik, iirdem .er be~ont, daft 
sieh die sehnellere P~btung ,des C obaltpapier.es aueh ,in der Weise erklhren 
liefie, daft die M~ichtigkei4 der Cutieula ,der verschiedenen Blattseiten sehon 
in jiingsten Entwieklungsstadien ungleieh set. Naeh Aufsaugen yon 

Abb. 5. Sagittaria sagittifolia, Thalliumehlorid. 

a. Niederschlagsbildung bet ge6ffneter Spalte. 774 : 1. 
b. Niedersehlagsbildung bet ges&lossener Spalte. 774:1. 

ThalliumsulfatlSsung dutch Ke~imlinge yon Vicia faba  und ganz jungen 
Blhttehen yon E ranthis  hiemalis  zeigten sieh sehon die jiingsten Stomata- 
initialen, die noeh keine Zentralspalte entwi&elt hat ten, naeh Behandlung 
mit methanoliseher KochsalzlSsung dieht mit Ni.edersehlag erfiillt (Abb. 6). 
Auch bet Zea m u g s  lieferten die Schliefiz.ellen, ,die no& nieht .die fSr .die 
Gramin'een ~ypisehe Form angenommen batten, die gleiehen Ergebnisse. 
Noeh ungete.ilte, runde Stomatainitialen fin.det man bet Zea maps  nut in 
den innersten zusammengerollten Bl~ittchen yon 1 his 2 cm L~inge. Saugten 
sie die ThalliumsulfatlSsung unter Bedingungen .auf, ,die .sieh bet den friihe- 
ren Versuehen fiir die StomataSffnung als giinstig erwiesen batten, so ]tel3 
sich naeh kurzer Zei{ in ;ihren Stomatainifi, alen ein Niedersehlag bilden. 
Lei der ist Bet .den jungen Bl~t{tdmn die Epidermis nieht abziehbar, so daft 
die Phot~ographien unseharf werden. Gin Vergleieh mit der nebenstehen,den 
Z ei.ehnung l~il3t aber deren l'd,bereinstimmung erkennen (Abb. 7). 
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II .  M i k r o a u t o r a d i o g r a p h i s c h e r  N a c h w e i s  t r i t i u m -  
h a l t i g e n  T r a n s p i r a t i o n s w a s s e r s  

1. Methode und Material ~ 

Tritiertes W asser (THO) mit spez. Aktiviti i ten yon 10mc/ml bzw. 
200mc/ml wurde durch den ~Bla~tstiel ,aufgesaugt nnd gleichzeitig sein 
Transpira t ionsweg durch die einzelnen Epidermiszel len mikroautoradio-  
graphisch mit Hilfe  der ,Stripping-Film-Technik (G r o s s, B o g  o r o ch,  
N a d l e r  und L e b l o n , d  1951, F i t z g e r a l d ,  S i m m e l ,  W e i n s t e i n  
und M a r t i n  1953, B o y d  1955, N i t ] a s  und M a u r e r  1955, T h a i n e  

Abb. 6. Eranthis hiemalis, Thalliumehlorid. Eine ausdifferenzierte SpaltSffnung und 
mehrere SpaltSffnungsinitialen mit Niedersehlag erfiillt. 425:1. 

und W a 1 t e r s 1955, H a b .e r s 1958, P .e 1 e 1958) nachgewiesen: Flot t ierende 
Siii&e ,des Str ipping-Films (Kodak Scientific Plates All  10) yon einigen 
em 2 Fliiehe wurden  direkt  auf  ~die Epider.men der intakfen Bliitter gebraehI, 
blieben dort  wiihrend der ganzen Versuehszeit und wurden  ansehlieflend 
in I l ford D 19 entwiekelt. Appl ikat ionszei t  un.d Exposit ionszeit  waren also 
identiseh. Da  bet ,diesem Verfahren das Aufsaugen und Transpi r ie ren  yon 
T H O  im Dunke ln  statff inden .muflte, konnte  ,die o f fnung  der S.tomata nur  
dutch eine Verminderung des CO2-Gehaltes der Atmosphiire erreieht wer- 
den ( D a r w i n  1898, L l o y d  190:8, L i n s b a u e r  1916, S e a r t h  1927, 
S e a r t h  u n d , S h a w  1951, F r e u d e n b e r g e r  1941, H e a t h  19~8, 1950., 
H e a t h nnd Mi  1 t h r o p e 1950). Als Objek te  dienten Caltha radicans, 
Calla aethiopica, Tradescantia fluminensis und Sagittaria sagittifolia. 

