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A. Einleitung

Bei der iiblichen Gliederung der Wasserverdunstung aus Laubblittern
wird die Transpiration aus den SchlieBzellen selbst zu der
cuticuldren gerechnet, wihrend die Verdunstung aus den Poren allein als
stomatdre bezeichnet wird (Seybold 1930/31). Diese Gliederung ist fiir
die Analyse der Transpiration unzureichend, was Seybold in den letzten
Jahren ermitteln konnte!. Auf Grund physikalischer und physiologischer
Uberlegungen scheint ihm an Stelle der Zweigliederung eine Dreigliederung
der Transpiration notig, so dal sich diese als Summe der stomatdiren -+
cuticuldren +- ,peristomatéren” darstellt, wobei letztere die Transpiration
aus den Schliefizellen und gegebenenfalls ihren Nebenzellen umfaBt. Sey-
bold wird zu gegebener Zeit eine historische Darstellung des Problems
geben, haben doch bereits mehrere Forscher vergangener Jahrzehnte der
Transpiration a us den SchlieBzellen ihr besonderes Augenmerk geschenkt.
Merkwiirdigerweise sind diese Beobachtungen wenig beachtet Wor\den ob-
wohl ihnen elementare Bedeutung zukommt.

Aufgabe der vorliegenden Untersuchung war es, zum einen die umstrit-
tenen Befunde von -Stahl (1894), der in gewissen Fallen eine bevorzugte
Transpiration aus den SchlieBzellen feststellte, kritisch zu iiberpriifen und
zum anderen, eine Methode zu entwickeln, die eben diese peristomatire
Transpiration verldfBlich erfassen 1aBt. Die Ergebnisse fiithrten dazu, die
Spaltsffnungsreaktion als Regelmechanismus zu deuten, eine Betrachtungs-
weise, die heute im Mittelpunkt biologischer Forschung steht (Wa gner
1954, Mittelstaedt 1956, Wieser 1959, Hassenstein 1960, Stein-
buch 1963).

1 Seybold berichtete dariiber in einem am 8. Juli 1961 in der Heidelberger
Akademie der Wissenschaften gehaltenen Vortrag: Ergebnisse und Probleme pflanz-
licher Transpirationsanalysen (Jahreshefte der Heidelberger Akademie der Wissen-
schaften 1961/62, 6).
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B. Experimenteller Teil
I. Versuche nach der Methode von Stahl (1894)

Stahl (1894) lieB Thalliumsulfatlssungen durch die Blattstiele auf-
saugen und wies die Thalliumionen mit Natriumchlorid als Thalliumchlorid-
niederschlag in den Epidermiszellen nach. Die Orte mit dem meisten im
Mikroskop bei Durchlicht schwarz erscheinenden Niederschlag zeigen nach
Stahl die Orte stirkster Transpiration an, da das verdunstende Wasser
das mitgefiihrte Salz liegen laBt. Stahl (1894) fand eine erheblichere
Schwirzung der SchlieBzellen im Vergleich zu den iibrigen Epidermiszellen.
Bei Rudolph (1925) verliefen alle Versuche, die Verteilung der epider-
malen Transpiration durch aufsteigende Losungen verschiedener Art nach-
zuweisen, erfolglos. Auch Kaufmann (1927) konnte an ihren Objekten
die Versuche von Stahl nicht mit demselben Ergebnis wiederholen. Seit-
her finden sie keine Erwihnung mehr in der Literatur.

1. Methode und Material

Bei Verwendung von 3%igen Losungen von Thalliumsulfat und Natrium-
chlorid wurden die Versuche an folgenden Pflanzenarten aus dem Botani-
schen Garten, Heidelberg, unternommen: Caltha palustris, Caltha radicans,
Eranthis hiemalis, Vicia faba, Begonia spec., Tropaeolum majus, Polygo-
num miihlenbergii, Stadice limonium, Menyanthes trifoliata, Convoloulus
cneorum, Solanum dulcamara, Nymphaea daubeniana, Hydrocleis nymphoi-
des, Aponogeton distachyum, Limnobium stoloniferum, Regnellidium di-
phyllum, Alisma plantago, Sagittaria sagittifolia, Calla aethiopica, Trades-
cantia virginiana, Commelina communis, Convallaria majalis, Iris pseuda-
corus, Gladiolus communis, Zea mays, Stenotaphrum secundatum, Phyl-
lorhachis sagittata, Oplismenius variegatus, Acer negundo fol. var., Cor-
nus alba fol. var., Veronica speciosa fol. var., Acorus calamus fol. var.,
Tradescantia fluminensis fol. var. und Miscanthus sinensis fol. var.

