
Magda Heilbronn:

5. Die meBbare Eigenwarme verschwindet nach dem Abbliihen.

Erne Periodizitat der Erw&rmung ist nicht vorhanden.
6. Die Antheren zeigen in der Kegel einen hoheren Grad von

Eigenwarme als die ubrigen Teile der Bliite.

7. Je hoher der Feuchtigkeitsgehalt der Luft ist, urn so hoher
fallen auch die in der Bliite beobachteten Temperatur-
uberschiisse aus.

8. Die bei der „Konigin der Nacht" uachweisbare Blutenwaime
ist viel zu geringfugig, als daB ihr — etwa wie bei manchen
Araceen und bei Victoria regia — eine bliitenbiologische

Bedeutung zukommen konnte.

Tnstitut der Universitat Greifswald,

Dezember 1915.

4. Mag da Heilbronn: Die Spaltbffnungen von Camellia

japonica L. (Thea japonica Nois.) Bau und Funktion.

(Mifc 4 Abb. im Text.)

(Eingegangen am 24. Januar 1916.)

An einem Flachensehnitt der Blattunterseite von Camellia
japonica zeigt die nachste Umgebung der Spaltoffnungen nach Be-
handmng mit Phloroglucin und Salzsaure Holzreaktion 1

). Aus-
dehnung und Bau der verholzten Zone wurden anatomisch unter-
sucht, die Entwicklung verfolgt und beobachtet, in welcher Weise
die besondere Konstruktion Abweichungen vom Normaltypus der

Spaltoffnungsfunktion veranlafit.

Beim ausgewachsenen Blatt von Camellia japonica sind SchlieB-
und Nebenzellen der Spaltoffnungen verholzt. Der Flachensehnitt
(Abb. 1 u. 2) zeigt, daB mindestens alle AuBenwande dieser Zellen
Lignin eingelagert haben. Der Querschnitt (Abb. 3) gibt AufschluB
dariiber, wie weit die Yerholzung sich langs der seitlichen und
der Innenwande in das Blatt hineinzieht. Die Lumina der Schlietf-

zellen sind stark reduziert. Sie fuhren aber Protoplasma and
Chlorophyll, ein Beweis, daB sie doch lebende Elemente sind. Die
verdickten AuBen- und Innenwande der SchlieBzellen sind breite

1) Uber Verholzung an Spaltoffnungsapparaten vergl. Lit.-Verz. Nr. 1-7-
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Die Spaltoffnungen von Camellia jopoaica L. (Thea japonica Nois.) usw. 23

Holzleisten, von der Cuticula umkleidet. Die obere Verdickungs-

leiste der SchlieBzellen setzt sich in den verholzten oberen und

seitlichen Membranen der Nebenzellen langs der BlattauBenflache

behandelten Fli

Abb. 2. Vergr. 540.

nschnitt von der Blattunterseite. Die verholzten

nktierung gekennzeichnet. Die sehr starke Tiipfelung

sellen ist im Interesse der Klarheit der Zeichnung

Nebenzellen verhaltnismaBig hoch gelagert.

und schrag ins Blattinnere hinein fort. Ist dieser Holzbalken, der

die Xebenzellen vollig iiberdacht, fertig ausgebildet, so zeigen sich

diese aus der ursprunglichen Lage gleicher Hohe mit SchlieB- und
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24 iiMUiKONN:

iibrigen Epidermiszellen in eine tiefere Stellung zwischen Epidermis-

und Schwammparenchymzellen verlagert (Abb. 3 u. 4). An Quer-

schnitten jugendlicher, noch unverholzter Spaltoffnungsapparate

ist die hohere Lage der Nebenzellen zu sehen. Die verdickten

Teile der Wande, die hier schon die spatere Ausdehnung des

Balkens erkennen lassen, geben noch Zellulosereaktion. Der auf

Camellia japonka. Querschnitt einer ausgewachsenea Spaltoffnung mit be-

sonders tief gelagerten Nebenzellen. Die Lumina der SchlieBzellen scheinen

etwas tibertrieben stark reduziert, weil die Phloroglucin-Salzsaure-Reaktion

Quellung der Wande verursacht.

Abb. 4. Vergr. 640.

Camdlia japonka. I'liichenschnitt von der Blattunterseite, von innen gesehen.

Die Verlagerung der Nebenzellen ins Blattinnere hinein wird sichtbar.

die Nebenzellen entfallende Teil des Holzbalkens ist als holzige

Verdickung ihrer oberen und eines Stucks ihrer Seitenwiinde,

welcbe an die benachbarten Epiderraiswande anstofien, zu deuten.

Im Querschnitt ist eine Grenze der seitlichen SchlieB- und Neben-

zellwande, wo Holz an Holz st5Bt, nicht deutlich zu erkeDnen.

fin Flachenschnitt aber setzen sich diese Zellen mit deutlich um-
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Die Spaltuffnungen von Camellia japonica L. (Thea japonica Nois.) usw. 25

rissenen Mittellamellen der senkrecht ins Blatt hineinstehenden

Wande gegeneinander ab.

Korperlich stellt sich also die verholzte Region als ein Ring-

wall dar, der, nach unten ausladend, den Spalt umgibt. Er ist

nur in seinem oberen Teil massiv, den unteren zerlegt der durch

das Nebenzellumen hereingeschobene Hohlraum in einen breiten

inneren und einen schmalen auBeren Ring.