Grundvoraussetzung fiir .die Gewinnung  guter Radioautogramme ist, .daft 
sieh tier St r ipping-Fi lm der Epidermis  dieht anl.egt. Bet nur  loekerem K,on- 
takt  breitet  sich ,das Transpirat ionswasser  zwisehen Epidermis  und Film 
aus und fiihrt zu gleiehmiifliger Sehwiirzung, die lediglieh tiber den Spalt-  
5ffnungen intensiver ist; soleh'e .Sehwiirzungsbilder sagen naturgem~[fl niehts 
fiber die Verteilung .der epidermalen Transpi ra t ion  aus. 

2 Ansfiihrliehe Darst,ellung tier Methode bet M a e r e  k e r (19,65) Mikroautoradio- 
graphiseher Naehwei.s tritiumhaltigen Transpirati,onswassers. Naturwissensehaft.en 
52, 15. 

5* 
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2. Versudtsergebnisse 

Bet engem Kontakt  zwisehen Fi lm und Epidermis whhrend der gesam- 
ten u zeigte sieh .oft, d.al3 gerade tiber ,dem ge5ff'neten Porus 
nur  wenige Silberkbrner zur Entwieklung gelangten, was wohl ,dadureh zu 
erkliiren ist, ,daft infolge ,des direkten Versehlusses des Porus .dutch den 
Fihn die Transpi ra t ion  der Interzel lularen herabgesetzt  ist. Bet Calla 

Abb. 7 a. SpaltSffnungsinitialen yon Zea maps mit Thalliumdflorid. 450 : l. 
Abb. 7 b. SpaltSffnungsinitialen yon Zea maps mit Thalliumdflorid. 450 : 1. 

aethiopica war dann stets eine ,intensive Sehwiirzung tiber den Cutieular-  
leisten ,der Stomata zu erkennen (Abb. 8). Bet Caltha radieans erstreekte 
sieh die Sehwiirzung noeh welt tiber ,die Cutieularleis ten hin aus (Abb. 9'). 
Man kann  dabei nicht genau sagen, ob die Sehlieflzellenobertl~iehe am Effekt 
beteiligt ist, oder ob sieh nur  das aus ,den Cutieularleisten austretende Was- 
ser in der Gelatine des Fihns ausgebreitet hat. Bet Tradescantia ]lumiuensis 
(Abb. 10) zeigte sieh eine .aul]er,or.dentlieh geringe eutieuliire Transpi ra t ion  
der Epidermiszel len bet gleiehzeifiger intensiver Sehw~irzung tiber .den 
Cuticularleis ten der Stomata,  .die sieh manehmal aueh fiber die Schlie/]- 
zellenoberfliiehe verbreitete.  An tier Abb. 11, ,die ebenfalls an Trudescantia 
fluminensis gewonnen wurde, ist aul3er fiber den Cutieularleisten eine e in- 
deutige Si lberkornentstehung fiber tier Sehliel3zellenoberfliiehe vor allem an 
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deren Riickenwand zu erkennen. Bei Sagittaria sagittifolia konnte ein deut- 
l icher Unterschied des Schw~irzungsbildes b eobachtet werden, je nachdem, 
ob ,die Spal.t6ffnungen w~ihrend des Versuches gebff'net oder geschlossen 
waren. Bei geSffneien Spalten hob sich nut tier Bereich iiber ,den Cuticular- 
leisten hervor. Auch bei geschlossenen Stomata war aus tier allgemeinen 

Abb. 8. Calla aethiopica, Tritiumautoradiogramm. 348:1. 

Abb. 9. Caltha radicans, Tritiumautoradiogramm. 348:1. 

Schwiirzung des gesamten Filmes zu schliel]en, die cuticuliire Epidermis- 
transpiration erhebhch. Trotzdem ho.ben sich die Bereiche iiber allen Neben- 
zellen durch eine besonders hohe Silberkorndichte deutlich hervor (Abb. 12). 

