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Summary  
T h e  F ine  S t r u c t u r e  of the  T r i c h o m e  H y d a t h o d e s  of Monarda fistulosa 

The trichomes of Monarda extrude up to 450 ~tm 3 of an aqueous solution per minute. 
Their head cells contain nuclei of a volume more than twice that of common epidermal 
cells, up to 800 dictyosomes, and only a few mitochondria and plastids. The water is 
extruded by way of the Golgi vesicles. A dictyosome yields one cisterna per minute which 
is replaced by a new one on the opposite side, so that in about eight minutes the entire 
dictyosome is renewed. 

Zusammenfassung  

Die Trichome yon Monarda fistulosa sezernieren bis 450 ~tm 3 einer w~iflrigen Fliissigkeit 
pro Minute. Ihre K~Spfchenzellen besitzen Zellkerne, die mehr als doppelt so volumin6s 
als die der normalen Epidermiszellen sind, nur wenige Mitochondrien und Plastiden und 
iiber 800 Dictyosomen. Die Dictyosomen-Vesikeln transportieren die Fliissigkeit nach aul~en. 
Dabei wird pro Minute eine Zisterne aufgeR5st und eine neue produziert, so dat~ ein Dic- 
tyosom in ca. acht Minuten vollst~indig erneuert ist. 

1. Einleitung 

Es mehren sich die Befunde, dai~ Dictyosomen mit der Abgabe yon Wasser 
besch~fftigt sind, in dem der Anteil an gel6sten Substanzen, z. B. von Kohlen- 
hydratschleimen, zur~icktritt. So entstehen die pulsierenden Vakuolen, die 
der Osmoregulation yon Glaucocystis und Vacuolar& (ScHNEVF und KOCH 
1966a, 1966b) dienen, aus Dictyosomen-Vesikeln, die miteinander ver- 
schmelzen. Im Gegensatz zu dieser granulokrinen Sekretion verl~iuft die 
Wasserausscheidung der Trichom-Hydathoden yon Cicer arietinum (SC~NEVF 
1965) ohne Beteiligung der Dictyosomen und wahrscheinlich eccrin, d.h. ein- 
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zelne Wasse rmolek i i l e  wi i rden ,  ohne y o n  einer  Ves ike lmembran  umschlossen 

zu sein, durch das P l a s m a I e m m a  ges&leust .  An  den Tr ichomen  yon  Monarda 
soil fes tgeste l l t  werden ,  wie  die Fl i iss igkei tsausscheidung vo r  sich geht.  

2. Mater ia l  und  Methode  

Als Versuchspflanze diente Monarda fistulosa L. vat. fistulosa aus dem Botanischen Garten 
Hamburg. Es handelt sich um eine perennierende Lamiacee, die in Kanada und in den 
5stlichen und zentralen Teilen der U.S.A. heimisch ist. Die Gattung Monarda ist yon 
SCORA monographisch (1967) und in zahlreichen Einzelarbeiten behandelt worden. 
Zur Bestimmung der Zellkerngr/Sge wurden Handschnitte 24 Stunden in Belling fixiert, 
ebensolange gew~issert, 10 Minuten mit Karmin-Eisessig gefS.rbt und nach Chloralhydrat- 
behandlung in Hoyer's Medium eingeschlossen. Die quer zur Blickrichtung verlaufenden 
Durchmesser yon jeweils 50 Zetlkernen sind mit dem Okularmikrometer, der dritte Durch- 
messer mit Hilfe der Skala an der Mikrometerschraube gemessen. Posttelophasische Zei1- 
kerne wurden herangezogen, um eine Gr/5t~enzunahme, die auf Grund yon Polyploidisierung 
erfolgt, nicht durch das intermitotische Wachstum zu iiberdecken (TscI-IEt~MAK-WoEss und 
DOLegAL-JANISCH 1956, NAGL 1968). Die Wasserabgabe wurde lichtmikroskopis& in Paraffin- 
51 beobachtet. Das Sekret der Driisenhaare wurde 3 Stunden in 1 n HC1 bei 105 ~ unter 
Stickstoff hydrolysiert. Das Hydrolysat wurde auf Celluloseplatten (Merck.) im Fliegmittel 
Benzol : n-Butanol : Pyridin : Wasser = 2 : 5 : 4 : 2 zweimal aufsteigend jeweils 3 Stunden 
entwickelt. Zum Nachweis yon Polysacchariden diente nach RA~aBOURG und L~BLOND (1967) 
PerjodsS.ure-Silbermethenamin (vgl. SCHNEPF 1968). Die Zahl der Dictyosomen wurde wie 
bei AMEL~JNXEN (1964) bestimmt. Fiir das EM wurden Blattstiicke nach Glutaraldehyd- 
OsO4-Fixierung, Aceton- oder Alkoholentw~isserung in Epon eingebettet. Da eine geniigend 
harte Eponeinbettung nach den Literaturangaben (z. B. LUFT 1961) nicht erreicht werden 
konnte, wurde nach UEDA (mfindlich) aus zimmerwarmen Flaschen jeweils neu angesetzt: 
E p o n : M N A : D D S A = 5 : 3 : 2  mit 2% HS.rter. Den ntitigen Kontrast lieferten Uranyl- 
acetat und Bleicitrat. 