2. Versuchsergebnisse

Die ersten Versuche verliefen selbst am Objekte Stahls, Menyanthes
trifoliata, zundchst nicht mit Stahls Ergebnis. Meist war zwar in vielen
Epidermiszellen Niederschlag zu beobachten, nicht dagegen in den SchlieB-
zellen. Dies ist nicht verwunderlich nach den Versuchen von Montfort
(1926), die gezeigt haben, daB SchlieBzellen fiir NaCl impermeabel sind,
so daB eine Niederschlagsbildung von Thalliumchlorid hier nicht moglich
ist. Blieben die Bliatter nach dem Thalliumsulfatversuch mehrere Tage in
NaCl-Losungen, so konnte schlieBlich die Schwirzung vieler SchlieBzellen
beobachtet werden. Aber neben stark geschwirzten SchlieBzellen befanden
sich immer auch solche, die nicht die geringste Spur von Niederschlag zeig-
ten. Eine Probe mit Neutralrot ergab, daB die ungeschwiirzten SchlieB3-
zellen noch lebten. Die Chlorionen dringen also offenbar erst nach dem
Zelltod in die SchlieBzellen ein und kénnen erst dann mit den Thallium-
ionen, die durch den Transpirationsstrom dort angehduft wurden, reagie-
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ren. Da die SchlieBzellen innerhalb eines Epidermisstreifens nicht gleich-
zeitig absterben, wird man immer SchlieBzellen finden, bei denen der
Niederschlag noch nicht aufgetreten ist, neben solchen SchlieBzellen, bei
denen er gerade die Zelle ganz ausfiillt. Die erste Voraussetzung bei dieser
Methode zum Ergebnis Stahls zu gelangen, ist ein zeitlich einheitliches

Abb. 2, Menyanthes frifoliata, Thalliumchlorid, 650 : 1,

Findringen der Chlorionen in alle Zellen. Bei den folgenden Versuchen
wurde die 3%ige NaCl-Lésung 1:1 mit Methanol versetzt. Die Folge ist
ein rasches Eindringen der Chlorionen auch in die SchlieBzellen. In kurzer
Zeit kann man beobachten, wie sich die SchlieBzellen mit Niederschlag ganz
anfiillen, wiahrend die iibrigen Epidermiszellen nur geringe Niederschlags-
mengen aufweisen (Abb. 1 und 2).

Bei ofterem Wiederholen der Versuche an denselben Objekten waren
die Ergebnisse sehr verschieden. Oft zeigte sich trotz Behandlung mit metha-
nolischer NaCl-Lésung kein Niederschlag in den SchlieBzellen; er fand sich
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vielmehr in den Zellen angehauft, welche die SchlieBzellen umgeben. Eine
Erkldarung fiir dieses unterschiedliche Verhalten boten Versuche an pana-
schierten Bldattern. Saugten solche Blitter bei guten Transpirationsbedin-
gungen Thalliumsulfatlésungen auf, so fdarbien sich die griinen Areale bald
braun, wihrend die weilen zunichst unverdndert blieben. Die griinen
Gebiete panaschierter Blatter transpirieren mehr als die weillen, weil ihre
Stomata weiter geoffnet sind (Kiimmler 1922, Velsen 1930, Scarth
1932, Scarthund Shaw 1951, Virgin 1957, Ketellapper 1959, 1963,

1 b

Abb. 3. Tradescantia fluminensis, Thalliumechlorid.

a. Niederschlagsbildung bei geoffneter Spalte, 700 : 1.
b. Niederschlagsbildung bei geschlossener Spalte. 700 : 1.

