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Man hat bisher die Verdickungsleisten der SchlieBzellen' als notwendig fiir
die Bewegungsmechanik der Spaltéffnungen mit halbmond- oder bohnenférmigen
SchlieBzellen erachtet.

A. Die Verdickungsleistentheorie Schwendeners

NachSchwendener verhalt sich jede SchlieBzelle wie ein kurzes Stiick einer
Gummirshre, deren Wandung auf einer Seite betrachtlich dicker ist als auf der
andern. Zur Demonstration der Bewegungsmechanik nahm man daher zwei ge-
rade Gummischlduche, deren Winde auf einer Seite mit einem aufgeklebten
Gummistreifen in der Léngsrichtung verstirkt sind!). Die mit Gummistopfen
verschlossenen Enden der Schlduche werden durch ein Gummiband oder der-
gleichen iber die Stopfen so zusammengehalten, dafl die Verdickungsstreifen
innen direkt einander gegeniiberliegen. Wird der Luftdruck in den Schliuchen
erhoht, so kriitmmen sie sich in der Mitte allméhlich nach auBlen, und die Spalte
offnet sich (Versuch 1 s. Fig. 1).

Die Erklarung fir diesen Vorgang ist nach Schwendener einfach. Die
diinne Wand der Aullen- oder Riickenseite der Gummischlduche dehnt sich bei
Druckerhdhung stérker aus als die verdickte Innen- oder Bauchwand. Dadurch
erfahrt die Riickenseite eine viel stérkere Verlingerung als die Bauchseite.
Folglich tritt Krammung ein. (s. Schwendener: Gesammelte botanische Mit-
teilungen, S.51).

1) Biehe Benecke und Jost, 1924, Pflanzenphysiologie, Jena, S.75.
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B. Modellversuche und Spaltiffnungen, welche die Verdickungsleistentheorie
Schwendeners widerlegen

Tiir einen weiteren Versuch (Versuch 2) dreht man die beiden Schliduche
des Modells 180 % um ihre Léngsachsen so, daB die Verdickungsstreifen aulen, also

Fig. 1.
Versuch 1. Versuch zur Demonstration der Verdickungsleistentheorie Schwendeners.
Die geraden Gummischlauche sind auf der Innen- oder Bauchseite mit je einem aufgeklebten
Gummistreifen verstirkt. Beim Aufpumpen kriimmen sich die Schliuche nach auBen, und
die Spalte offnet sich.

Fig. 2.
Versuch 2. Die Gummischliuche sind 180° um ihre Léngsachsen gedreht, die Verdickungs-
streifen liegen jetzt auf der Riickenseite. Bei Erhéhung des Luftdrucks werden die Schlauche
fest aneinandergepret. Die Spalte geht entsprechend der Verdickungsleistentheorie nicht auf.

auf der Riickenseite liegen. Beim Aufpumpen darf nach der Verdickungsleisten-
theorie die Spalte nicht aufgehen. Dies ist auch der Fall, da die Schlauche jetzt
fest aneinandergedriickt werden (s. Fig. 2). PreBt man aber die Schliuche an
beiden Enden vor den Gummistopfen mit den Héanden zwischen Daumen und
Zeigefinger seitlich zusammen, so 6ffnet sich iiberraschenderweise die Spalte (Ver-
such 3, s. Fig. 3). Durch den vorgenommenen Eingriff bekommen die Schliuche
auch eine den SchlieBzellen ahnliche Gestalt.

Die Verdickungsleistentheorie Schwendeners kann weiterhin durch den
Versuch mit einem Modell ohne Wandverdickungen widerlegt werden. Zur Her-
stellung dieses Modells wurde ein etwa 60 cm langer Gummischlauch mit gleich-
mibBig dicker Wand 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 Luftventil auf der AuBlenfléche eingesetzt. Man legt
nun den Schlauchring so auf den Tisch, daB zwischen dem Ventil und der Klebe-
stelle die Schlauchhélften (= ,,SchlieBzellen’) geradgestreckt, parallel nebenein-
ander liegen (s. Fig.4). Pumpt man das Modell auf, dann beriihren sich zunéchst
die prall werdenden Schlauche mit ihren Innen- oder Bauchseiten wie die SchlieB3-
zellen bei geschlossener Spalte. Bei zunehmendem Druck biegen sich die Schléuche
aber bald seitlich horizontal aus und &ffnen die Spalte (s. Fig. 5). Das Modell un-
terscheidet sich vom charakteristischen Bau der SchlieBzellen grundsatzlich nur
durch das Fehlen der gemeinsamen Zwischenwinde an den Polen. Auf diese
Zwischenwiande wirkt von beiden SchlieBzellen her derselbe osmotische Druck.
Sie behalten ihre Lage bei, wie es jeder Korper auch tut, der im Innern der
SchlieBzellen allseitig unter gleichem Druck steht. Sie sind fiir den Bewegungs-
mechanismus der beiden Schliefzellen also gar nicht notwendig und kénnen wie
bei Azolle auch senkrecht zur Spalte gestellt sein oder ganz fehlen, wie es bei