I I I .  A n h , a n g :  N a c h w e i s  y o n  A l d e h y d - G r u p p e n  in  d e n  
C u I i e u l a r l e i s t . e n  

Epidermi.spriiparaie yon Caltisia monandrae, Tradescantia oirginiana, 
Tradescantia fluminensis, Commelina communis, Calla aethiopica, Canna 
indica, Zea mags, Caltha palustris, Caltha radicans, Helleborus niger, 
Helleborus foetidus, Helleborus olympicus, Eranthis hiemalis, Anemone 
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pulsatilla, Anemone hortensis, Anemone montana, Anemone baldensis, 
Sedum specr Vicia faba, PoIygonum miihIenbergii, Lirnonium •ulgaris, 
Limonium tartaricum, Acanthus caroIi-aIexandri, Menyanthes trifoIiata, 
Brune[la eulgaris, Chrysanthemum maximum wurden  mK Leukolhionin,  
das nach einer u  yon F o t a k i s (1960) aus dem Thiazinfarbstoff  

Abb. 10. Tradeseantia fluminensis, Tritiulnautoradiogramm. 774:1. 

Abb. 11. Tradescantia fluminensis, Tritiumautoradiogramm. 7~4 : 1. 

Thionin (Merck) dutch R.eduktion mit schwefliger S~iure gewonnen wurde, 
behandelt .  Naeh 1 Stunde zeigte sieh eine intensive Blaufi irbung der Cuti- 
eularleisten der Sehlieflzellen, di.e sieh n i&t  durch Alkohol und Xylol ent- 
fernen liel3 (Abb. 13). Bei Yergleiehspriiparaten in nieht reduzierfem Thio- 
nin lbste sieh tier violettrote ,Farbstoff dnreh Alkoholbehandlung aus allen 
Zellbestandteilen und es blieb keine Hellblaufi irbung der Cutieularleisten 
zuriiek. Es handel t  sieh also um eine spezifische Thionin-SO~-Ileaktion, die 
als spezifiseh fiir A ldehyd -Gruppen  gilt (F o t a k i s 19'60). Paral lel  dureh- 
gefiihrte gersuehe mit S e h i f f sehem tleagens (Li p p) ergaben eine ent- 
spreeh.ende Roff~irbung der Cutieularleisten. 
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C. Diskuss ion 

,S t a h 1 (1894) in terpret ier te  bet seinen oben erw~ihmen Versuchen die 
Anh~iufung yon Thal l iumionen als Beweis fiir eine erh6hte Transpirat ion.  
Bet ein,er aktiven, nicht-osmotischen Wassersekrefion der Sehliefizellen in 
die Nebenzellen, wie sie yon W i 11 i a m s (1954) .angen.ommen wird, ktinnte 

Abb. 12. Sagittaria sagiftifolia, Triiiumautoradiogramm bet geschlossenen 
Sp,altSffnungen. 50,0 : 1. 

Abb. 15. Senecio tamoides, Thionfn-SO.~ (Leukothionin). 500 : 1. 

aber eventuell  alas Salz in der was,serau~spressenden Zelle zuriickbleiben. 
Bet geschlossener SpaltSffnung kSnnte es sein, ,daft tier Wasserstrom nach 
wie vor zur Schliel~zeHe weifergeht,  dies e abet  jetz.f ftir Salze so imper-  
meabel ist, dalt sich die Salzionen in den Nebenzellen anhiiufen. So erkliirte 
M o n t  f o r  f (1926) d~e Anh~iufung der Chlorionen beim Aufsteigen yon 
NaC1-LSsung bet den gersuchen yon S t a h 1. Die Ergebnisse, die nach der 
Methode yon Stahl  erhalfen werden, l iefern also keinen ein.deufigen B'eweis 
fiir den Wasseraustr i t t  aus den Epi,dermiszellen in die Afmosphiire~ 
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S t r u g g e r  (1938, 1959, 1943), R e n n e r  und K a l l m e y e r  (1948) und 
B a u e  r (1953) hielten ,die Anreicherung yon Berberinsulfat in den Cuti- 
cularleisten gebffneter Stomata fiir den Beweis einer 'erhiSh~en Transpira- 
tion an diesen Stellen. Dagegen wendete H ii 1 s b r u c h (1944, 1954) ein, daft 
die Cuficularleisten tier Schliefizellen mbglicllerweise das Berberinsulfat auf 
Grund eines besonderen chemisch b.edingten Speicherungsverm@ens an sich 
ziehen. Tats~ichlich ergaben Infiltra~ionsversuche B a u e r s (1953) eine bevor- 
zugte Fluorochromierung der Cuticularleisten der Schliel~zellen, .die also 
nicht durch den Transpirationsstrom, sondern allein durch chenfische Eigen- 
schaften der Cuticularleisten bedingt ist. Aus d.em Ausbreitungsverlauf des 
Berberinsulfates kann  man .also nut  Schliisse ziehen fiber den Wasserstrom 
innerhalb der Epidermis, dutch den alas Berberinsulfat an Or t  und Sidle  
gelangt. Dagegen sin.d Gesehwindigkeit tier Ausbreitung und Intensitiit 
der Fluoreszenz kein Marl fiir ,die peristomatiire Transpiration. 