Bopp und Bock 1961). Transpirierten die Blatter so lange, bis auch die
weillen Gebiete Briaunlichfirbung zeigten, so konnte nach Behandlung der
Epidermis mit methanolischer Kochsalzlsung erkannt werden, daB in den
griinen Arealen die SchlieBzellen von Niederschlag ganz erfiillt waren, die
Epidermiszellen dagegen nur wenig. In den weiBen Arealen dagegen waren
die SchlieBzellen frei von Niederschlag. Dieser trat in stirkerem MaBe in
den iibrigen Epidermiszellen auf und war vor allem in den Nebenzellen
oder an den Flanken der SchlieBzellen angehdauft. Die zweite Voraussetzung
fiir eine erfolgreiche Reproduktion der Ergebnisse von Stahl ist die maxi-
male Offnung der Stomata wihrend der ganzen Versuchszeit. Die SchlieB-
zellen werden aber durch die Einwirkung bestimmter Salze zum SchlieBen
veranlaBt (I1jin 1922a, Montfort 1926). Auch Stah|l (1894) beschreibt
dies. LieB er niamlich NaCl durch den Blattstie]l aufsaugen, konnte er die
Chlorionen mit Thalliumsulfat nicht in den SchlieBzellen nachweisen. In
den Nebenzellen dagegen war der Thalliumchloridniederschlag gehduft und
hatte die SchlieBzellen ganz zusammengedriickt. Sicher hat aber auch das
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Thalliumsulfat in geringerem MaBe eine stomataschlicBende Wirkung. Viel-
leicht l#Bt sich die Tatsache, daB die Versuchsergebnisse oft nicht mit dem
Befund Stahls iibereinstimmen, damit erklaren, daB die Stomata wah-
rend des Versuches meist geschlossen sind. Die beste Reproduktion der
Ergebnisse von Stahl konnte erhalten werden, wenn die Pflanzen iiber
Nacht die Losung aufsaugten, wihrend sie unter einer Glasglocke in einer
Wasserschale standen. In den friihen Morgenstunden wurde dann die Glas-
glodke entfernt und die Pflanze diffusem Tageslicht ausgesetzt. Diese

Abb. 4. Zea mays, Thalliumchlorid.

a. Niederschlagsbildung bei geoffneter Spalte. 774 : 1.
b. Niederschlagsbildung bei geschlossener Spalte. 774 : 1.

Methode hat den Vorteil, daB die Stomata maximal geéffnet sind, wenn die
Loésung bis zur Epidermis vorgedrungen ist. Die Niederschlagsverteilung
in der Epidermis hiangt also vom Offnungszustand der Spalten ab; sie ist
sogar ein Kriterium fiir diesen. Im Dunkeln oder in trodkener Luft findet
man Niederschlige niemals in den SchlieBzellen, sondern stets in erhthtem
MaBe in den Nebenzellen oder an den Flanken der SchlieBlzellen (Abb. 3,
4, 5). In CO,-armer Atmosphire fand sich dagegen im Hellen wie im
Dunkeln, in griinen wie in weilen Blattgebieten der Thalliumchloridnieder-
schlag in den SchlieBzellen gehiuft, ein Beweis mehr dafiir, daB} hier die
Stomata geoffnet sind, wie es Darwin (1898), Lloyd (1908), L.ins-
bauer (1916), Scarth (1927), Scarth und Shaw (1951), Freuden-
berger (1941), Heath (1948, 1950, 1959) und Heath und Milthrope
(1950) mit anderen Methoden festigestellt haben.

Stahl (1894) beobachtete mit Hilfe der Cobaltmethode schon in jiing-
sten Entwicklungsstadien hypostomatischer Blidtter eine IForderung der

Protoplasma, Bd. LX/1 5
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Transpiration auf der Blattunterseite. Der Befund wurde dahin inter-
pretiert, daf} die Wasserabgabe auch schon ,hauptsichlich durch die aller-
dings noch nicht fertig ausgebildeten Spaltéffnungen vor sich geht“. Lins-
bauer (1916) iibt an dieser Interpretation Kritik, indem er betont, dal}
sich die schnellere Rotung des Cobaltpapieres auch in der Weise erkldren
liefle, dal} die Machtigkeit der Cuticula der verschiedenen Blattseiten schon
in jiingsten Entwidklungsstadien ungleich sei. Nach Aufsaugen von

Abb. 3. Sagittaria sagittifolia, Thalliumchlorid.

a. Niederschlagsbildung bei geéffneter Spalte. 774 : 1.
b. Niederschlagsbildung bei geschlossener Spalte. 774 : 1.

Thalliumsulfatlosung durch Keimlinge von Vicia faba und ganz jungen
Bldtichen von Eranthis hiemalis zeigten sich schon die jiingsten Stomata-
initialen, die noch keine Zentralspalte entwickelt hatten, nach Behandlung
mit methanolischer Kochsalzlssung dicht mit Niederschlag erfiillt (Abb. 6).
Auch bei Zea mays lieferten die SchlieBzellen, die noch nicht die fiir die
Gramineen typische Form angenommen hatten, die gleichen Ergebnisse.
Noch ungeteilte, runde Stomatainitialen findet man bei Zea mays nur in
den innersten zusammengerollten Blattchen von 1 bis 2 cm Linge. Saugten
sie die Thalliumsulfatlosung unter Bedingungen auf, die sich bei den friihe-
ren Versuchen fiir die Stomatacffnung als giinstig erwiesen hatten, so lief}
sich nach kurzer Zeit in ihren Stomatainitialen ein Niederschlag bilden.
Leider ist bei den jungen Bldttchen die Epidermis nicht abziehbar, so dal3
die Photographien unscharf werden. Ein Vergleich mit der nebenstehenden
Zeichnung ldf}t aber deren Ubereinstimmung erkennen (Abb. 7).
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II. Mikroautoradiographischer Nachweis tritium-
haltigen Transpirationswassers