3. E r g e b n i s s e  

Das  hypos toma t i s che  Bla t t  von  Monarda b i lde t  Drf isenschuppen,  zwei  Sor ten  

y o n  Dr i i s enhaa ren  und  meis t  einzel l ige,  sel ten bis s iebengl iedr ige  Bors t enhaa re  

aus. N e b e n  t e rpene rzeugenden  Dr i i s enhaa ren  (KLINK 1971) f inden sich solche 

mi t  e inem kugelf /Srmigen Drfisenk~Spfchen. Ih re  E xk re t e  w e r d e n  zum U n t e r -  

schied yon  den t e rpene rzeugenden  Dr f i senhaa ren  nicht  in einen S u b k u t i k u l a r -  

Abb. 1 a, b. Das DriisenkSpfchen (~,) der Hydathoden von Monarda scheidet ein bis zehn 
TriSpfchen einer wS.grigen Fliissigkeit aus, die mit Hilfe yon ParaffinN sichtbar gemacht 
werden. 1000 •  460 X 
Abb. 2 a, b. Dunkle Areale lassen sich nach Behandlung mit Perjods~iure-Silbermenthenamin, 
einem Polysaccharidna&weis, im DriJsenkSpxCchen darstellen. 1800 •  500 X 
Abb. 3. Junge DriisenkSpf&en enthalten ein stark ausgepr~igtes granulates ER, zahlreiche 
aktive Dictyosomen (D), wenige Mitochondrien (M) und Leukoplasten (P) und Vakuolen 
(V), die mehr oder weniger viel osmiophiles Material enthaken. 12 600 X 
Abb. 4. Ein Ausschnitt aus einer K/~pfchendriise zeigt granul~ires ER (ER) und aktive 
Dictyosomen (D). 52 000X 
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raum ausgeschieden, sondern bleiben im DrtisenkSpfchen. Diese K6pfchen- 
drtisen sind auf der Blattober- und Unterseite, tiber den Blattrippen und im 
Interkostalfeld w~ihrend der gesamten Vegetationsperiode anzutreffen, wet- 
den vor den DrLisenschuppen angelegt und sezernieren meist bis zur dritten, 
manchmal auch vierten Insertion (yon oben gez~ihlt) eine w~it~rige Fltissigkeit. 
Diese weist einen pH-Wert zwischen 6,4 und 6,9 auf und enth~ilt keine freien 
Zucker. Im Hydro!ysat liet~en sich geringe Mengen yon Galactose nachweisen. 
Die Ausscheidung erfolgt nicht nur am Drtisenscheitel, wie das SCHNEPF 
(1965) ffir Cicer angibt, sondern dutch verschiedene Stellen der Wand treten 
his zu zehn kleine TrSpf&en aus (Abb. 1 a und b), die zu einem oder mehreren 
grSt~eren Tropfen zusammenflief~en. Die Extrusion ist nicht so hoch wie bei 
Cicer oder Phaseolus (LEPESCHKIN 1906), es wurden maximal 450 pm 3 pro 
Minute dutch eine Drfisenzelle ausgeschieden, d. h. innerhalb yon 13 Minuten 
eine Fltissigkeitsmenge, die dem Drfisenvolumen entspricht. Die Zellkerne 
aus der KSpfchenzelle der Driisenhaare (275 pm a) sind mehr als doppelt so 
grot~ wie die undifferenzierter Epidermiszellen (120 ~tma), der Schliet~zellen 
(118 ~ma), der ein- und mehrzelligen Borstenhaare (118 gma), sowie die des 
Schwammparenchyms (133 gm3). Die Zellkerne der ~itherisches U1 sezernie- 
renden Drtisenschuppe fallen ebenfalls dutch ihre GrSt~e auf, yon 242 btm a 
zu Beginn der Sekretion schrumpfen sie bei ebenfalls noch sezernierenden 
~ilteren Drtisenzellen auf 186 ~m 3. Eine endomitotische Polyploidisierung trifft 
nach TSCHERMAK-WoEss und HASITSCHKA (1954) ftir zahlreiche Trichome 
der Angiospermen zu. Die Zellkerne der Dr[isenzellen kSnnten tetraploid sein, 
was WEBEI~ und D~ui~eL (1951) ffir die Drtisenhaare yon Achillea vermuten. 
Als Hinweis daffir, dat~ es sich nut um eine funktionsbedingte GrSf~enzunahme 
handeln kSnnte, ist der Umstand zu werten, dat~ die allerdings nicht post- 
telophasischen Zellkerne der Driisenschuppeninitiale mit 245 ~tm a mehr als 
doppelt so voluminSs wie die der Drtisenstidzellen (122 ~tm a) sin& Da keine 
Chromosomenz~ihlungen durchgeffihrt wurden und der Schluf~ yon der Kern- 
grSf~e auf den Polyploidiegrad gewagt ist, soll es dahingestellt bleiben, ob die 
GrSf~e der Drfisenzellen durch Polyploidie oder auf Grund ihrer besonderen 
Aktivit~it zu erkl~iren ist. Auff~illig sind die zahlreichen aktiven Dictyosomen, 
die manchmal bis auf den vom Zellkern eingenommenen Raum die KSpfchen- 
zelle weitgehend ausftillen (Abb. 5). Ihre Zahl schwankt zwischen 600 und 
tiber 800 pro ausgewachsener KSpfchenzelle. Das ER ist granul~ir ausgepr~igt 
(Abb. 4). Die Inhaltsstoffe sind yon einer distinkten Membran umgeben 
(Abb. 3), stellen also wohl keine ~itherischen Ole dar, wie AMELUNXEN (1964) 
ffir die ~hnlich gebaute KSpfchendrtise yon Mentha piperita annahm (vgl. 