Bei .der autoradiographisehen Method.e wird der aus den Epidermis- 
zellen austretende Wasserdampf als soleh.er erfal3t, so .daft Sekundiir- 
erseheinungen dureh mitgeffihrte Substanzen ausgesehalfet werden. Bei ge- 
6ff'neten Spalten finder die peristomatiire Transpirat ion vornehmlieh dutch 
die Cutieularleisten ,der Sehliel3zellen start. Di.eser B.efund st'eht in ~ber-  
einstimmung mif den Ergebnissen yon B u s c a 1 i o n i und P o 11 a e e i 
(1901), die j.edoeh sehr sehleeht reproduzierbar sind und, da  mit Ather g.e- 
arbeitet wird, unter unphFsiologisehen Be.dingungen erhalten werden. 

Die Cutieularleisten der .Stomata zeiehnen sieh dureh ,den Besitz freier 
Aldehyd-Gruppen aus. Es besteht vi.elleieht die Mbgliehkeit, ,daf~ die Cufi- 
eularleisten auf Grund .des bekannten relativ hohen Hy.dratationsverm5gens 
der Aldehyd-Gruppe den Sehliel3zellen ,das Wasser entreil~en und somit zu 
den ausfiihrenden Organellen ,der perist.omatiiren Transpirat ion werden. 
Neben den Cutieularleisten zeiehnet sieh abet auch die Sehliel~z.ellenober- 
fl~iehe besonders entlang der t / i iekenwaud als bevorzugter Transpirations- 
oft aus. Aueh die jungen Stomatainiti.alen, die noeh keine Cutieularleisten 
be.sitzen, und bei geschloss.enem Spaltenzustan.d ,die Nebenzellen, zeigen 'eine 
gest.eigerte Transpiration. Ihre Ursaehe kann sowohl eine erhbhte Perme- 
abilitiit ,des Protoplasten als aueh eine besondere Wegsamkeit  der Zellwand 
fiir Wasser sein. Vielleieht besteht ein Zusammenhang mit dem Vorkommen 
yon Ektod.esmen, die S e h u m a e h e r  (1962), L a m b e r t z  (1956), 
S e h n e p f (1958), .S i e v e r s (1959') un,d F r a n k e (1960, 1961) vorwiegend 
in den Auflenwiinden .der Sehliei3zellen, und zwar dort in besonderem Mal3e 
an der l t i iekenwand und entlang der Cutieularleisten fanden. Die auto- 
radiographisehen Verfahren F r a n k e s (1966) sind aber nieht mit der bier 
enfwiekelten Methode zu vergIeiehen. Hier wird direkt der aus den Epi- 
dermiszellen austretende Wasserdampf erfaEt. Die angewendeten Versuehs- 
zeiten sind, vergliehen mit den fiir Tri t ium iibliehen Expositionszeiten ~on 
mehreren Woehen, wohl sieher zu kurz, als daft eventuell in die Zellsubstanz 
eingebaufes Tri t ium an der Sehwiirzung .des Stripping-Films wesentlieh 
beteiligt s.ein ki3nnte. Bei F r a n k e (1964,) dagegen handelt  es sieh um den 
Naehweis yon hauptsiiehlieh in den Sehliel~zellen festliegenden radioaktiven 
Substanzen. D.al~ abet gerade die Sehlieflzellen in hbehstem Mal~e befiihigt 
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si~d, organische Substanzen einzubauen, berichten K o n a g a m i t s u und 
O n o (1959') und K e t,e 11 a p p e r (1963). 