1. Methode und Material 2

Tritiertes Wasser (THO) mit spez. Aktivititen von 10mc/ml bzw.
200 me¢/ml wurde durch den Blattstiel aufgesaugt und gleichzeitig sein
Transpirationsweg durch die einzelnen Epidermiszellen mikroautoradio-
graphisch mit Hilfe der Stripping-Film-Technik (Gross, Bogoroch,
Nadler und Leblond 1951, Fitzgerald, Simmel, Weinstein
und Martin 1953, Boyd 1955, Niclas und Maurer 1955, Thaine

mehrere Spaltoffnungsinitialen mit Niederschlag erfiillt. 425 :

und Walters 1955, Habers 1958, P elc 1958) nachgewiesen: Flottierende
Stiicke des Stripping-Films (Kodak Scientific Plates AR 10) von einigen
cm? Fldache wurden direkt auf die Epidermen der intakten Blitter gebracht,
blieben dort wihrend der ganzen Versuchszeit und wurden anschlieflend
in Ilford D 19 entwickelt. Applikationszeit und Expositionszeit waren also
identisch. Da bei diesem Verfahren das Aufsaugen und Transpirieren von
THO im Dunkeln stattfinden mubBte, konnte die Offnung der Stomata nur
durch eine Verminderung des CO,-Gehaltes der Atmosphiire erreicht wer-
den Darwin 1898, Lloyd 1908, Linsbauer 1916, Scarth 1927,
Scarth und Shaw 1951, Freudenberger 1941, Hea th 1948, 1950,
Heath und Milthrope 1950). Als Objekte dienten Caltha radicans,
Calla aethiopica, Tradescantia fluminensis und Sagittaria sagittifolia.

Grundvoraussetzung fiir die Gewinnung guter Radioautogramme ist, daf}
sich der Stripping-Film der Epidermis dicht anlegt. Bei nur lockerem Kon-
takt breitet sich das Transpirationswasser zwischen Epidermis und Film
aus und fiihrt zu gleichmiBiger Schwarzung, die lediglich iiber den Spalt-
offnungen intensiver ist; solche Schwirzungsbilder sagen naturgemaB nichts
iber die Verteilung der epidermalen Transpiration aus.

2 Ausfiihrliche Darstellung der Methode bei Maercker (1965) Mikroautoradio-
graphischer Nachweis tritiumhaltigen Transpirationswassers. Naturwissenschaften
52, 15.

5*
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2, Versuchsergebnisse

Bei engem Kontakt zwischen Film und Epidermis wahrend der gesam-
ten Versuchsdauer zeigte sich oft, daf# gerade iiber dem gedffneten Porus
nur wenige Silberkorner zur Entwicklung gelangten, was wohl dadurch zu
erklaren ist, daf? infolge des direkten Verschlusses des Porus durch den
Film die Transpiration der Interzellularen herabgesetzt ist. Bei Calla

b

Abb. 7 a. Spaltéffnungsinitialen von Zea mays mit Thallinmchlorid. 450 : 1.
Abb. 7 b. Spaltsffnungsinitialen von Zea mays mit Thalliumdlorid, 450 : 1.

aethiopica war dann stets eine intensive Schwarzung iiber den Cuticular-
leisten der Stomata zu erkennen (Abb. 8). Bei Caltha radicans erstreckte
sich die Schwirzung noch weit iiber die Cuticularleisten hinaus (Abb. 9).
Man kann dabei nicht genau sagen, ob die SchlieBzellenoberfliche am Effekt
beteiligt ist, oder ob sich nur das aus den Cuticularleisten austretende Was-
ser in der Gelatine des Films ausgebreitet hat. Bei Tradescantia fluminensis
(Abb. 10) zeigte sich eine aulerordentlich geringe cuticuliire Transpiration
der Epidermiszellen bei gleichzeitiger intensiver Schwirzung itber den
Cuticularleisten der Stomata, die sich manchmal auch iitber die SchlieB-
zellenoberfliche verbreitete. An der Abb. 11, die ebenfalls an Tradescantia
fluminensis gewonnen wurde, ist auBBer ither den Cuticularleisten eine ein-
deutige Silberkornentstehung iiber der SchlieBzellenoberfliche vor allem an
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deren Riickenwand zu erkennen. Bei Sagittaria sagittifolia konnte ein deut-
licher Unterschied des Schwiirzungsbildes beobachtet werden, je nachdem,
ob die Spaltoffnungen wihrend des Versuches gedffnet oder geschlossen
waren. Bei gedffneten Spalten hob sich nur der Bereich iiber den Cuticular-
leisten hervor. Auch bei geschlossenen Stomata war aus der allgemeinen