Fig. 3.
Versuch 3. PreBt man die Schlduche von Versuch 2 an beiden Enden vor den Gummistopfen
zwischen Daumen und Zeigefinger seitlich zusammen, so 6ffnet sich die Spalte entgegen der
Verdickungsleistentheorie. Die Schlauche bekommen eine den SchlieBzellen adhnliche Gestalt.

Spaltéffnungen an Laubmooskapseln (bei Funariaceen und Polytrichaceen) der
Fall ist. Nach Haberlandt besitzt die Kapsel von Funaria hygrometrica und
Physcomitrivm pyriforme, nach Binger auch die von Buxbaumia aphille Spalt-
offnungen, die aus einer einzigen, ringférmigen, in sich geschlossenen Zelle be-
stehen und die, wie Biinger fir Funaria angibt, auch funktionieren.

Schliefizellen mit gleichmaBig diinnen Wianden finden sich tatsichlich bei
den Spaltoffnungen von Azolla caroliniana, die wie das Schlauchmodell ohne
Verdickungsleisten funktionieren?).

Um Dimensionsveranderungen nicht zu beeintrachtigen, wurdedas Schlauch-
modell nicht befestigt oder in einen Rahmen eingespannt. Es konnte festgestellt
werden, daB die Liange des Modells sich beim Offnen nicht verdndert (vgl. die
Lénge des Modells in Fig. 4 und 5). Fiir das Modell trifft somit die von Schwen-
dener und Haberlandt gelegentlich ausgesprochene Vermutung nicht zu, als ob

1) Siehe Fig.17a. Tafel IT in G. Haberlandt: Zur Kenntnis des Spaltoffnungs-
apparates, Flora 1887; R. Schaefer und Copeland.
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durch ein Verlingerungsbestreben der SchlieBzellen an den ober- und unterseits
angrenzenden und als Widerlager dienenden Epidermiswéinden ein Gegendruck
erzeugt wiirde, der die Schliefizellen wie iiberlastete Siulen in ihrem mittleren
Teil seitlich ausbiegen wiirde. '

Es sei auch auf den Versuch von Fr. Weber hingewiesen, der, im Bestreben
ein naturdhnliches Modell herzustellen, abgebundene und in der Mitte abgebogen

Fig. 4.

Ein bewegliches Modell aus einem Gummischlauch ohne Verdickungsstreifen. Das Modell

unterscheidet sich vom charakteristischen Bau der Spaltéffnungen mit bohnenférmigen

SchlieBzellen im Prinzip nur durch das Fehlen der gemeinsamen Zwischenwinde an den
Enden. Diese Zwischenwinde sind fiir den Bewegungsmechanismus nicht notwendig.

Fig. 5.
Versuch 4. Beim Aufpumpen biegen sich die Schliuche ohne Verdickungsstreifen horizontal
seitlich aus und 6ffnen die Spalte. Die Lénge des Modells dndert sich dabei nicht.

zusammengelegte Schlduche aus tierischer Membran und Cellophan verwendete.
Die Schléuche filllte er mit konzentrierter Zuckerlosung oder trockenen Erbsen
und trockenem Perlleim als ,, Turgor‘‘-erzeugendes Material. Sobald er die in einem
Holzrahmen eingespannten, zusammengebundenen ,,SchlieBzellen‘‘-Schliuche
in Leitungswasser einlegte, wurden diese durch osmotische Wasseraufnahme zu-
néchst prall gespannt. Dann erst, nach etwa zwei Stunden, begann die Spalte
sich zu 6ffnen. Auch dieser Versuch zeigt iiberraschend, daB die Spalte ohne Ver-
dickungsleisten an der Bauchwand der Schliuche sich erweitert.
Protoplasma. XXXVI 28
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Es gibt noch einen weiteren Grund, warum Verdickungsleisten auch nach
der Leistentheorie schwerlich, ja unméglich fiir die Offnungsbewegung verant-
wortlich gemacht werden konnen. Die Leisten liegen ndmlich nie einzeln direkt
auf der Bauchseite der Schliefizellen wie die Verdickungsstreifen der Schliuche
beim. alten Bewegungsmodell, sondern fast durchweg in der Zweizahl (s, Schwen-
dener S.59 und Haberlandt, Physiologische Pflanzenanatomie, S. 413) meist