SCHNEPF 1972). Es handelt sich hSchstwahrscheinlich auch nicht um Gerb- 
stoffe, was dem e-optischen Aspekt nach zu erwarten w~ire, denn mit Hilfe 
yon FeCle kann man in den Epidermiszellen, den Borstenhaaren und den 
Schliei~zellen sehr wohl Gerbstoffe nachweisen, in den Driisenschuppen und 
KSpfchendrtisen aber keine. Acridinorange-Fluoreszenz zeigt nur Vakuolen 
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Abb. 5 und 6. In ~ilteren aktiven Dri,isenk~Spfchen sind ebenfalls die Dictyosomen die 
h~iufigsten Organellen. Vakuolen, die vollst~indig mit osmiophilem Material erfiillt sind, 
fehlen meist. Den ER-Zisternen haften auch jetzt noch Ribosomen an (~), Das Plasma- 
lemma hat sich wohl als Folge der Fixierung artifiziell yon der Zellwand retrahiert (<~'), 
die Kutikularschicht 16st sich h~iufig yon der Pektinsdlicht ('~'). N -  Zellkern. 12600)4, 
18 000X 
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mit leeren Zells~iften. Mit Rutheniumrot f~irbt sich nicht nur die Zellwand, 
sondern auch der lnhalt des KSpfchens zun~ichst homogen an, nach l~ingerer 
Zeit heben sich 0,5--0,8 ~tm messende Areale durch sfiirkere F~irbbarkeit ab. 
Nach Anwendung yon Perjods~iure-Silbermethenamin erscheinen bis 0,7 gm 
grot~e, dunkel gef~irbte Gebilde (Abb. 2 a und b). Allerdings gelingt es nicht 
regelm~if~ig, diese Areale darzustellen, meist reagieren alle DrtisenkSpfchen, 
auch die Zellw~inde, auf den Polysaccharidnachweis negativ. Eine Zuordnung 
dieser Niederschl~ige zu bestimmten Zellstrukturen ist daher nicht mSglich. 
Der ganze Drtiseninhalt f~irbt sich stark mit Sudan III, wobei keine Speiche- 
rung in einzelnen TrSpfchen stattfindet, sondern die F~irbung wohl auf Grund 
des Membranreichtums zustande kommt. Kutikula und kutinisierte Schicht der 
Trichome sind zum Unterschied yon den Borstenhaaren nur sehr schwa& 
tingiert, was wegen der geringen Di&e dieser Schichten zu erwarten ist. Die 
Querwiinde zwischen Stiel- und KSpfchenzelle sind nicht kutinisiert. Alle 
~lteren DrtisenkSpfchen sind dadurch charakterisiert, daf~ das Plasmalemma 
der Zellwand nicht glatt anliegt, sondern entweder vollst~indig oder zumindest 
stellenweise abgehoben ist (Abb. 5 und 6). Es handelt sich dabei meist um 
eine artifizielle Retraktion der Protoplasten infolge der Fixierung (Abb. 5). 
Der Raum zwischen Plasmalemma und Zellwand enth~.lt flo&iges Material, 
dessen naheliegende Polysaccharidnatur aber nicht sicher bewiesen werden 
konnte. Bei der Exocytose durch Golgi-Vesikel werden die Vesikelmembranen 
in das Plasmalemma eingebaut, dieses wird aber nicht vergrS~ert. Ein Rtick- 
flul~ von Membranen konnte nicht beobachtet werden, l~it~t sich aber, sollte 
er tiberhaupt tiber distinkte Vesikel erfolgen, wegen des Fehlens geeigneter 
Markierungen (z. B. in Form eines Membran-,,coats") nur schwer feststellen. 
Die Regenerationszeit eines Dictyosoms kann aus der Anzahl der Dictyosomen 
pro Zelle und aus der yon ihnen nach auf~en abgegebenen Wassermenge 
errechnet werden. Unter Regenerationszeit wird die Zeit verstanden, die yon 
der Bildung einer Zisterne auf der Regenerationsseite bis zu ihrer Vesikulation 
auf der Sekretionsseite vergeht. Das Volumen des DrtisenkSpfchens ohne 
Zellkern betr~igt 5100 pm a (diese und die folgenden Angaben stellen jeweils 
das Mitre1 aus zehn Messungen dar). Auf 100 ~tm 2 wurden 19,9 Dictyosomen 
gez~ihlt. Da deren Durchmesser 1,2gm betr~igt, kommen auf 100gm a 
16,6 Dictyosomen, auf das gesamte DrtisenkSpfchen danach 846. Setzt man 
pro KSpfchendrtise 846 Dictyosomen zu jeweils 8 Zisternen und eine durch- 
schnittliche Wassersekretion yon 300 ~tm '~ pro Minute ein, so g~ibe eine Zisterne 
0,04 btm a pro Minute ab. Das Volumen eines Dictyosoms betr~igt 0,7 btm ~. 
Nimmt man an, dat~ davon 50~ �9 auf die w~ii~rige, yon den Zisternen einge- 
schlossene Phase entfallen, was wahrscheinlich zu niedrig gegriffen ist, so 
enthielte eine Zisterne 0,04 ptm a Fltissigkeit. Danach wtirde yon einem Dictyo- 
som pro Minute eine Zisterne abgegeben und gleichzeitig eine andere restituiert, 
so daf~ die Regenerationszeit des gesamten Dictyosoms ca. acht Minuten 
betrtige. 
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4. D i s k u s s i o n  