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

Schwirzung des gesamten Filmes zu schlieflen, die cuticulire Epidermis-
transpiration erheblich. Trotzdem hoben sich die Bereiche iiber allen Neben-
zellen durch eine besonders hohe Silberkorndichte deutlich hervor (Abb. 12).

JIT. Anhang: Nachweis von Aldehyd-Gruppen in den
Cuticularleisten

Epidermispraparate von Callisia monandrae, Tradescantia virginiana,
Tradescantia fluminensis, Commelina communis, Calla aethiopica, Canna
indica, Zea mays, 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 spectabile, Vicia faba, Polygonum miihlenbergii, Limonium vulgaris,
Limonium tartaricum, Acanthus caroli-alexandri, Menyanthes trifoliata,
Brunella vulgaris, Chrysanthemum maximum wurden mit Leukothionin,
das nach einer Vorschrift von Fotakis (1960} aus dem Thiazinfarbstoff

Abb. 11. Tradescantia fluminensis, Tritiumautoradiogramm. 774 : 1.

Thionin (Merck) durch Reduktion mit schwefliger Sdure gewonnen wurde,
behandeli. Nach 1 Stunde zeigte sich eine intensive Blaufarbung der Cuti-
cularleisten der SchlieBzellen, die sich micht durch Alkohol und Xylol ent-
fernen lieB (Abb. 13). Bei Vergleichspraparaten in nicht reduziertem Thio-
nin loste sich der violettrote Farbstoff durch Alkoholbehandlung aus allen
Zellbestandteilen und es blieb keine Hellblaufirbung der Cuticularleisten
zuriidk. Es handelt sich also um eine spezifische Thionin-SO,-Reaktion, die
als spezifisch fiir Aldehyd-Gruppen gilt (Fotakis 1960). Parallel durch-
gefiihrte Versuche mit Schiffschem Reagens (LLip p) ergaben eine ent-
sprechende Rotfirbung der Cuticularleisten.
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C. Diskussion

Stahl (1894) interpretierte bei seinen oben erwihnien Versuchen die
Anhiufung von Thalliumionen als Beweis fiir eine erhohte Transpiration.
Bei einer aktiven, nicht-osmotischen Wassersekretion der SchlieBzellen in
die Nebenzellen, wie sie von Williams (1954) angenommen wird, konnte

Abb. 12. Sagittaria sagittifolia, Tritiumautoradiogramm bei geschlossenen
Spaltoffnungen. 300 : 1,

-

Abb. 13. Senecio tamoides, Thionin-SO, (Leukothionin). 300 : 1.

aber eventuell das Salz in der wasserauspressenden Zelle zuriickbleiben.
Bei geschlossener Spaltoffnung konnte es sein, daB der Wasserstrom nach
wie vor zur Schlieffzelle weitergeht, diese aber jetzt fiir Salze so imper-
meabel ist, daB sich die Salzionen in den Nebenzellen anhaufen. So erkliarte
Montfort (1926) die Anhiufung der Chlorionen beim Aufsteigen von
NaCl-Loésung bei den Versuchen von Stahl. Die Ergebnisse, die nach der
Methode von Stahl erhalten werden, liefern also keinen eindeutigen Beweis
fiir den Wasseraustritt aus den Epidermiszellen in die Atmosphire,
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Strugger (1938, 1939, 1943), Renner und Kallmever (1948) und
Bauer (1953) hielten die Anreicherung von Berberinsulfat in den Cuti-
cularleisten geoffneter Stomata fiir den Beweis einer erhdhten Transpira-
tion an diesen Stellen. Dagegen wendete Hiilsbruch (1944, 1954) ein, daf}
die Cuticularleisten der SchlieBzellen moglicherweise das Berberinsulfat auf
Grund eines besonderen chemisch bedingten Speicherungsvermigens an sich
ziehen. Tatsdchlich ergaben Infiltrationsversuche Bauers (1953) eine bevor-
zugte Fluorochromierung der Cuticularleisten der SchlieBzellen, die also
nicht durch den Transpirationsstrom, sondern allein durch chemische Eigen-
schaften der Cuticularleisten bedingt ist. Aus dem Ausbreitungsverlauf des
Berberinsulfates kann man also nur Schliisse ziehen iiber den Wasserstrom
innerhalb der Epidermis, durch den das Berberinsulfat an Ort und Stelle
gelangt. Dagegen sind Geschwindigkeit der Awusbreitung und Intensitdt
der Fluoreszenz kein Mal} fiir die peristomatdre Transpiration.