Fig. 6.
Versuch 5. Ein Schlauch des Modells von Versuch 1 (s. Fig. 1) ist nach dem Vorbild fast aller
SchlieBzellen mit zwei Verdickungsstreifen versehen worden, Selbst bei giinstigster Anordnung
dieser Verdickungsstreifen (ahnlich wie bei Tradescantia) biegt sich dieser Schlauch nicht
‘ mehr aus.

Fig. 7.
Versuch 5. Derselbe Versuch in der anderen Flichenansicht. Man sieht den zweiten Ver-
dickungsstreifen des gerade bleibenden Schlauches.

mehr oder auch vollig auf der Ober- und Unterseite. Im giinstigsten Fall laufen
die Leisten kurz ober- und unterhalb der Zentralspalte aus (7radescantia,
Allium). Nach dem Vorbild eines Querschnitts von Tradescantie (s.Fig.11 auf
Tafel 3 bei Schwendener) wurde der eine Schlauch des alten Bewegungs-
modells mit einem zweiten Verdickungsstreifen versehen. Wihrend beim Auf-
pumpen der andere Schlauch mit nur einer ventralen Verdickung sich seitlich
ausbog, blieb der den natiirlichen' Verhiltnissen 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 Schliuche an den Enden
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(wie oben bei Versuch 3) trat auch beim geraden Schlauch seitliche Aus-
kriimmung ein (s. Fig. 8). Nun gibt es Beispiele, wo wie bei Helleborus (s. Fig. 21
auf Tafel 3 bei Schwendener) die untere Verdickungsleiste sich vollstdndig auf
der Unterseite nahezu horizontal erstreckt und viel michtiger ist als die obere.
Hier kann also noch weniger mit einer Kriimmung gerechnet werden. Bei vielen
Spaltotfnungen (Acacia, Hakea, Eriophorum, Vinca usw. [s. Tafel 3 bei Schwen-
dener]) ist auch die obere Leiste ziemlich waagrecht und ebenso dick wie die un-
tere. SchlieBlich nimmt wie bei Pinus (s. Vaihinger Fig. 3) die Verdickung den
grofiten Teil der Riickenwand ein. Weil die dorsale Holzlamelle viel dicker ist als
die ventrale Holzlamelle und sich deshalb weniger dehnen kann, miiflten nach
der Verdickungsleistentheorie die SchlieBizellen nach der Spaltenseite ausgebogen
werden. Die Spalte kénnte sich gar nicht 6ffnen, ja wiirde noch fester ver-
schlossen werden. ) \
Durch die soeben beschriebenen Versuche und das Funktionieren der Azolla-
- Spaltoffnung wird die Verdickungsleistentheorie Schwendeners widerlegt.

Fig. 8.
Versuch 6. Durch seitliches Zusammenpressen der Schliauche wie in Versuch 3 (s. Fig. 3)
tritt auch beim geraden Schlauch Kriimmung ein.
(Samtliche Aufnahmen Dr. A. Grahle, Tiibingen.)

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

C. Die physikalischen Grundlagen der Bewegungsmechanik der Spaltéfinangen
1. Spaltéffnungen mit halbmond- oder bohnenférmigen Schliefizellen

Die Diskussion der physikalischen Grundlagen der Bewegungsmechanik soll
zuerst an Spaltoffnungen mit bohnenférmigen SchlieBzellen vorgenommen werden.

Es sei vorausgesetzt, dal die SchlieBzellen an den Polen, wo sie mit ihren
Enden verwachsen sind, nicht héher werden. AuBerdem soll die Dehnbarkeit
der SchlieBzellwand iiberall und nach allen Richtungen gleich sein.

Wir greifen zwei Schnitte durch eine solche Spaltéffnung 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 der Innenfliche der
Wand einer Schliefzelle liegen. Die horizontale Ebene des Flichenschnitts der
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Fig. 9. Querschnitt durch eine Spaltéffnung an den verwachsenen Enden bohnenférmiger

Schlieizellen (Polabschnitte).
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Fig. 10 zerlegt die Schliefizellen und damit auch die Queransicht der Fig. 9 in
ibereinanderliegende, spiegelbildliche Hilften. Die linke Schliefzelle in Fig. 9
entspricht der oberen Schlielzelle in TFig. 10.

