
DIE BEWEGUNGSMECHANIK DER SPALT{}FFNUNGEN 
y o n  KARL VAIHINGER ( G S p p i n g e n )  

Mit 10 Textfiguren 

Eingegangen am 30. September 1941 

A. Die Verdickungsleistentheorie S c h w e n d e n e r s  . . . . . . . . . . . . . . .  430 
B. Modellversuche und SpaltSffnungen, welche die Verdickungsleistentheorle 

Schwendene r s  wider]egen . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  431 
C. Die physikMischen Grundlagen der Bewegungsmechanik der SpaltSffmmgen . . 435 

1. SpaltOffnungen mit halbmond- oder bohnenfSrmigen Schliel~zellen . . . . .  435 
a) Die Bedeutung der Verdickungsleisten . . . . . . . . . . . . . . . .  438 
b) Wandverdickungen und Bewegungsmechanik . . . . . . . . . . . . .  440 

2. Sp~ltSffnungen des Gramineen und Cyperaceen mit hantelfSrmigen Schliel3- 
zellen . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  441 

Zusammenfassung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  442 
Schrifttumsverzeichnis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  443 

Man ha t  b isher  die Verdickungs le is ten  der  SchlieBzellen' als no twendig  ffir 
d ie  Bewegungsmechanik  der  Spal tSffnungen mi t  ha lbmond-  odes bohnenfSrmigen 
SchlieBzellen e rachte t .  

A. Die Verdickungsleistentheorie Schwendeners  

Nach  S c h w e n d e n e r verh~l t  sich j ede Schliel~zelle wie ein kurzes  Stfick einer 
GummirShre ,  deren W a n d u n g  auf einer  Seite betri~chtlich d icker  is t  als a~tf der  
andern .  Zur  Demons t r a t i on  der  Bewegungsmechanik  n a h m  m a n  daher  zwei ge- 
r ade  Gummischl~uche.  deren W~nde  auf einer  Seite mi t  e inem aufgekleb ten  
Gummis t re i fen  in der  L~ngsr ich tung  vc rs t~ rk t  s indl) .  Die mi t  Gummis topfen  
verschlossenen E n d e n  der  Schl~uche werden durch  ein G u m m i b a n d  oder  der-  
gleichen fiber die  Stopfen so zusammengeha l t en ,  dab  die  Verdickungss t re i fen  
innen d i r ek t  e inander  gegenfiberliegen. W i r d  der  Ln f td ruck  in den Schl~uchen 
erh5ht ,  so k r f immen sie sich in der  Mitre  al lm~hlich nach  aul3en, nnd  die Spal te  
5ffnet sich (Versuch 1 s. Fig.  1). 

Die Erk l~ rung  fiir diesen Vorgang i s t  nach S c h w e n d e n e r  einfach.  Die 
dfinne W a n d  der  Aul~en- oder  Rfickenseite der  Gummischl~uche  dehn t  sich bei  
Drnckerh5hung  st/~rker aus als die  ve rd ick te  Innen-  oder  Bauchwand .  Dadnrch  
erf~hrt  die I~fickenseite eine viel  st/~rkere Verli~ngerung als die Bauchsei te .  
Folgl ich t r i t t  Kr f immung  ein. (s. S c h w e n d e n e r :  Gesammel te  botanische  Mit- 
te i lungen,  S. 51). 

i) Siehe Benecke  und J e s t ,  1924, Pflanzenphysiolegie, Jena, S. 75. 
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B. Modellversuche und Spaltiiffnungen, welche die Yerdickungsleistentheorie 

Schwendeners widerlegen 

Fiir einen weiteren Versuch (Versuch 2) dreht  man  die beiden Schl~uche 
des Modells 180 oum  ihre L~ngsachsen so, dab die Verdickungsstreifen aul~en, also 

Fig. 1. 
Versuch 1. Versuch zur Demonstration der Verdickungsleistentheorie Schwendeners .  
Die geraden Gummischl~uche sind auf der Innen- cder Bauchseite mit je einem aufgeklebten 
Gummistreifen verst~rkt. Beim Aufpumpen krtimmen sich die Schl~uche nach au~en, und 

die Spalte 5finer sich. 

Fig. 2. 
Versuch 2. Die Gummischl~uche sind 180 ~  ihre L~ngsachsen gedreht, die Verdickungs- 
streifen liegen jetzt auf der Riickenseite. Bei ErhShung des Luftdrucks werden die Schl~uche 
lest aneinandergeprel~t. Die Spalte geht entsprechend der Verdickungsleistentheorie nicht auf. 

auf der l~iickenseite liegen. Beim Aufpumpen daf t  nach der Verdickungsleisten- 
theorie die Spalte nicht  aufgehen. Dies ist auch der Fall, da die Schls jetzt  
lest aneinandergedrt ickt  werden (s. Fig. 2). Prel~t man  aber die Schli~uche an 
beiden Enden vor den Gummistopfen mit  den H~nden zwischen Daumen  und 
Zeigefinger seitlich zusammen,  so 5ffnet sich iiberrasehenderweise die Spalte (Ver- 
such 3, s. Fig. 3). Durch den vorgenommenen Eingriff  bekommen die Schl~uche 
auch eine den SchlieBzellen ~hnliche Gestalt. 