Die Driisenhaare yon Monarda gleichen in ihrer Feinstruktur weitgehend 
den schleimsezernierenden Trichomen yon Rumex and Rheum (SCHNrPF 1968). 
Da die yon den Monarda-Trichomen sezernierte Fltissigkeit aber zumindest 
in den Wintermonaten nur Spuren yon Galactose (nach Hydrolyse) und auch 
keine anderen Stoffe in grSflerer Menge enth~ilt, sind die Trichome als 
Hydathoden zu bezeichnen. HAm~RLAND'r (1894) verlegt die Pumpen ftir 
die Wasserabgabe der Trichom-Hydathoden in das Driiseninnere selbst. 
LEPESCHKIN (1906) stimmt darin tiberein, dal3 zahlreiche Trichom-Hydathoden 
aktiv Wasser ausscheiden. Er zeigt, dat3 der osmotische Wert bei den Trichomen 
yon Phaseolus muhiflorus yon den Stielzellen tiber die wasserleitenden zu 
den wasserausscheidenden K/Spfchenzellen ansteigt und vermutet welter, daf~ 
die Wasserausscheidung auf Grund polarer Permeabilit~itsunterschiede im 
Sinne yon PFEFrER (1877) zustande k~ime (vgl. CURRAN und MACINTOSH 1962). 
Es w~ire wohl mSglich, daf~ bei einigen Trichomen die Wasserausscheidung 
auf diesem Weg vor sich geht. Eine eccrine Wasserausscheidung mit Hilfe 
yon Carriern h~ilt ZIrGLEI~ (1965) ftir unwahrscheinlich. Bei Monarda liegt 
offensichtlich ein Beispiel einer granulokrinen Wasserausscheidung durch den 
Golgi-Apparat vor. Die ftir die KSpfchendrtise von Monarda errechnete 
Dictyosomenzahl erscheint sehr hoch, AMELUNXEN (t964) gibt aber ftir die 
fast gleich grof~e Menthadriise ebenfalls tiber 800 Dictyosomen an. Bei 
Monarda braucht die Abgabe bzw. Neubildung einer Zisterne etwa ebenso- 
lang wie bei Pteurochrysis scberffelii (BROWN 1969). Die Angaben tiber Droso- 
phyIlum (SCHNEVF 1961), Glaucocystis (ScmqEVr und KOCH 1966a) und 
Vacuolaria (ScHNEPF und KOCH 1966b) lassen eine ~ihnlich hohe Kinetik 
des Golgi-Apparates wie bei Monarda erkennen. 

Fr~iulein G. EIKENBERG danke ich fiir wertvolle Mitarbeit, der Deutschen Forschungsgemein- 
schaft fiir finanzielle Unterstiitzung. 
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