Der Turgor ist tiberall in der Schliefzelle gleich. Er wirkt auf jedes Flichen-
stiick der SchlieBzellwand in der Richtung der Normalen. Auf die Wand zwischen
den Schliefizellen an den Polen (in Fig. 9, Z; Z,; in Fig. 10, Z3 Z,) driickt von
der einen Seite her der Turgor der einen Schliefzelle, von der andern Seite her
der Turgor der anderen Schlielzelle. Da normalerweise der Turgor in beiden
SchlieBzellen gleich ist, kommt es zu keiner deformierenden Wirkung an diesen
Zwischenwinden. Diese nehmen also stets dieselbe Lage ein. Anders dagegen
verhilt sich die iibrige SchlieBzellwand.

Bei der linken SchlieBzelle der Fig. 9 ist der Turgor im Punkt B, ent-
sprechend der Normalen, horizontal auf die SchlieBzellwand gerichtet. An dieser
Stelle wird somit die Wand bei zunehmendem Turgor horizontal nach links hinaus-
gedriickt. Da Punkt A auf der stets in Ruhelage bleibenden Zwischenwand Z;
Z, liegt, vergrofert sich der Abstand A B einseitig tiber B hinaus. Die Schliel3-
zelle wird also in der Richtung A B einseitig breiter. An der Wand von B nach
oben und unten gehen die Normalen aus der horizontalen Richtung bei B immer
mehr in die vertikale Richtung bei C und D iiber. Dementsprechend ist auch
die deformierende Wirkung des Turgors. Bei B wirkt der Turgor direkt horizontal
auf die Wand. Oberhalb und unterhalb von B ist die horizontale Wirkung des
Turgors auf die Wand nur jeweils gleich der horizontalen Komponente. Da die
horizontalen Komponenten von B nach oben und unten in gleichem Maf3 abneh-
men, bis sie in C und D null werden, verringert sich auch die einseitige horizontale
Verbreiterung der SchlieBlzelle von A B aus in vertikaler Richtung nach oben
und unten. Bei A B ist bei steigendem Turgor die einseitige Verbreiterung der
SchlieBzelle am gréBiten, bei C und D, den hochsten und tiefsten Punkten, sinkt
sie auf null.

Umgekehrt nehmen die vertikalen Komponenten von B (ihrem Nullpunkt)
aus nach oben und unten stindig zu, bis sie in C und D das Maximum erreichen.
Der Turgor wirkt auf die Wand auch in vertikaler Richtung, und zwar in C am
stirksten nach oben und in D am stéirksten nach unten. Die SchlieBzelle wird
somit in vertikaler Richtung nach oben und unten gleichmiBig verbreitert. Die
vertikale Verbreiterung der SchlieBzelle ist also zweiseitig.

Bei Turgorzunahme ist fiir die SchlieBzelle bezeichnend, dafl sie sich an
den Polen bis zum Beginn der Spalte (= Polabschnitt) einseitig horizontal und
zweiseitig vertikal verbreitert. Das Mall der Verbreiterung im Polabschnitt ist
jedoch sebhr verschieden. Dariiber unterrichtet uns Fig. 10. Die Normalen der
Riickenwand der oberen Schliefizelle drehen sich aus der Léngsrichtung an der
Polspitze E immer mehr in die Querrichtung, in welche die Normale des Punk-
tes F' beinahe eingestellt ist. Eine Verbreiterung der Schliefizelle im Polabschnitt
kann nur durch die quer gerichteten Komponenten des Turgors bewirkt werden.
Da diese Komponenten von E iiber B nach F grofler werden, wird bei wachsen-
dem Turgor auch die Verbreiterung der Schliefizelle von E, wo sie stets null ist,
in der Richtung nach ¥ zunechmen. Die Verbreiterung der Schliefzelle im
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Polabschnitt sowohl vertikal als auch horizontal wird in einer querverlaufenden
Zone bei F am groBten sein.