Die peristomat~ire Transpiration ist fiir den Reaktionsmechanismus .der 
Spalt5ffnungen yon entscheidender Bedeutung. I m a m u r a (1943) hat die 
Sflirkemenge in .den Schlieflzellen im u zum Offnungszust,a~ld unter- 
sucht. Die Kurve, die die Schliel~bewegung veranschaulicht, fhllt steil ab 
bei allmhhlich zunehmender St~rkemenge. I m a m  u r a  kommt daher zu 
dem S chlul], dal] die Schliel3bewegungen wenigstens in der anf~nglichen 
Phase dutch einen Mechanismus geregelt werden, der mit tier enzymatischen 
T~tigkeit nichfs zu tun hat. Auch S t ~ 1 f e 1 t (1959) beschreibt, ,dal3 sich die 
Stomata im hydroaktiven System schon vo r der ~/[inderung des osmoti- 
schen Wertes schlief]en, dal~ also eine ,,11icht-osmotische Wasserabgabe" zu 
einem raschen Stomataschlufl fiihre. Die Herabsetzung des osmotischen 
Wertes hiitte nut den Charakter eines stabilisierenden Prozesses, dessen 
Bedeutung ,darin liege, dal~ er einer Offnung tier Stomata vorbeuge, die nach 
Abklingen .des Ausl5sungsprozesses ein.treten wiirde. Fiir S t ~ 1 f e ][ t (1959) 
ist bei den hydroaktiven Schliel~bewegungen .die enzymatische Herabsetzung 
des ,osmofischen Wertes, die ein weiteres Eindringen yon Wasser aus den 
N.ebenzellen in ,die Schlief~zellen verhindert, eine F o l ge des Wasser- 
verlustes, nicht dessen U~sache. Das Wasserdefizit ist .die Rei,zursache fiir 
das Enzymsystem. Auch nach I l j i n (19'22) wird dutch den Wasserentzug 
eines Plasmolytikums ,die St~rkebildung durch Enzymbeeinflussung be- 
giinstigt. Bei den ~ersuchen yon S .t r u g g e r u n d  W.e b e r (1925) bewirkte 
CaC12 Stomataschluf~ und Sihrkebildung. Die Umwandlung yon Zucker in 
St~irke zur Minderung des osmotischen Wertes in den Schliel~zellen kann 
nicht tier Ausl5sungsprozel~ fiir .den Spaltenschhl3 sein ohne Abnahme der 
Turgeszenz der Schlieflzellen. Diese kann aber nur durch W asserverhst 
d.er Schlieflzellen stattf/nden. Die Wasserabgabe der Schliel~zelle ist in tier 
Li~eratur fiber den l~eaktionsmechanismus der Spalt5ffhung immer wieder 
Gegenstand theoretischer Er5rterungen. W i l  l i a  m s (1954) sieht in der 
Schlieflbewegung eine aktive, nicht-osmotische, Energie benStigende Wasser- 
abgabe der Schliel]zellen an die Nachbarzellen. Diese Theorie d.er Stomat~ir- 
bewegung wurde yon H ea  t h (1959 a) und K e t e 11 a p p e r (1959) dis- 
kutiert und abgelehnt. 1959 schreibt S t ~ 1 f e 1 t : ,,Der eigentliche Stomata- 
schlul~ best eht darin, daf~ die Schlieflzellen Wasser abgeben . . .  abet wie 
diese Wasserabgabe erfolgt, ist nichf mit ,Sicherheif b ekannt". Aus den yon 
ibm gefundenen dauernden Volumenver~inderungen der Schlieflzellen, den 
,Pulsationen" (S f ~ 1 f e 1 f 1929, 1956) schli'el~t er, da[~ die Schliel~zellen 
stets Wasser aus den umliegenden Epidermiszellen aufnehmen und wieder 
an diese abgeben. H e.a t h und M i l t h r o p e (1950) sind der Ansicht, da[~ 
wohl die allgemeine Schliel~reaktion durch eine alhn~ihliche Wasserabgabe 
der Schlie~zellen an die Epid'ermiszellen bewi~kt werde, der rasche 
Stomataschlul~ beim Welken jedoch dutch einen direkten Wasserverlust der 
Schli,el~zellen an .die Luft verursacht sein k5nne. Bei all diesen theoretisehen 
Er5rterungen fiber die Wasserabgabe der Schliel]zellen und deren t~'eaktions- 
mechanismus wer den nirgends die Befunde fiber eine erh5hte Transpiration 
der Schliel~zellen erw~ihnt. N~rgen'ds in der Literatur wird die Bed eutung 
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dieser gesteigerten Transpiration gerade fiir die Empfindliehkeit der Spalt- 
tiffnungsr.eaktion .eriSrtert. Naeh L e i t g e b (1886), B u r g e n s t e i n (1920), 
W i 1 s o n (1948) H e a t h und R u s s e 1 (1954) und H ii b 1 (1961, 1963) 
hiingf die .Spaltiiff'nungsbewegung yon der Luftfeuehtigkeit ab, derart, dat3 
eine niedrige relative F euehtigkeit die Sehliefibewegung fiirdert, eine hohe 
relative Feuehtigkeit die Sehliefiung hemmf. Aueh naeh H y g e n (19'51) 
verlaufen .die Sehliefibewegungen bet Pflanzen yon troekenen und s.onnigen 
Standorten sehneller als bet Pflanzen yon feuehten und sehat.tigen. Es wird 
eine direkte Wirkung der Luftfeuehtigkeit auf die Sehliel3zellen angenom- 
men. Eine solehe kann sehr einfaeh erkliirt werden als Beeinflussung der 
peristomaliiren Transpiration. 