Bei der autoradiographischen Methode wird der aus den Epidermis-
zellen austretende Wasserdampf als solcher erfaflt, so daB Sekundir-
erscheinungen durch mitgefiihrte Substanzen ausgeschaltet werden. Bei ge-
offneten Spalten findet die peristomatire Transpiration vornehmlich durch
die Cuticularleisten der SchlieBzellen statt. Dieser Befund steht in Uber-
einstimmung mit den Ergebnissen von Buscalioni und Pollacei
(1901), die jedoch sehr schlecht reproduzierbar sind und, da mit Ather ge-
arbeitet wird, unter unphysiologischen Bedingungen erhalten werden.

Die Cuticularleisten der Stomata zeichnen sich durch den Besitz freiexr
Aldehyd-Gruppen aus. Es besteht vielleicht die Moglichkeit, daf# die Cuti-
cularleisten auf Grund des bekannten relativ hohen Hydratationsvermogens
der Aldehyd-Gruppe den Schliefizellen das Wasser entreiffen und somit zu
den ausfiihrenden Organellen der peristomatdaren Transpiration werden.
Neben den Cuticularleisten zeichnet sich aber auch die SchlieBzellenober-
fliche besonders entlang der Riickenwand als bevorzugter Transpirations-
ort aus. Auch die jungen Stomatainitialen, die noch keine Cuticularleisten
besitzen, und bei geschlossenem Spaltenzustand die Nebenzellen, zeigen eine
gesteigerte Transpiration. IThre Ursache kann sowohl eine erhohte Perme-
abilitdat des Protoplasten als auch eine besondere Wegsamkeit der Zellwand
fiir Wasser sein. Vielleicht besteht ¢in Zusammenhang mit dem Vorkommen
von Ektodesmen, die Schumacher (1942), Lambertz (1954),
Schnepf (1958), Sievers (1959) und Franke (1960, 1961) vorwiegend
in den AulBenwinden der SchlieBzellen, und zwar dort in besonderem MaRe
an der Riickenwand und entlang der Cuticularleisten fanden. Die auto-
radiographischen Verfahren Frankes (1964) sind aber nicht mit der hier
entwickelten Methode zu vergleichen. Hier wird direkt der aus den Epi-
dermiszellen austretende Wasserdampf erfaB3t. Die angewendeten Versuchs-
zeiten sind, verglichen mit den fiir Tritium iiblichen Expositionszeiten von
mehreren Wochen, wohl sicher zu kurz, als daB3 eventuell in die Zellsubstanz
eingebautes Tritium an der Schwirzung des Stripping-I'ilms wesentlich
beteiligt sein konnte. Bei Franke (1964) dagegen handelt es sich um den
Nachweis von hauptsiachlich in den Schliezellen festliegenden radioaktiven
Substanzen. Dal} aber gerade die SchlieBzellen in hochstem Malle befihigt
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sind, organische Substanzen einzubauen, berichten Konagamitsu und
Omno (1959) und Ketellapper (1963).