Der zwischen den Polabschnitten gelegene freie Mittelabschnitt der SchlieB-
zelle wird bei Turgorzunahme in vertikaler und horizontaler Richtung zweiseitig
verbreitert. Messungen am neuen Schlauchmodell mit gleichmiGig dicker
Wandung (s. Fig. 4 und 5) ergaben, daf bei der Offnungsbewegung die Zunahme
der einseitigen horizontalen Verbreiterung im Polabschnitt, und zwar in einer
Zone nahe an der Grenze zum Mittelabschnitt, zwei- bis fiinfmal so grof} ist
wie die Zunahme der zweiseitigen horizontalen Verbreiterung in der mittleren
Zone des freien Mittelabschnitts. Wenn die Breite der Schliefzelle an den
Polen einseitig, und zwar in ansteigendem MaB von den beiden Polspitzen
gegen den Mittelabschnitt, horizontal nach anfen zunimmt, wird die Riicken-
wand des Mittelabschnitts von den Riickenwinden der Polabschnitte mit-
gezogen. Dadurch wird der horizontale Zug nach auBen auch auf die freie
Bauchwand des Mittelabschnitts iibertragen. AuBerdem wird bei diesem
Vorgang der Mittelabschnitt als Fortsetzung und Verbindungsglied der Pol-
abschnitte horizontal nach auBlen durchgebogen. Die freie Bauchwand des
Mittelabschnitts wird sich demzufolge vom Beginn der Spalte ab zuriick-
kriimmen und die Spalte sich 6ffnen.,

Die Mechanik der Spaltéffnungen mit bohnenformigen SchlieBzellen ist nun
einfach. Die durch den Turgor bewirkte, einseitige horizontale Verbreiterung der
Polabschnitte, die von den beiden Polspitzen bis zum Beginn des Mittelabschnitts
zunimmt, ist die Ursache der Kriimmungs- bzw. Offnungsbewegung der Schlie(3-
zellen. Der zwischen den aktiven Polabschnitten eingeschaltete freie Mittel-
abschnitt wird nur passiv mitgenommen und gekriimmst.

Nun 148t sich auch der Versuch mit dem alten Schlauchmodell mit auf der
Riickenseite befindlichen Verdickungsstreifen erkliren (s. Fig. 2). Durch das
Zusammenpressen der Schlduche (s. Fig. 3) werden erst die Voraussetzungen
hergestellt, die es dem Luftdruck erméglichen, die Schlduche an den Enden
ebenso einseitig horizontal zu verbreitern wie die Polabschnitte der Schlief3-
zellen durch den Turgor. :

Bildlich 148t sich die Kriimmungsbewegung der SchlieSzellen vergleichen
mit dem Biegen eines Stabes, den man an jedem Ende mit einer Hand festhilt.
Jede Hand entspricht einem aktiven Polabschnitt, das Stiick des Stabes zwischen
den Hinden dem passiven Mittelabschnitt. Driickt man mit den Daumen gegen
den Stab, so biegt er sich. Bei den SchlieBzellen ist es anders. Hier kommt die
Krimmung durch einen Zug zustande, den die Riickenwinde der aktiven Pol-
abschnitte bei Turgorzunahme ausiiben.

a) Die Bedeutung der Verdickungsleisten
Da wir die Kriitmmungsbewegung der SchlieBzellen auf andere physikalische
Grundlagen zuriickgefiihrt haben, erhebt sich die Frage nach der Bedeutung der
Verdickungsleisten.
Als Abkémmlinge der Kutikula kann man sie vielleicht als mechanische
Schutzorgane ansprechen. AuBerdem sind sie physiologisch wichtig, weil sie mit
ibren Hornchen die windstillen Vor- und Hinterhofe bilden.
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Da sie bei der Kriimmung der Schliefizellen gebogen werden miissen,
wirken sie durch ihren gréBeren Widerstand der Offnungsbewegung entgegen und
sorgen mit dafiir, daB8 die Spalte nicht zu weit gesffnet wird. An der Schliefi-
bewegung sind sie insofern beteiligt, als sie bestrebt sind, ihre inneren Spannungen
im Kriimmungszustand durch Geradstreckung auszugleichen. Sie sind aber fiir
diese Aufgabe nicht erforderlich, wie es die Spaltoffnung von Azolla und der
vierte Modellversuch beweisen, wo der Spaltenverschlufl auch ohne Verdickungs-
leisten zustande kommt. :

Mit der Auffassung, daB Verdickungsleisten der Offnungsbewegung
entgegenwirken, stimmt ein Versuch mit dem in Figuren 4 und. 5 dargestellten
neuen Schlauchmodell iiberein. Versieht man einen Schlauch desselben mit
zwei dhnlich 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 Schwendeners (in
Fig. 1 abgebildet), direkt auf der Bauchseite eines Schlauches angebracht wird,
148t sich deutlich eine geringere Kriimmung des verdickten Schlauches fest-
stellen.