Die Verdickungsleistentheorie S ch  w e n  d e n  er  s kann  weiterhin durch den 
Versuch mit  einem Modell ohne Wandverd ickungen widerlegt werden. Zur Her- 
stellung dieses Modells wurde ein etwa 60 cm langer Gummischlauch mit  gleich- 
ms dicker W a n d  an den Enden zu einem Ring zusammengeklebt ,  so dab er wie 
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ein kleiner Fahrradschlauch aussieht. An der der Klebestelle entgegengesetzten 
Seite des Ringes wurde das Luftventi l  anf der Anl~enfl~che eingesetzt. Man legt 
nun den Sehlauchring so auf den Tisch, dal~ zwisehen dem Ventil und der Klebe- 
stelle die Schlauchhs ( =  ,,Schlie~zellen") geradgestreckt, parallel nebenein- 
ander liegen (s. Fig. 4). Pumpt  man das Modell auf, dann berrihren sich zun~ehst 
die prall werdenden Schlauehe mit  ihren Innen- oder Bauchseiten wie die Sehliel~- 
zGllen bei gesehlossener Sp~lte. Bei zunehmendem Druek biegen sich die Sehls 
aber bald seitlich horizontal aus und 5ffnen die Spalte (s. Fig. 5). Das Modell un- 
terscheidet sich vom eharakteristischen Bau der Sehliel~zellen grunds~tzlich nur 
dureh das Fehlen der gemeinsamen Zwischenw/~nde an den Polen. Anf diese 
Zwisehenw~nde wirkt von beiden Sehliel~zellen her derselbe osmotisehe Druek. 
Sic behalten ihre Lage bGi, wig GS jeder KSrper auch rut, der im Innern der 
Sehliel~zellen allseitig unter gleichem Druck steht. Sie sind frir den Bewegungs- 
meehanismus tier beiden Schlie~zellen also gar nieht notwendig und kSnnen wig 
bei Azolla auch senkrecht zur Spalte gestellt sein oder ganz fehlen, wie es bei 

Fig. 3. 
Versuch 3. PreBt man die Schlguche von Versuch 2 an beiden Enden vor den Gummistopfen 
zwischen Daumen und Zeigefinger seitlich zusalmnen, so 5ffnet sich die Spalte entgegen der 
Verdickungsleistentheorie. Die Schl/~uche bekommen eine den Schliel3zellen/~hnliche Gestatt. 

SpaltSffnungen an Laubmooskapseln (bei Funariaceen und Polytrichaceen) der 
Fall ist. Naeh H a b e r l a n d t  besitzt die Kapsel yon Funaria hygrometrica und 
Physcomitrium pyri/orme, naeh B r i n g e r  aueh die yon Buxbaumia aphilla Spalt- 
5ffnungen, die ~us einer einzigen, ringfSrmigen, in sich geschlossenen Zelle be- 
stehen und die, wig B r i n g e r  frir Funaria angibt, auch funktionieren. 

Schliel~zellen mit gleiehms drinnen W~nden finden sich tatsAchlich bei 
den SpaltSffnungen yon Azolla caroliniana, die wie das Schlauchmodell ohne 
Verdickungsleisten funktionierenl). 

UmDimensionsver~nderungen nicht zu beeintrs wurdedas Schlauch- 
modell nieht befestigt oder in einen Rahmen eingespannt. Es konnte festgestellt 
werden, dal~ dig L~tnge des Modells sieh beim 0ffnen nicht ver~ndert (vgl. dig 
L~nge des Modells in Fig. 4 und 5). Frir das Modell trifft  somit die yon S c h w e n -  
d e n e r  und H a b e r l a n d t  gelegentlieh ausgesprochene Vermutung nieht zu, als ob 

1) Siehe Fig. 17a. TafellI in G. Haber l and t :  Zur Kenntnis des SpaltSffnungs- 
apparates, Flora 1887; R. Schaefer  und Copeland. 
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durch ein Verli~ngerungsbestreben der SchlieBzellen an den ober- und unterseits 
angrenzenden und als Widerlager dienenden Epidermisw/~nden ein Gegendruck 
erzeugt wfirde, der die SchlieBzellen wie fiberlastete S/~nlen in ihrem mittleren 
Teil seitlich ausbiegen wfirde. 

Es sei auch anf den Versuch von Fr. W e b e r  hingewiesen, der, im Bestreben 
ein natur/~hnliches Modell herznstellen, abgebundene und in der Mitre abgebogen 

Fig. 4. 

Ein bewegliches Modell aus einem Gummischlauch ohne Verdickungsstreifen. Das Mcdell 
unterscheidet sich yore charakteristischen Bau der Spa]tSffnungen mit bohnenfSrmigen 
Schliel3zellen im Prinzip nur dutch das l%hlen der gemeinsamen Zwischenw/~nde an den 

Enden. Diese Zwischenw/~nde sind fiir den Bewegungsmechanismus nicht notwendig. 

Fig~ 5. 

Versuch 4. Beim Aufpumpen biegen sich die Schl/~uche ohne Verdickungsstreifen horizontal 
seitlich aus und 6ffnen die Spalte. Die Lange des Modells/~ndert sich dabei nicht. 

zusammengelegte Schl/~uche aus tierischer Membran und Cellophan verwendete. 
Die Schliiuche ffillte er mit konzentrierter ZuckerlSsung oder trockenen Erbsen 
und trockenem Perlleim als ,,Turgor"-erzeugendes Material. Sobald er die in einem 
Holzrahmen eingespannten, zusammengebundenen ,,Schliel3zellen"-Schl~uche 
in Leitungswasser einlegte, wurden diese durch osmotische Wasseraufnahme zu- 
n/~chst prall gespannt. Dann erst, nach etwa zwei Stunden, begann die Spalte 
sich zu 5ffnen. Auch dieser Versuch zeigt fiberraschend, dab die Spalte ohne Ver- 
dickungsleisten an der Bauchwand der Schlauche sich erweitert. 