Betraehlet man das hydroaktive System im Sinne yon S t ~t 1 f e I t (1926, 
1929a, 1932, 1955, 1956) als Regelkreis, so kann man .die Wassersiittigung 
des Blattes als Regelgrtil]e bezeiehnen. Die Regetaufgabe ist die Konstant- 
hallung dieser Grtil]e auf einen Sollwert, d. h..den fiir die Lebensvorgiinge 
in den Blattzellen oplimalen Wert. Bet jeder Regelabweiehung wird yon 
den Sehliefizellen die kompensierende Gegenmal]nahme gelroffen. Der 
Porus der SpallSffnung stellt also das ,,Slellglied" fiir die Regelung dar. 
Eine Regulation erfolgt stets yon jenem Orte des Gesamlsystems aus, wo 
fiir ein.e Zustandsiinderung die grtiflte Empfindliehkeit besleht, d. h. den1 
locus minoris resistentiae ( W a g  h e r  I954). Als solehes ,,Fiihlersystem" 
kann man die Schliefizellen bezeiehnen auf Grund ihrer Eigensehaft, star- 
ker zu transpirieren als die iibrigen Epidermiszellen. Mit dieser Eigensehaft 
ist die Sehlieflzelle nieht nur besonders empfindlieh gegen g eringste 24nde- 
rungen der Transpirationsbedingungen (wie es fiir eine Steuerung wiehtig 
ist), sondern der jeweilige Islwert der RegelgrSfle wird als Verh~iltnis der 
Sehliel3zellentrans.piralion zum Wassernaehsehub aus dem Mesophyll ge- 
messen. Solange die Wasservorriife des Blalles geniigen, kann der Wasser- 
verlust der Sehliefizellen ausgegliehen werden. Da die Sehliel]zelle nur tiber 
die angrenzenden Epidermiszellen mit dem Mesophyll in Verbindung sleht, 
zeigt sie sieh aueh hierin als locus minoris resistentia.e.L.~iflt die Wasser- 
versorgung naeh, so leiden die Sehliel~zellen auf Grund ihrer erhtihten 
Transpiration sofort unter Wasserdefizil. Sie verlieren ihre Turgeszenz und 
sehlieflen den Porus. Die Reakii.on wird slabilisiert dutch eine enzymatisehe 
Erniedrigung des osmotisehen Wertes, .die ein erneules Eindringen yon 
Wasser in die S&liefizelle aus den Nebenzellen er, sehwert. Dann endet der 
Wass.erstrom im Blalt rail einer erhtihlen Transpiration der Nebenzellen. 
Es mag s.ein, daf~ es sieh hierbei um ein~ spezifi.sehe Eigensehaft der Neben- 
zelten handelt, die bet gradueller Versehiedenh.eit zur Sehlief~zelle die 
Aufreeht.erhaltung .des Sog-Gefglles iib ernimmt, wodurch eine Riiekwirkung 
gewiihrleistet und der Regelkreis gesehlossen wird. Die perislomaliire 
Transpiration ist also yon elementarer B edentung fiir den st.omaliiren 
Regehneehanismus. 