Bei gleichmiBiger Dehnbarkeit wird die Kriimmung der Wand so regel-
miBig, daBl 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 ver-
lauft auch die Kriimmungsbewegung in der Horizontalebene, wie es Versuch 4
(s. Fig. 5) bestitigt. Ebenso bleibt bei gleichméfBig dinner Scliliefzellwand mit
radialer Mizellierung die regelmiBig symmetrische Form in den Polabschnitten
erhalten. Die SchlieBzellen bewegen sich auch hier 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 regelmaBige
Wandkriimmung in polaren Queransichten nicht wesentlich stéren. Dies zeigt
Versuch 3 (s. Fig. 3) mit auf der Mitte der Riickenseite befindlichen Verdickungs-
streifen. Abweichungen von der regelmiBigen polaren Querschnittsform kommen
durch unsymmetrisch angeordnete Verdickungsleisten und Wandmizellierongen
zustande. So wird die in polaren Querschnitten unsymmetrische Form der
SchlieBzellen von Pinus silvestris vor allem durch die dorsalen Verdickungs-
leisten verursacht (s. Vaihinger Fig.8). Wie man an einem Gummischlauch
beobachten kann, werden beim Aufpumpen zuerst die Storungen der regelméfigen
Form ausgeglichen (s. auch Schwendener 8. 61). Ebenso wird der wachsende
Turgor bestrebt sein, die regelmiBige, symmetrische polare Querschnittsform
dadurch bei den SchlieBzellen von Pinus herzustellen, daf er die Wand mit der
dorsalen Holzlamelle in Richtung gegen die laterale Nebenzelle hinausdriickt.
Die einseitige horizontale Verbreiterung der SchlieBzellen an den Polabschnitten,
wie wir sie nach Fig. 9 abgeleitet haben, wird dadurch in eine schrig nach oben
gerichtete einseitige Verbreiterung abgewandelt.

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

Die Richtigkeit dieser Uberlegung wird durch das Bewegungsdiagramm von
Pinus silvestris (vgl. Vaihinger Fig. 20) bestétigt, das keine Verschiebung
der Riickenwinde beider SchlieBzellen in horizontaler Richtung aufweist.

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

Nicht im Einklang mit den Modellversuchen steht schlieSlich die Ansicht
von H.Ziegenspeck, der bei Azolla, wo die Wand der Schliefzellen gleich-
méafig diinn ist, den geringsten Widerstand der Schliefzellwand in der tan-
gentialen Ausdehnung der Riickenseite (bezogen auf die Flichenansicht) fiir die
horizontale Bewegungsrichtung verantwortlich macht. Ohne Zweifel ist der
Widerstand in der iiberall gleich ditnnen Wandung des Gummischlauches (s. Fig. 4
und 5) gleichmifBig verteilt und daher die Dehnbarkeit in allen Richtungen
gleich. Unter dieser Voraussetzung hitte nach den Worten Ziegenspecks
(8.272) ,,eine Verbreiterung der Zellen, noch mehr aber einfach ein Hoherwerden
der Zellen dabei doch den geringsten Widerstand“. Obwohl also in der tan-
gentialen Ausdehnung der Riickenseite 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 grofite 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 Gummischlduche des alten Schlauchmodells befindlichen
Verdickungsstreifen.

b) Wandverdickungen und Bewegungsmechanik

Bei der einseitigen Verbreiterung der Polabschnitte wird deren Riicken-
wand stark hinausgedriickt. Je diinner und dehnbarer diese Wand ist, um so
geringer ist der Kraftaufwand und um so groBer der Effekt bei der Offnungs-
bewegung. Im passiven Mittelabschnitt dagegen konnen Wandverdickungen
auftreten, ohne allzusehr die Offnungsbewegung zu erschweren. Tatsichlich
sind die Schliefizellen an den Polen gréBtenteils diinnwandig und unverholzt,
wahrend im Mittelabschnitt fast ausnahmslos Verdickungsleisten vorkommen,
die. sich nach den Polabschnitten hin verjiingen (s. Schwendener). Die
Verdickungsleisten sind bei manchen Spaltéffnungen so dick, breit und ver-
holzt, daB der Mittelabschnitt beim Offnen nur wenig oder nicht mehr gebogen
werden kann.

Der auf diese Weise starr gewordene Mittelabschnitt wird bei Turgor-
zunahme nur eine geringe oder itherhaupt keine Verbreiterung mehr erleiden.
Er wird von den Riickenwinden der sich einseitig verbreiternden Polabschnitte
nach auBlen gezogen. Dadurch werden die Bauchwinde der Mittelabschnitte
der beiden Schlielzellen voneinander entfernt, und die Spalte kann so auch
ohne Kriimmung der Mittelabschnitte gedffnet werden.