Protoplasma, XXXVI 28 
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Es gibt noch einen weiteren Grund, warum Verdickungsleisten auch nach 
der Leistentheorie schwerlich, ja unmSglich fiir die 0ffnungsbewegung verant- 
wortlich gemacht werden kSnnen. Die Leisten liegen n/~mlich nie einzeln direkt 
auf der Bauchseite der Schlie6zellen wie die Verdickungsstreifen der Schl/tuche 
beim alten Bewegungsmodell, sondern fast dnrchweg in der Zweizahl (s, S c h w en- 
d e n e r  S. 59 und H a b e r l a n d t ,  Physiologische Pflanzenanatomie, S. 413) meist  

Fig. 6. 
Versuch 5. Ein Schlauch des Modells yon Versuch 1 (s. Fig. 1) ist nach dem Vorbild fast aller 
SchlieBzellen mit zwei Verdickungsstreifen versehen worde n. Selbst bei giinstigster Anordnung 
dieser Verdickungsstreifen (/~hnlichiwie bei T~'adescantia) biegt sich dieser Schlauch nicht 

mehr aus. 

Fig. 7. 
Versuch 5. Derselbe Versuch in der anderen F1/ichenansicht. Man sieht den zweiten Ver- 

dickilngsstreifen des gerade bleibenden Schlauches. 

mehr oder auch vSllig auf der Ober- und Unterseite. Im giinstigsten Fall laufen 
die Leisten kurz ober- und unterhalb der Zentralspalte aus (Tradescantia, 
Allium). Nach dem Vorbild eines Querschnitts yon Tradescantia (s. Fig. 11 auf 
Tafel3 bei S c h w e n d e n e r )  wurde der eine Schlauch des alten Bewegungs- 
modells mit einem zweiten Verdickungsstreifen versehen. W/s beim Auf- 
pumpen der andere Schlauch mit nur einer ventralen Verdickung sich seitlich 
ausbog, blieb der den natiirlichen Verh/~ltnissen entsprechend mit zwei Leisten 
verdickte Schlauch gerade (s. die beiderseitigen Ansichten der Fig. 6 und 7). 
Offenbar heben sich die beiden Verdickungsstreifen in ihrer ausbiegenden Wir- 
kung auf. Erst beim seitlichen Zusammenpressen der Schl/s an  den Enden 
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(wie oben bei Versuch 3) t ra t  auch beim geraden Schlauch seitliche Aus- 
krfimmung ein (s. Fig. 8). Nun gibt es Beispiele, wo wie bei Helleborus (s. Fig. 21 
auf Tafel 3 bei S c h wen den  e r) die untere Verdickungsleiste sich vollst~ndig auf 
dcr Unterseite nahezu horizontal erstreckt und viel m~chtiger ist als die obere. 
t t ier  kann also noch wcniger mit einer Kriimmung gerechnet werden. Bei vielen 
Spalt5ffnungen (Acacia, Hakea, Eriophorum, Vinca usw. Is. Tafel 3 bei S c h w e n -  
dene r ] )  ist auch die obere Leiste ziemlich waagrecht und ebenso dick wie die un- 
tere. SchlieBlich nimmt wie bei Pinus (s. V a i h i n g e r  Fig. 3) die Verdickung den 
grSll]ten Teil der Riickenwand ein. Weft die dorsale ttolzlamelle viel dicker ist als 
die ventrale Holzlamelle und sich deshalb weniger dehnen kann, milBten nach 
der Verdickungsleistentheorie die SchlieBzellen nach der Spaltenseite ausgebogen 
werden. Die Spa]re kSnnte sich gar nicht 5ffnen, ja wfirde noch fester ver- 
schlossen werden. 

Durch die soeben beschriebenen Versuehe und das Funktionieren der Azolla- 
SpaltSffnung wird die Verdickungsleistentheorie S ch w e n d c n e r  s widerlegt. 

Fig. 8. 
Versuch 6. Durch seitliches Zusammenpressen der Schli~uche wie in Versuch 3 (s. Fig. 3) 

tritt auch beim geraden Schlauch Kriimmung ein. 
(S~imtliche Aufnahmen Dr. A. Grahle, Tfibingen.) 

Verdickungsleisten sind fiir das Zustandekommen der SchlieBzellbewegnng nicht 
erforderlich. Wir wollen nunmehr versuchen, die physikalischen Grundlagen der 
Bewegungsmechanik in der deformierenden Wirkung des Turgors auf die Wand 
der SchlieI~zellen zu linden. Die Nebenzellen sollen dabei nicht beriicksichtigt 
werden. 

C. Die physikalischen Grundlagen der Bewegungsmechanik der Spaltiiffnungen 

1. Spalt~iffnungen mit  ha lbmond-  oder  bohnenf( i rmigen Schliefizellen 

Die I)iskussion der physikalischen Grundlagen der Bewegungsmechanik soll 
zuerst an SpaltSffnungen mit bohnenf5rmigen SchlieBzellen vorgenommen werden. 

Es sei vorausgesetzt, dab die SchlieBzellen an den Polen, wo sie mit ihren 
Enden verwachsen sind, nicht hSher werden. AuBerdem soll die I)ehnbarkeit 
der SchlieBzellwand fiberall und nach allen Richtungen gleich sein. 

Wir greifen zwei Schnitte durch eine solche Spalt6ffnung heraus, deren 
Ebenen senkrecht aufeinander stehen (s. Fig. 9 und 10). Die gemeinsame Schnitt- 

28* 
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linie der Ebenen geht durch die Punkte A und B, die auf den Innenfl~che der 
Wand einer Schliel~zelle liegen. 

I , 

Die horizontale Ebene des Fl~chenschnitts der 

hor/zontcc/e 
Komponente//7 

emseib~e honzzontale 
Ver~ I 

Spun den honzzon/a/en ~/mmetm'eebene 
= Ebene des fl#~henschn#/es de/' F/~, 10 

Fig. 9. 
Schliegzellen (Polabschnitte). 

Querschnitt durch eine Spalt6ffnung an den verwachsenen Enden bohnenfSrmiger 
wenig verandert.) Erl~uterungen (Nach Schwendener 

im Text. 