Die peristomatdre Transpiration ist fiir den Reaktionsmechanismus der
Spaltoffnungen von entscheidender Bedeutung. Imamura (1943) hat die
Starkemenge in den SchlieBzellen im Vergleich zum Offnungszustand unter-
sucht. Die Kurve, die die SchlieBbewegung veranschaulicht, fallt steil ab
bei allmshlich zunehmender Stirkemenge. Imamura kommt daher zu
dem SchluB, daB die SchlieBbewegungen wenigstens in der anfdnglichen
Phase durch einen Mechanismus geregelt werden, der mit der enzymatischen
Tatigkeit nichts zu tun hat. Auch Stalfelt (1959) beschreibt, daf} sich die
Stomata im hydroaktiven System schon vor der Minderung des osmoti-
schen Wertes schlieBen, daB also eine ,nicht-osmotische Wasserabgabe® zu
einem raschen StomataschluB fithre. Die Herabsetzung des osmotischen
Wertes hiitte nur den Charakter eines stabilisierenden Prozesses, dessen
Bedeutung darin liege, daB er einer Offnung der Stomata vorbeuge, die nach
Abklingen des Auslosungsprozesses eintreten wiirde. Fiir Stdlfelt (1959)
ist bei den hydroaktiven SchlieBbewegungen die enzymatische Herabsetzung
des osmotischen Wertes, die ein weiteres Eindringen von Wasser aus den
Nebenzellen in die SchlieBzellen verhindert, eine Folge des Wasser-
verlustes, nicht dessen Ursache. Das Wasserdefizit ist die Reizursache fiir
das Enzymsystem. Auch nach I1jin (1922) wird durch den Wasserentzug
eines Plasmolytikums die Stirkebildung durch Enzymbeeinflussung be-
giinstigt. Bei den Versuchen von Strugger und Weber (1925) bewirkte
CaCl, StomataschluB und Starkebildung. Die Umwandlung von Zucker in
Stirke zur Minderung des osmotischen Wertes in den SchlieBzellen kann
nicht der AuslosungsprozeB fiir den SpaltenschluB sein ohne Abnahme der
Turgeszenz der SchlieBzellen. Diese kann aber nur durch Wasserverlust
der SchlieBzellen stattfinden. Die Wasserabgabe der SchlieBzelle ist in der
Literatur iiber den Reaktionsmechanismus der Spaltéffnung immer wieder
Gegenstand theoretischer Erorterungen. Williams (1954) sieht in der
SchlieBbewegung eine aktive, nicht-osmotische, Energie bendtigende Wasser-
abgabe der SchlieBzellen an die Nachbarzellen. Diese Theorie der Stomatir-
bewegung wurde von Heath (1959a) und Ketellapper (1959) dis-
kutiert und abgelehnt. 1959 schreibt St4lfelt: ,Der eigentliche Stomata-
schluB besteht darin, daB die SchlieBzellen Wasser abgeben ... aber wie
diese Wasserabgabe erfolgt, ist nicht mit Sicherheit bekannt“. Aus den von
ihm gefundenen dauernden Volumenverinderungen der SchlieBzellen, den
o~Pulsationen” (Stalfelt 1929, 1956) schlieBt er, daB die SchlieBzellen
stets Wasser aus den umliegenden Epidermiszellen aufnehmen und wieder
an diese abgeben. Heath und Milthrope (1950) sind der Ansicht, dafl
wohl die allgemeine SchlieBreaktion durch eine allmihliche Wasserabgabe
der SchlieBzellen an die Epidermiszellen bewirkt werde, der rasche
Stomataschluf3 beim Welken jedoch durch einen direkten Wasserverlust der
SchlieBzellen an die Luft verursacht sein konne. Bei all diesen theoretischen
Erorterungen iiber die Wasserabgabe der SchlieBzellen und deren Reaktions-
mechanismus werden nirgends die Befunde iiber eine erhohte Transpiration
der SchlieBzellen erwihnt. Nirgends in der Literatur wird die Bedeutung
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dieser gesteigerten Transpiration gerade fiir die Empfindlichkeit der Spalt-
6ffnungsreaktion erortert. Nach Leitgeb (1886), Burgenstein (1920),
Wilson (1948) Heath und Russel (1954) und Hibl (1961, 1963)
hingt die Spaltoffnungsbewegung von der Luftfeuchtigkeit ab, derart, daB
eine niedrige relative Feuchtigkeit die SchlieBbewegung fordert, eine hohe
relative Feuchtigkeit die SchlieBung hemmt. Auch nach Hygen (1951)
verlaufen die SchlieBbewegungen bei Pflanzen von trodkenen und sonnigen
Standorten schneller als bei Pflanzen von feuchten und schattigen. Es wird
eine direkte Wirkung der Luftfeuchtigkeit auf die SchlieBzellen angenom-
men. Eine solche kann sehr einfach erklirt werden als Beeinflussung der
peristomatiren Transpiration.