Mein.em verehrlen L ehrer, Herrn Prof. Dr. A. S e y b o 1 d, danke ich fiir 
die Anregung zu dieser Arbeit und fiir stele Unterstiitzung. Mein Dank 
gilt auch Herrn Prof. Dr. P. S i t t e fiir wertvolle Ratschl@e. 
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Zusammenfassung 
1. Als ,,peristomat~ire Transp i r a t ion"  wird  die Transp i ra t ion  a u s d e n 

S c h 1 i e 1~ z e 11 e n s e 1 b s t u n d  ihren Nebenzel len bezeichnet. 
2. Mit ether yon S t a h 1 (1894) angegebenen Method!e, die in Yergessen- 

heir g,eraten war ,  wurde  eine erhiShte Transp i ra t ion  a u s den Schliel~zellen 
bet getiffnetem Porus,  aus den  Nebenzel len bet geschlossenem Poru.s und 
sogar schon aus den St .omatainit ialen festgestellf. 

3. D a  diese Mefhode yon der SaLzpermeabilifiit  und yon sekundiiren 
Sa lzwi rkungen  abh~ingig ist und  aul~erdem eine akt ive  Wassersekret ion der  
Schliel~zellen in die Nebenzel len nicht au,sschliel~f, mul~te eine Meihode enf- 
wickel t  werden,  die den Wasseraus t r i i t  in die Atmosphi i re  d i rek t  beweist.  
Als solche hat  sich der  mikroau i rad iographische  Nachweis t r i t ier ten Trans-  
p i ra t ionswassers  als b rauchbar  erwiesen. 

4. Mit dieser Methode z eigie sich, daf~ bet geiSffneten Spal ten  die peri-  
stomatiire Transp i ra t ion  vornehmlich durch die Cuticular le is ten der Schlief~- 
zellen stattfindet.  

5. Auch die Oberfliiche tier Schliel~zellen und bet geschlossenem Spal ten-  
zus tand  die Nebenzel len zeigten eine erhShte Transp i ra t ion .  

6. In  den Cuticularlei.sten der Schlief~zellen wurden  A l d e h y d - G r u p p e n  
mit  Leuk~othionin nach F o t a k i s (1960) und mit  S c h i f f schem Reagens 
nachgewiesen. 

7. Die  Diskussion geht auf  die Bed eutung der Ergebnisse f~ir den  Reak-  
t ionsmechanismus der  Spalt t i ffnungen ein. Es ergab sich eine kybernei ische 
Betrachtun.gsweise der Spal i t i f fnungsreakt ion.  Es wurde  hervorgehoben,  daf~ 
die per is tomati i re  T ransp i r a t ion  die Voraussetzung dafi ir  ist, daf~ die 
Schliel~zelle zum locus minoris resistentiae wird  und dami t  als ,,Fiihler- 
sys tem" fiir die Regelung dieni. 

Summary 
1. The transpiration out of the surface of the guard cells and their subsidiary 

cells is called ,,peristomatal transpiration". 
2. Using a method, already discribed by S t a h 1 (189.4) but never mentioned in 

the modern literature, it was demonstrated a higher transpiration of the guard cells, 
when stomata opened, and of the subsidiary cells, when stomata closed, and even 
a higher transpiration of the initials of the guard cells than of the ordinary 
epidermal cells. 

3. Since this method depends on salt-permeability and on secondary salt-effects,, 
and besides does not exclude an active secretion of water from the guard cells into 
the subsidiary cells, a method has to be found that should demonstrate the move- 
ment of the water out of the cell surface into the atmosphere directly. As such a 
method the microautoradiography was found useful. 

d~. Using this method it was demonstrated that the peristomatal transpiration 
takes place especially through the cuticular ledges bordering the pores, when 
stomata are open. 

5. But also the surface of the guard cells and that of the subsidiary cells, when 
stomata are closed, showed the higher transpiration. 

6. With leucothionine (F o t a k i s 196.0) and S c h i f f's reagens the cuiicular 
ledges bordering the stomatal pores are demonstrated to contain aldehyde groups. 
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7. The importance of the results for the mechanism of the stomatal inovement is 
discussed. The stomatal reaction is regarded in the kybernetic sense. It was con- 
sidered that the peristomatal transpiration is the cause for the guard cell to be 
the locus minoris  resistentiae and therefore to serve as detecting element for the 
feedback control. 
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