A .(>5 ,',,% 

M/#el~bschn/# F ~ o m p o n e n / e  

I 
SsPchni#esUP de/" Ebene des ~z/er- 

dep Fi~. 8 

Fig. 10. Horizontaler Fl~chenschnitt einer Spalt6ffnung mit bohnenf6rmigen SchlieBzellen. 
Erl~uterungen im Text. 
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Fig. 10 zerlegt die Schliel]zellen und damit auch die Queransieht der Fig. 9 in 
fibereinanderliegende, spiegelbildliche H/flften. Die linke Schliel]zelle in Fig. 9 
entspricht der oberen Schlieltzelle in Fig. 10. 

Der Turgor ist iiberall in der SchlieBzelle gleich. Er  wirkt auf jedes Fl~chen- 
stfick der Schliegzellwand in der Richtung der Normalen. Auf die Wa,nd zwischen 
den Schlieftzellen an den Polen (in Fig. 9, Z 1 Z~; in Fig. 10, Z~ Z4) driickt von 
der einen Seite her der Turgor der einen SchlieBzelle, yon der andern Seite her 
der Turgor der anderen Schliegzelle. Da normalerweise der Turgor in beiden 
SchlieBzellen gleich ist, kommt es zu keiner deformierenden Wirkung a,n diesen 
Zwischenw/~nden. Diese nehmen also s~ets dieselbe Ga,ge ein. Anders dagegen 
verh/flt sich die fibrige SehlieSzellwand. 

Bei tier linken SchlieSzelle der Fig. 9 ist der Turgor im Punkt  B, ent- 
sprechend der NormMen, horizontal auf die SchlieSzellwand gerichtet. An dieser 
Stelle wird somit die Wa,nd bei zunehmendem Turgor horizontalnach links hinaus- 
gedriiekt. Da Punkt  A auf der stets in Ruhelage bleibenden Zwischenwand Z 1 
Z~ liegt, vergrSl~ert sich der Absta,nd A 13 einseitig fiber B hinaus. Die SchlielL 
zelle wird a,lso in tier Riehtung A 13 einseitig breiter. An der Wand yon 13 nach 
oben und unten gehen die Normalen a,us der horizontalen Riehtung bei B immer 
mehr in die vertikale Richtung bei C und D fiber. Dementspreehend ist auch 
die deformierende Wirkung des Turgors. Bei 13 wirkt der Turgot direkt horizontal 
a,uf die Wa,nd. Oberha,lb und unterhalb von B ist die horizonta,le Wirkung des 
Turgors anf die Wa.nd nnr jeweils gleich der horizonta,len Komponente. Da, die 
horizonta,len Komponenten yon 13 nach oben and unten in gleiehem Mal~ abneh- 
men, bis sie in C und D null werden, verringert sich auch die einseitige horizontale 
Verbreiterung tier Schlie/3zelle yon A B a u s  in vertika,ler Richtung nach oben 
und unten. 13ei A B ist bei steigendem Turgot die einseitige Verbreiterung der 
Schliel3zelle am grSl]ten, bei C und D, den hSchsten and tiefsten Punkten, sinkt 
sie a,uf null. 

Umgekebrt nehmen die vertikalen Komponenten yon B (ihrem Nullpunkt) 
aus nach oben und unten st/~ndig zu, bis sie in C and D das Maximum erreiehen. 
Der Turgot wirkt auf die Wand auch in vertikaler Richtung, nnd zwar in C am 
st~rksten na,ch oben und in D am st~trksten nach unten. Die Schliel]zelle wird 
somit in vertikaler Richtung na,eh oben und unten gleichms verbreitert. Die 
vertikale Verbreiterung der Sehliel]zelle ist a,lso zweiseitig. 

13ei Turgorzuna,hme ist ffir die Sehlieltzelle bezeichnend, dab sie sich an 
den Polen bis zum Beginn der Spalte ( =  Polabschnitt) einseitig horizontal and 
zweiseitig vertikal verbreitert. Das MaB der Verbreiterung im Polabschnitt ist 
jedoch sehr versehieden. Da,rfiber unterrichtet uns Fig. 10. Die Normalen der 
Rfiekenwand der oberen Schlie/3zelle drehen sieh aus der L/~ngsrichtung a,n der 
Polspitze E immer mehr in die Querriehtung, in welche die Norma'le des P u n k -  
tes F beina,he eingestellt ist, Eine Verbreiterung der SehlieSzelle im Polabschnitt 
kann nut  dureh die quer geriehteten Komponenten des Turgors bewirkt werden. 
Da diese Komponenten yon E fiber B naeh F grSlter werden, wird bei waehsen- 
dem Turgor aueh die Verbreiterung der Schliellzelle von E, wo sie stets null ist, 
in der Riehtung na,eh F zunehmen. Die Verbreiterung der SehlieSzelte im 
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Polabschnitt sowohl vertikal als auch horizontal wird in einer querverlaufenden 
Zone bei F am grSBten sein. 

Der zwischen den Polabschnitten gelegene freie Mittelabschnitt der SchlieB- 
zeUe wird bei Turgorzunahme in vertikaler und horizontaler Richtung zweiseitig 
verbreitert. Messungen am neuen Schlauchmodell mit gleichm/~I~ig dicker 
Wandung (s. Fig. 4 und 5) ergaben, dal] bei der 0ffnungsbewegung die Zunahme 
der einseitigen horizontalen Verbreiterung im Polabschnitt, und zwar in einer 
Zone nahe an der Grenze zum Mittelabschnitt, zwei- his fiinfmal so groB ist 
wie die Zunahme der zweiseitigen horizontalen Verbreiterung in der mittleren 
Zone des freien Mittelabschnitts. Wenn die Breite der SeMiei]zelle an den 
Polen einseitig, und zwar in ansteigendem MaB yon den beiden Polspitzen 
gegen den Mittelabschnitt, horizontal nach auBen zunimmt, wird die Riicken- 
wand des Mittelabsehnitts yon den Riickenw~nden der Polabschnitte mit- 
gezogen. Dadurch wird der horizontale Zug nach auI~en auch auf die ffeie 
Bauchwand des Mittelabschnitts iibertragen. AuBerdem wird bei diesem 
Vorgang der Mittelabschnitt als Fortsetzung nnd Verbindungsglied der Pol- 
abschnitte ~horizontal nach aul]en durchgebogen. Die freie Bauchwand des 
Mittelabsehnitts wird sieh demzufolge vom Beginn der Spalte ab zuriick- 
kriimmen und die Spalte sich 5ffnen. 