Betrachtet man das hydroaktive System im Sinne von St4lfelt (1926,
1929 a, 1932, 1955, 1956) als Regelkreis, so kann man die Wassersittigung
des Blattes als RegelgroBe bezeichnen. Die Regelaufgabe ist die Konstant-
haltung dieser GréBle auf einen Sollwert, d. h. den fiir die Lebensvorgiinge
in den Blattzellen optimalen Wert. Bei jeder Regelabweichung wird von
den SchlieBzellen die kompensierende (Gegenmafllinahme getroffen. Der
Porus der Spaltoffnung stellt also das ,Stellglied” fiir die Regelung dar.
Eine Regulation erfolgt stets von jenem Orte des Gesamtsystems aus, wo
fiir eine Zustandsinderung die groBte Empfindlichkeit besteht, d. h. dem
locus minoris resistentiae (Wagner 1954). Als solches ,Fiihlersystem®
kann man die SchlieBzellen bezeichnen auf Grund ihrer Eigenschaft, star-
ker zu transpirieren als die iibrigen Epidermiszellen. Mit dieser Eigenschaft
ist die SchlieBzelle nicht nur besonders empfindlich gegen geringste Ande-
rungen der Transpirationsbedingungen (wie es fiir eine Steuerung wichtig
ist), sondern der jeweilige Istwert der RegelgriBe wird als Verhilinis der
SchlieBzellentranspiration zum Wassernachschub aus dem Mesophyll ge-
messen. Solange die Wasservorrite des Blattes geniigen, kann der Wasser-
verlust der SchlieBzellen ausgeglichen werden. Da die SchlieBzelle nur iiber
die angrenzenden Epidermiszellen mit dem Mesophyll in Verbindung steht,
zeigt sie sich auch hierin als locus minoris resistentiae. LaBt die Wasser-
versorgung nach, so leiden die SchlieBzellen auf Grund ihrer erhéhten
Transpiration sofort unter Wasserdefizit. Sie verlieren ihre Turgeszenz und
schlieBen den Porus. Die Reaktion wird stabilisiert durch eine enzymatische
Erniedrigung des osmotischen Wertes, die ein erneutes Eindringen von
Wasser in die SchlieBzelle aus den Nebenzellen erschwert. Dann endet der
Wasserstrom im Blatt mit einer erhchten Transpiration der Nebenzellen.
Es mag sein, daB es sich hierbei um eine spezifische Eigenschaft der Neben-
zellen handelt, die bei gradueller Verschiedenheit zur Schlielzelle die
Aufrechterhaltung des Sog-Gefiilles iibernimmt, wodurch eine Riickwirkung
gewihrleistet und der Regelkreis geschlossen wird. Die peristomatire
Transpiration ist also von elementarer Bedeutung fiir den stomatdren
Regelmechanismus.

Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. A. Seybold, danke ich fiir
die Anregung zu dieser Arbeit und fiir stete Unterstiitzung. Mein Dank
gilt auch Herrn Prof. Dr. P. Sitte fiir wertvolle Ratschlige.
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Zusammenfassung

1. Als ,peristomatire Transpiration” wird die Transpiration aus den
SchlieBzellen selbst und ihren Nebenzellen bezeichnet.

2. Mit einer von Stahl (1894) angegebenen Methode, die in Vergessen-
heit geraten war, wurde eine erhthte Transpiration a us den SchlieBzellen
bei geoffnetem Porus, aus den Nebenzellen bei geschlossenem Porus und
sogar schon aus den Stomatainitialen festgestellt. '

3. Da diese Methode von der Salzpermeabilitit und von sekundiren
Salzwirkungen abhiingig ist und auBerdem eine aktive Wassersekretion der
SchlieBzellen in die Nebenzellen nicht ausschlieBt, muBte eine Methode ent-
wickelt werden, die den Wasseraustritt in die Atmosphire direkt beweist.
Als solche hat sich der mikroautradiographische Nachweis iritierten Trans-
pirationswassers als brauchbar erwiesen.

4. Mit dieser Methode zeigte sich, daB bei geoffneten Spalten die peri-
stomatire Transpiration vornehmlich durch die Cuticularleisten der SchlieB-
zellen stattfindet.

5. Auch die Oberfliche der SchlieBzellen und bei geschlossenem Spalten-
zustand die Nebenzellen zeigten eine erhohte Transpiration.

6. In den Cuticularleisten der Schliefizellen wurden Aldehyd-Gruppen
mit Leukothionin nach Fotakis (1960) und mit Schif fschem Reagens
nachgewiesen.

7. Die Diskussion geht auf die Bedeutung der Ergebnisse fiir den Reak-
tionsmechanismus der Spaltéffnungen ein. FEs ergab sich eine kybernetische
Betrachtungsweise der Spaltéffnungsreaktion. Es wurde hervorgehoben, daf3
die peristomatire Transpiration die Voraussetzung dafiir ist, daB die
SchlieBzelle zum locus minoris resistentiae wird und damit als ,Fiihler-
system” fiir die Regelung dient.

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 Stahl (1894) 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

4. Using this method it was demonstrated that the peristomatal transplratlon
takes place especially through the cutlcular 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 (Fotakis 1960) and Schiffs reagens the cuticular
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 movement 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 deiecting element for the
feedback control.
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