Die Verdickung bzw. Versteifung der SchlieBzellwand durch Leisten steht
also im Einklang mit den Erfordernissen der Bewegungsmechanik.
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2. Spaltéffnungen der Gramineen und Cyperaceen mit hantelf6rmigen
Schliefizellen

Schlieflich sollen noch die bisher ausgenommenen Spaltéffnungen der
Gramineen und Cyperaceen in den Kreis unserer Betrachtungen gestellt werden.
Diese Spaltoffnungen besitzen bekanntlich hantelférmige SchlieBzellen.

Der Bewegungsmechanismus der Spaltoffnungen mit hantelférmigen
Schliefizellen wurde von Schwendener erforscht und beschrieben (s. Fig. 1 und
2 auf Tafel IV bei Schwendener). Bei Zunahme des Turgors erfahren die
blasenférmigen, grofitenteils diinnwandigen End- oder Polabschnitte der SchlieB3-
zellen durch stirkere Wolhung der AuBenwinde eine deutliche Verbreiterung der
Flichenansicht. Der freie mittlere Teil der SchlieBzellen, der Mittelabschnitt,
dagegen 140t keine Form- oder Dimensionsverdnderungen erkennen. Er verhilt
sich vollstindig passiv und wird bei der Offnungsbewegung von den breiter
werdenden Polabschpitten nach auBlen verschoben. Dadurch é6ffnet sich die
Spalte. Der Vorgang der Offnungsbewegung bei Spaltéffnungen mit hantel-
formigen SchlieBzellen stimmt somit vollstdndig iiberein mit dem oben be-
schriebenen Offnungsvorgang bei Spaltéffnungen mit bohnenférmigen SchlieB-
zellen, deren Mittelabschnitte starr und biegungsunfihig geworden sind. Der
Mittelabschnitt ist bei den hantelformigen Schliefzellen besonders lang und
schmal. Im Querschnitt zeigt er auf der Ober- und Unterseite sehr starke
Verdickungsleisten, die nach Helming verholzt sind und dazwischen ein
meist flaches, mehr oder weniger schlitzférmiges Lumen. Der passive Mittel-
abschnitt unterscheidet sich somit schon dulerlich deutlich von den aktiven Pol-
abschnitten.

Aber auch dem Inhalt nach sind die aktiven Polabschnitte der hantel-
formigen Schliefizellen gekennzeichnet. Sie enthalten die gesamten Chloro-
plasten, so dafl an Ort und Stelle osmotisch wirksame Substanz gebildet werden
kann. Eine dazu parallele Erscheinung zeigt sich bei Pinus silvestris und geht
aus den Figuren der Abhandlung von S.Strugger und Fr. Weber: ,,Zur
Physiologie der Stomata Nebenzellen fiir Galium mollugo hervor. Man kann
hier beobachten, dal die Starkekorner besonders bei geschlossener Spalte aus-
schlieBlich oder mehr oder weniger dicht gehduft im Bereich der Pole sich vor-
finden, also Zellpollage einnehmen. Bei Pinus silvestris kann fiir diese ortliche
Starkezusammenballung der grofle, runde Zellkern verantwortlich gemacht
werden, der, infolge seiner medianen Lage, die Stérke nach den Polen verdringt.
Da dies fiir Galium mollugo nicht in Frage kommt, miissen hier andere Griinde
vorliegen. Wahrscheinlich bestehen funktionelle Zusammenhinge. Es ist anzu-
nehmen, daf die diinne Wand an den Polen dem Durchtritt der Fliissigkeit ge-
ringeren Widerstand leistet als die meist stark verdickte Wandung im Mittel-
abschnitt. Die im Raum der Pole aus der dort vorhandenen Stirke gebildete
osmotisch wirksame Substanz kann dadurch leichter Fliissigkeit aus den be-
nachbarten Zellen ansaugen und eine raschere Offnungsbewegung bewirken.

Wir sind nunmehr zu dem Ergebnis gekommen, daf die Bewegungsmechanik
samtlicher Spaltoffnungen sich nach einem einheitlichen physikalischen Prinzip
vollzieht. Infolge Vereinigung der SchlieBzellen an den Enden, den Polabschnitten,
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wird auf die gemeinsame Zwischenwand keine deformierende Wirkung vom Tur-
gor ausgeiibt. Die dadurch bei wachsendem Turgor hervorgerufene, von den
Polspitzen bis zum Beginn der Mittelabschnitte zunehmende, einseitige hori-
zontale Verbreiterung der SchlieBzellen an den Polabschnitten ist die Ursache
der Spaltéffnungsbewegung. Die freien Mittelabschnitte der SchlieBzellen werden
nur passiv von den Polabschnitten mitgenommen.