Die Meehanik der SpaltSffnungen mit bohnenf5rmigen SchlieBzellen ist nun 
einfach. Die durch den Turgot bewirkte, einseitige horizontale Verbreiterung der 
Polabschnitte, die yon den beiden Polspitzen bis zum Beginn des Mittelabsehnitts 
zunimmt, ist die Ursache der Krtimmungs- bzw. 0ffnungsbewegung der SchlieB- 
zellen. Der zwischen den aktiven Polabschnitten eingeschaltete freie Mittel- 
abschnitt wird nut passiv mitgenommen und gekriimmt. 

Nun 1/iBt sich auch der Versuch mit dem alten SchlauchmodeU mit auf der 
Riickenseite befindlichen Verdickungsstreifen erkl/~ren (s. Fig. 2). Durch das 
Zusammenpressen der Schl/~uche (s. Fig. 3) werden erst die Voraussetzungen 
hergestellt, die es dem Luftdruck ermSglichen, die Schl~uche an den Enden 
ebenso einseitig horizontal zu verbreitern wie die Polabschnitte der SchlieB- 
zellen durch den Turgor. 

Bfldlich 1/~flt sich die Kriimmungsbewegung der SchlieBzellen vergleichen 
mit dem Biegen eines Stabes, den man an jedem Ende mit einer Hand festh/~lt. 
Jede Hand entspricht einem aktiven Polabschnitt, das Sttick des Stabes zwischen 
den tt/~nden dem passiven Mittelabschnitt. Driickt man mit den Daumen gegen 
den Stab, so biegt er sieh. Bei den SchlieBzellen ist es anders. Hier kommt die 
Krtimmung durch einen Zug zustande, den die Riickenwgnde der aktiven Pol- 
abschnitte bei Turgorznnahme ausiiben. 

a) Die B e d e u t u n g  der Verd ickungs le i s t en  
Da wir die Kriimmungsbewegung der SchlieBzellen auf andere physikalische 

Grundlagen zur(ickgeffihrt haben, erhebt sich die Frage nach der Bedeutung der 
Verdickungsleisten. 

Als Abk6mmlinge der Kutikula kann man sie vielleicht als meehanische 
Schutzorgane anspreehen. Aul]erdem sind sie physiologisch wichtig, well sie mit 
ihren HSrnchen die windstillen Vor- und HinterhSfe bilden. 
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Da sie bei der Kriimmung der Schlie]zellen gebogen werden miissen, 
wirken sie durch ihren grSBeren Widerstand der ()ffnungsbewegung entgegen nnd 
sorgen mit daffir, dab die Spalte nicht zu welt geSffnet wird. An der Schliel3- 
bewegung sind sie insofern beteiligt, als sie bestrebt sind, ihre inneren Spannungen 
im Krfimmungszustand durch Ger~dstreckung auszugleichen. Sie sind aber fiir 
diese Aufgabe nicht erforderlich, wie es die SpaltSffnung yon Azolla nnd der 
vierte Modellversuch beweisen, wo der Spaltenverschlul3 auch ohne Verdickungs- 
leisten zustande kommt. 

Mit der Auffassung, dab Verdickungsleisten der (~ffnnngsbewegung 
entgegenwirken, stimmt ein Versuch mit dem in Figuren 4 und 5 dargestellten 
neuen Schlauchmodell fiberein. Versieht man einen Schlauch desselben mit 
zwei ~hnlich wie bei Tradescantia angeordneten Verdickungsstreifen, so biegt 
sich dieser Schlauch beim Aufpumpen weniger stark aus als der andere mit 
unverdickter Wandung. Selbst, wenn nur ein Verdickungsstreifen, entsprechend 
dem Demonstrationsmodell der Verdickungsleistentheorie S c h w e n d e n e r s  (in 
Fig. 1 abgebildet), direkt auf der Bauchseite eines Schlauches angebracht wird, 
l~Bt sich deutlich eine geringere Krfimmung des verdickten Schlauches fest- 
stellen. 

Bei gleichm~13iger Dehnbarkeit wird die Krfimmung der Wand so regel- 
m~13ig, dab die polaren Querschnitte wie in Fig. 9 eine horizontale Symmetrie- 
ebene besitzen. Wie wir es an Fig. 9 und 10 abgeleitet haben, erfolgt dann die 
einseitige Verbreiterung an den Polen horizontal. Damit iibereinstimmend vet: 
li~uft auch die Kriimmungsbewegung in der Horizontalebene, wie es Versuch 4 
(s. Fig. 5) best~tigt. Ebenso bleibt bei gleichm~Big diinner Schliel3zellwand mit 
radialer Mizellierung die regelm~ig symmetrische Form in den Polabschnitten 
erhalten. Die Schliel~zellen bewegen sich anch bier horizontal, wie es bei Azolla 
nachgewiesen ist. Die horizontale Bewegungsrichtung wird selbst dann erhalten 
bleiben, wenn vorhandene Verdickungsleisten und abweichende Wandmizel- 
lierungen symmetrisch angeordnet sind und bei Turgorsteigerung die regelm~Bige 
Wandkrfimmung in polaren Qneransichten nicht wesentlich stSren. Dies zeigt 
Versuch 3 (s. Fig. 3) mit auf der Mitte der Rfickenseite befindlichen Verdickungs- 
streifen. Abweichungen yon der regelm~13igen polaren Querschnittsform kommen 
durch unsymmetrisch angeordnete Verdicknngsleisten und Wandmizellierungen 
zustande. So wird die in polaren Qnerschnitten unsymmetrische Form der 
SchlieBzellen yon Pinus silvestris vor allem durch die dorsalen Verdickungs- 
leisten verursacht (s. Va ih inger  Fig. 8). Wie man an einem Gummischlauch 
beobachten kann, werden beim Aufpumpen zuerst die St5rungen der regelm~Bigen 
Form ausgeglichen (s. auch Schwendene r  S. 61). Ebenso wird der wachsende 
Turgor bestrebt sein, die regelmi~I~ige, symmetrische polare Querschnittsform 
dadurch bei den Schliel3zellen yon Pinus herzustellen, dab er die Wand mit der 
dorsalen ttolzlamelle in Richtung gegen die laterale Nebenzelle hinausdrfickt. 
Die einseitige horizontale Verbreiterung der SchlieI~zellen an den Polabschnitten, 
wie wir sie nach Fig. 9 abgeleitet haben, wird dadurch in eine schr~g nach oben 
gerichtete einseitige Verbreiterung abgewandelt. 

Damit stimmt auch die Ansicht von Copeland fiberein, der in der Figur 
eines Querschnittes durch den SchlieBzellenpol bei Tsuga canadensis (s. Fig. 25, 
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Vol. XVI, P1. X!II) die Bewegungsrichtung mit einem Pfeil andeutet, der etwa 
senkrecht durch die Mitte der Wand gegen die laterale Nebenzelle eingezeichnet ist. 

Die Richtigkeit dieser Uberleg~ng wird dureh das Bewegungsdiagramm yon 
Pinussilvestris (vgl. Va ih inge r  Fig. 20) bestgtigt, das keine Verschiebung 
der Riickenwande beider SchlieBzellen in horizontaler l~ichtung aufweist. 

Die Richtung der SchlieBzellbewegung kann somit durch Verdickungs- 
leisten beeinfluBt werden. 

Nicht im Einklang mit den Modellversuchen steht schlieBlich die Ansicht 
von H. Ziegensl0eck, der bei Azolla, wo die Wand der SchlieBzellen gleich- 
maBig diinn ist, den geringsten Widerstand der SchlieBzellwand in der tan- 
gentialen Ausdehnung der Riickenseite (bezogen auf die Fl~ichenansicht) fiir die 
horizontale Bewegungsrichtung verantwortlich macht. Ohne Zweifel ist der 
Widerstand in der iiberall gleich diinnen Wandung des Gummischlauches (s. Fig. 4 
und 5) gleichm~Big verteilt und daher die Dehnbarkeit in allen Richtungen 
gleich. Unter dieser Voranssetzung h~tte nach den Worten Ziegensloecks 
(S. 272) ,,eine Verbreiterung der Zellen, noch mehr aber einfach ein H6herwerden 
der Zellen dabei doch den geringsten Widerstand". Obwohl also in der tan- 
gentialen Ausdehnung der l~iickenseite kein geringerer Widerstand als an allen 
anderen Stellen des Gummischlauches herrscht, bewegt sich das Schlauchmodell 
in der Horizontalebene. Ja selbst, wenn in der tangentialen Ausdehnung der 
Riickenseite der gr6Bte Widerstand in der Wandung vorliegt, erfolgt doch eine 
horizontal gerichtete Bewegung. Dies beweist der Versuch 3 (s. Fig. 3) mit den auf 
der Riickenseite der Gummischl~iuche des alten Schlauchmodells befindlichen 
Verdickungsstreifen. 

b) W a n d v e r d i c k u n g e n  und Bewegungsmechan ik  

Bei der einseitigen Verbreitorung der Polabschnitte wird deren Rficken- 
wand stark hinausgedrfickt. Je diinner und dehnbarer diese Wand ist, um so 
geringer ist der Kraftaufwand und um so gr6Ber der Effekt bei der ()ffnungs- 
bewegung. Im passiven Mittelabschnitt dagegen k5nnen Wandvcrdickungen 
auftreten, ohne allzusehr die 0ffnungsbewegung zu erschweren. Tats~chlich 
sind die SehlieBzellen an den Polen grSBtenteils dfinnwandig und unverholzt, 
w~hrend im Mittelabschnitt fast ausnahmslos Verdickungsleisten vorkommen, 
die sich naeh den Polabschnitten hin verjfingen (s. Schwendener) .  Die 
Verdickungsleisten sind bei manchen SpaltSffnungen so dick, breit und ver- 
holzt, dab der ~ittelabschnitt beim 0ffnen nur wenig oder nicht mehr gebogen 
werden kann. 

Der auf diese Weise starr gewordene Mittelabschnitt wird bei Turgor- 
zunahme nur eine geringe odor fiberhaupt keine Vcrbreiterung mehr erleiden. 
Er wird yon den I~iickenw~nden der sich einseitig verbreiternden Polabschnitte 
nach auBen gezogen. Dadurch werden die Bauchw~nde der Mittelabschnitte 
der beiden SchlieBzellen voneinander entfernt, und die Spalte kann so auch 
ohne Krfimmung der Mittelabschnitte ge5ffnet werden. 

Die Verdickung bzw. Versteifung der SchlieBzellwand durch Leisten steht 
also im Einklang mit den Erfordernissen der Bewegungsmechanik. 
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~. SpaltSffnungen der Gramineen und Cyperaceen mit hantelfSrmigen 
Schlieflzellen 

SchlieBlich sollbn noeh die bisher ausgenommenen SpaltSffnungen der 
Gr~mineen und Cyper~ceen in den Kreis unserer Betrachtungen gestellt werden. 
Diese SpaltSffnungen besitzen bekanntlieh hantelfSrmige SchlieBzellen. 