Zusammenfassung

Bisher hat man die Bewegung der Spaltéffnungen mit bohnenférmigen
SchlieBzellen nach der Verdickungsleistentheorie Schwendeners erklirt. Jede
SchlieBzelle verhilt sich darnach wie ein kurzes Stiick eines Gummischlauches,
dessen Wand auf der einen Seite dicker ist als auf der andern. Bei DruckerhShung
wird die diinne Wand (Riickenseite) stérker gedehnt und verlingert als die ver-
dickte Wand (Bauchseite).. Dadurch kriimmt sich der Gummischlauch.

Diese Theorie wird widerlegt:

1. durch das Funktionieren der Spaltéffnung von Azolla mit Schliefzellen

obne Verdickungsleisten und

2. durch folgende Modellversuche:

a) PreBt man beim Demonstrationsmodell der Verdickungsleisten-
theorie die Schliuche mit auf der Riickenseite befindlichen Ver-
dickungsstreifen vor den Enden seitlich zusammen, so 6ffnet sich
die Spalte entgegen der Theorie. Die Schlduche erhalten dabei die
Form der Schliefizellen.

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

¢) Wird der eine Schiauch des Demonstrationsmodells der Verdickungs-
leistentheorie mit zwei Verdickungsleisten versehen, wie es das
Vorbild fast aller Spaltoffnungen erfordert, so biegt sich dieser
Schlauch auch bei der giinstigsten Anordnung der Verdickungs-
leisten iiberhaupt nicht mehr aus.

Verdickungsleisten sind somit fiir das Zustandekommen der SchlieBzellbewegung
nicht erforderlich.

Nunmehr wurde versucht, die physikalischen Grundlagen der Bewegungs-
mechanik in der deformierenden Wirkung des Turgors auf die Wand der SchlieB-
zellen ohne Beriicksichtigung der Nebenzellen zu finden.

Fiir Spaltéffnungen mit bohnenférmigen SchlieBzellen wurde folgendes Er-
gebnis festgestellt:

Da die SchlieBzellen an den Enden (Polabschnitte) vereinigt sind, kann der
Turgor an der gemeinsamen Zwischenwand nicht deformierend wirken. Dadurch
werden die Schliefzellen bei wachsendem Turgor an den Polabschnitten einseitig
und von den Polspitzen gegen die Mittelabschnitte zunehmend horizontal
verbreitert. Dies ist die Ursache der Spaltéffnungsbewegung. Die freien Mittel-
abschnitte der SchlieBzellen werden von 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 Hérnchen die physiologisch wichtigen Vor- und
Hinterhéfe zu bilden. Ferner verhindern sie das iibermaBig weite Offnen der
Spalte und wirken am Spaltenverschhi durch Geradstreckung mit. SchlieBlich
koénnen die Verdickungsleisten die Richtung der SchlieBzellbewegung beeinflussen.

Die Ansicht Ziegenspecks, dafi der geringste Widerstand der Schlief3-
zellwand in der tangentialen  Ausdehnung der Riickenseite 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 Spaltéffnungen der Gramineen und Cyperaceen mit hantelfsrmigen
Schliefzellen gestaltet sich die von Schwendener erforschte Bewegungs-
mechanik in volliger Ubereinstimmung mit der Bewegungsmechanik der Spalt-
offnungen mit bohnenférmigen SchlieBzellen wie folgt: Die Schliefizellen sind
mit blasenférmigen, groBtenteils diinnwandigen End- oder Polabschnitten ver-
wachsen, die bei Turgorzunahme eine einseitige Verbreiterung in der Flachen-
ansicht erfahren. Der freie Mittelabschnitt der SchlieBzellen wird dabei von
den Polabschnitten nach auBen verschoben. So 6ffnet sich die Spalte. Schon
duBerlich ist der schmale, lange und stark verdickte Mittelabschnitt von den
aktiven Polabschnitten unterschieden, die den gesamten Chloroplastenapparat
enthalten.

Die Bewegungsmechanik simtlicher Spaltoffnungen 148t sich somit auf die
gleichen physikalischen Grundlagen zuriickfiihren.
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