Der Bewegungsmeehanismus der SpaltSffnungen mit hantelf/Srmigen 
Schliel]zellen wurde yon S ch wen den er erforseht und beschrieben (s. Fig. 1 und 
2 auf TafelIV bei Schwendener) .  Bei Zunabme des Turgors erf~hren die 
blasenfSrmigen, grSfitenteils dfinnw~ndigen End- oder Polabschnitte der Schliel~- 
zellen dureh st~rkere W51hllng dex ~u~enw~nde eine deutliche Verbreiterung der 
Fl~tchenansieht. Der freie mittlere Teil der Sehliel]zellen, der Mittelabsehnitt, 
dagegen l~l~t keine Form- oder Dimensionsver~tnderungen erkennen. Er verh~lt 
sieh vollst~ndig passiv und wird bei der 0ffnungsbewegung von den breiter 
werdenden Polabschnitten nach auBen versehoben. Dadurch 5ffnet sieh die 
Spalte. Der Vorgang der 0ffnungsbewegung bei SpaltSffnungen mit hantel- 
fSrmigen SchlieBzellen stimmt somit vollst~ndig iiberein mit dem oben be- 
sehriebenen ~)ffnungsvorgang bei SpaltSffnungen mit bohnenfSrmigen SchlieB- 
zellen, deren Mittelabschnitte st~rr nnd biegungsunf~hig geworden sind. I)er 
Mittelabschnitt ist bei den hantelfSrmigen SchlieBzellen besonders l~ng und 
schmal. Im Quersehnitt zeigt er ~nf der Ober- und Unterseite sehr starke 
Verdickungsleisten, die naeh He lming  verholzt sind und dazwischen ein 
meist flaehes, mehr oder weniger schlitzfSrmiges Lumen. Der passive Mittel- 
abschnitt unterscheidet sich somit schon ~uBerlich deutlich yon den aktiven Pol- 
abschnitten. 

Aber aueh dem Inhalt nach sind die aktiven Polabschnitte der hantel- 
fSrmigen Schlie~zellen gekennzeichnet. Sie enth~lten die gesamten Chloro- 
plasten, so dal] an Ort und Stelle osmotiseh wirksame Substanz gebildet werden 
k~nn. Eine dazu par~llele Erscheinung zeigt sich bei Pinus 8ilvestris und geht 
aus den Figuren der Abhandlung yon S. S t rugger  und Fr. Weber:  ,,Zur 
Physiologie der Stomata Nebenzellen" ffir Galium mollugo hervor. M~n kann 
hier beobachten, d~l~ die St~rkekSrner besonders bei geschlossener Spalte aus- 
schlie{~lich oder mehr oder weniger dieht geh~uft im Bereich der Pole sich vor- 
linden, also Zellpollage einnehmen. Bei Pinus silvestris kann fiir diese 5rtliche 
St~rkezusammenballung der grol]e, runde Zellkern verantwortlieh gemaeht 
werden, der, infolge seiner medianen Lage, die St~rke nach den Polen verdr~ngt. 
I)a dies ffir Galium mollugo nicht in Frage kommt, mfissen bier andere Griinde 
vorliegen. W~hrscheinlich bestehen funktionelle Zusammenh~nge. Es ist ~nzu- 
nehmen, dab die diinne Wand an den Polen dem Durchtritt der Flfissigkeit ge- 
ringeren Widerstand leistet als die meist stark verdickte Wandung im Mittel- 
absehnitt. Die im Raum der Pole aus der dort vorhandenen St~rke gebildete 
osmotisch wirksame Substanz kann dadureh leichter Flfissigkeit aus den be- 
naehbarten Zellen ~ns~ugen nnd eine raschere 0ffnungsbewegung bewirken. 

Wir sind nunmehr zu dem Ergebnis gekommen, dal] die Bewegungsmechanik 
s~mtlieher SpaltSffnungen sich nach einem einheitlichen physikalisehen Prinzip 
vollzieht. Infolge Vereinigung der SchlieBzellen an den Enden, den Polabsehnitten, 
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wird auf die gemeinsame Zwischenwand keine deformierende Wirkung vom Tur- 
gor ausgeiibt. Die dadnrch bei wachsendem Turgor hervorgerufene, yon den 
Polspitzen bis zum Beginn der Mittelabschnitte zunehmende, einseitige hori- 
zontale Verbreiterung der Schliegzellen an den Polabschnitten ist die Ursache 
der SpaltSffnungsbewegung. Die freien Mittelabschnitte der Schliel~zellen werden 
nur passiv yon den Polabschnitten mitgenommen. 

Zusammenfassung 

Bisher hat man die Bewegung der SpaltSffnungen mit bohnenfSrmigen 
Schliel3zellen nach der Verdickungsleistentheorie Schwendeners  erkl~rt. Jede 
Schliei3zelle verhMt sich darnach wie ein kurzes Stfick eines Gummischlauches, 
dessen Wand auf der einen Seite dicker ist als auf der andern. Bei Druckerh5hung 
wird die diinne Wand (Rfickenseite) starker gedehnt und verliingert als die ver- 
dickte Wand (Bauchseite).~ Oadurch krfimmt sich der Gummischlauch. 

Diese Theorie wird widerlegt: 
1. durch das Funktionieren der SpaltSffnung yon Azolla mit Schlie6zellen 

ohne Verdickungsleisten und 
2. durch folgende ModeUversuche: 

a) FreBt man beim Demonstrationsmodell der Verdickungsleisten- 
theorie die Schl~uche mit auf der Rfickenseite befindlichen Ver- 
dickungsstreifen vor den Enden seitlich zusammen, so 5Hnet sich 
die Spalte entgegen der Theorie. Die Schl~uche erhalten dabei die 
Form der Schliei~zellen. 

b) Ein Schlauchmodell, das im Prinzip mit dem charakteristischen 
Bau der Schliei~zellen iibereinstimmt, bewegt sich ohne Verdickungs- 
leisten in der Horizontalebene. 

c) Wird der eine Schlauch des Demonstrationsmodells der Verdickungs, 
leistentheorie mit zwei Verdickungsleisten versehen, wie es das 
Vorbfld fast aller Spalt5ffnungen erfordert, so biegt sieh dieser 
Schlauch auch bei der giinstigsten Anordnung der Verdickungs- 
leisten fiberhaupt nicht mehr aus. 

Verdickungsleisten sind somit fiir das Zustandekommen der SchlieSzellbewegung 
nicht erforderlich. 

!~unmehr wurde versucht, die lohysikalischen Grnndlagen der Bewegungs- 
mechanik in der deformierenden Wirkung des Turgors auf die Wand der SchlieB- 
zellen ohne Beriicksichtigung der l~ebenzellen zu finden. 

Fiir Spalt5ffnungen mit bohnenfSrmigen Schliel3zellen wurde folgendes Er- 
gebnis festgestellt : 

Da die SchlieSzellen an den Enden (Polabschnitte) vereinigt sind, kann der 
Turgor an der gemeinsamen Zwischenwand nicht deformierend wirken. Dadurch 
werden die SchlieBzellen bei wachsendem Turgor an den Polabschnitten einseitig 
nnd yon den Polspitzen gegen die Mittelabschnitte zunehmend horizontal 
verbreitert. Dies ist die Ursache der SpaltSffnungsbewegnng. Die freien Mittel- 
abschnitte der SehlieBzellen werden yon den Polabschnitten mitgenommen 
und verhalten sich passiv. 
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Die Verdickungsleisten haben offenbar die Aufgabe als mechanische Schutz- 
organe zu dienen und mit ihren H6rnchen die physiologisch wichtigen Vor- und 
tIinterh6fe zu bilden. Ferner verhindern sie das fiberm~13ig weite (~ffnen der 
Spalte und wirken am SpaltenverschluB dutch Geradstreckung mit. SchlieBlich 
k6nnen die Verdickungsleisten die Richtung der Schliel3zellbewegung beeinflussen. 

Die Ansicht Z i e g e n s p e c k s ,  dab der geringste Widerstand der Schliel3- 
zellwand in der tangentialen Ausdehnung der Rfickenseite die Ursache fiir die 
horizontale Bewegungsrichtung ist, steht nicht im Einklang mit  den Modell- 
versuchen. 

Die Verdickung der SchlieBzellwand durch Leisten entspricht den Er- 
fordernissen der Bewegungsmechanik. 

Bei den SpaltSffnungen der Gramineen und Cyperaceen mit  hantelfSrmigen 
SchlieBzellen gestaltet sich die yon S c h w e n d e n e r  erforschte Bewegungs- ' 
mechanik in vSlliger ~bereins t immung mit  der Bewegungsmechanik der Spalt- 
6ffnungen mit  bohnenf6rmigen SchlieBzellen wie folgt: Die Sehliel3zellen sind 
mit  blasenfSrmigen, grSBtenteils diinnwandigen End- oder Polabschnitten ver- 
wachsen, die bei Turgorzunahme eine einseitige Verbreiterung in der Fl~chen- 
ansicht erfahren. Der freie Mittelabschnitt  der Schlieflzellen wird dabei yon 
den Polabschnitten nach aui~en verschoben. So 6finer sich die Spalte. Schon 
iiuBerlich ist der schmale, lange und st~rk verdickte Mittelabschnitt  yon den 
ak~iven Polabschnitten unterschieden, die den gesamten Chloroplastenapparat  
en~halten. 

Die Bewegungsmech~nik s~mtlicher SpaltSffnungen l~gt sich somit auf die 
gleichen physikalischen Grundlagen zuriickfiihren. 

Schrifttumsverzeichnis 

Benecke und Jos t ,  Pflanzenphysiologie, Jena 1924, S. 75. 
Bringer, E., Beitr~ge zur Anatomie der Laubmooskapseln. Bot. Centralblatt, 42, 1890, 

S. 193. 
Copeland, E. B., The mechanism of stomata. Annals of Botany, Vol. XVI, 1902, S. 327. 
Haber l and t ,  G., Beitrage zur Anatomie und Physiologie der Laubmoose. Jahrb. f. wiss. 

Bot. 1886, 17, S. 359. 
-- ,  Zur Kenntnis des SpaltSffnungsapparates. Flora 1887, S. 97. 
-- ,  Physiologische Pflanzenanatomie, 6. Aufl. Leipzig 1924, S. 412. 
Helming,  Th., ~ber Verholzung der SchlieBzellmembranen bei Gramineen. Ber. d. Deutsch. 

Bot. Ges. 1925, 48, S. 204. 
Schaefer,  R., ~ber den EinfluB des Turgors der Epidermiszellcn auf die Funktion des 

SpaltSffnungsapparates. Jahrb. f. wiss. Bot. 1888, 19, S. 178. 
Schwendener,  S., Gesammelte botanische Mitteilungen, 1898, Bd. 1, S' 33. 
Strugger,  S. und Weber, F., Zur Physiologie der Stomatanebenzellen. Ber. d. Deutsch, 

Bot. Ges. 1926, 44, S. 272. 
Vaihinger,  K., Bau und Bewegung der SpaltSffnung yon Pinus silvestris. Dissertation 

1940. 
Weber,  Fr., Ein Modell der Stomata-Bewegung. Protoplasma 1937, 28, S. 119. 
Ziegenspeck,  H., Die Micellierung der Turgeszenzmechanismen, I. Die SpaltSffnungen 

(mit phylogenetischen Ausblicken). Bot. Arch. 89, 1938, S. 268, Heft 3; 89, 1939, 
S. 332, Heft 4.. 