Die Spaltoffnungsmutterzelle von Camellia japonica legt mil

drei aufeinander folgenden Wandbildungen in drei verschiedenen

Richtungen die drei Nebenzellen an und gliedert sich mit einer

letzten Langswandbildung in die beiden SchlieBzellen. In alien

jiingeren Entwicklungsstadien sind die Spaltoffnungsapparate un-

verholzt, nnd auch die voll ausgebildeten ganz jungen SchlieB- und

Nebenzellen geben noch keine Holzreaktion. Doch ist das Stadium

ganzlich entwickelter Form ohne Verholzung der Wande nur von

kurzer Dauer. Es wahrt so lange, als die Zellen des Spaltoffnungs-

apparats wachsen. Haben die SchlieBzellen eine GroBe von cr. 25 ^
erreicht, so beginnt die Lignineinlagerung und ihr Wachstum ist

beendet. (Uber Wachstumssistierung verholzter Zellen vergl.

SCHELLENBERG, Lit.-Verz. Nr. 9.)

Die verholzten Stomata stellen eine Konstruktion dar, die

stark von der normalen abweicht. Es ist theoretisch nicht zu er-

warten, daB ihre Funktion derjenigen regularer Spaltoffnungs-

apparate genaa gleicht. So verschieden aber der auBere Bau un-

verholzter Spaltoffnungen und der verholzten von Camettia japonic*

auch ist, im inneren Bau der SchlieBzellen beider Gruppen liegt

eine wichtige Ubereinstimmung: Beide Arten von SchlieBzellen

fuhren Chlorophyll, sind also befahigt zur Assimilation. So kann
auch die SchlieBzelle von Camellia iaponica Starke und schlieBlich

Zucker bilden. Sie gelangt dadurch in den Besitz eines osmotischen

Potentials, daB durch Zelluloselamelle und die lebende, semiperme-

able Plasmamembran hindurch sich gegen die Potentiale benach-

barter Nebenzellen ausgleichen kann. Denn die SchlieBzelle spart

gerade dort, wo ihr verkleinertes Lumen dem der Nebenzelle am
dichtesten anliegt, einen Zellulosenring inmitten der Holzwande
aus. So ist, bei verschiedener osmotischer Wertigkeit der SchlieB-

und Nebenzellinhalte die Moglichkeit vorhanden, dafi ein aas-

gleichender Fliissigkeitsstrom aus den SchlieBzellen hinaus oder in

sie herein wandert. Infolgedessen sind auch die Turgorschwan-
kungen vorhanden, kraft deren die Zellumina sich zu verengen
oder erweitern streben und in ihnen die Hauptfaktoren, die das

SchlieBen und Offnen der Spalten bewirken. Gibt aber auch die
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26 Magda HEILBRONN:

innere Konstruktion der SchlieBzellen von Camellia japonica keinen

Grund, die Funktionsgleichheit mit unverholzten SpaltOffnungs-

apparaten schon theoretisch anzuzweifeln, so muB doch eine durch.

Verholzung herbeigefiihrte Membransteifheit die Normalfunktion

zum mindesten wesentlich erschweren. Die Bewegungen, welche

normale Schliefizellen beim SchlieBen und Offnen des Spaltes voll-

fuhren, lassen sich in drei verschieden gerichtete Komponenten

zerlegen. Die Abflachung der Zellnmina und damit des ganzen

Zellvolumens bei niederera Turgor in den SchlieBzellen kann bei

Camellia japonica nicht eintreten, vveil die verholzten Seitenwande,

die sich bei der Abflachungsbevvegung verkiirzen miiBten, starr.

geworden sind. Zweitens kann von einem Nachgeben der Zell-

wande an aufieren Hautgelenken desbalb nicht die Eede sein, weil

im Yerlauf der stark verdickten AuBenwande gar keine G-elenk-

stelle zur Ausbildung gekommen ist. Und drittens ist audi die

Verkiirzung der SchlieBzellen durch eine Bewegung, welclie parallel

der Blattflache verlauft, nicht moglich, weil die polar gelegen

Teile des Holzwalles sich dieser Gestaltsveranderung widersetzen

wiirden. Die Ausfiihrung der genannten Bewegungen im entgegen-

gesetzten Sinne, also das Offnen der SchlieBzellen, ist dann eben

sovvenig denkbar.

Demnach wird es wahrscheinlich, daB der von SchlieB-

Nebenzellen gebildete Holzwall jede Formveranderung der Schlit

zellen vereitelt, indem er sie der Bewegungsmoglichkeit in alle:

drei Richtungen des Raumes beraubt. Zur Priifung dieser

wartungen, die naturlich nur dann Berechtigung haben, wenn

Yersteifung der Wande durch Lignineinlagerung wirklich l^ s

ihrer Bewegungsunfahigkeit fiihrt. warden mit der lebenden Pfla

die folgenden Versuche angestellt.

Da die Spalten normaler Blatter von ( 'amellia japonirc s

unter dem Mikroskop immer geoffnet zeigten, wurde versucht.
' durch Stellung solcher Bedingungen, die den Turgor vermind*

zum YerschluB zu bringen.

Als erstes Mittel kam die Plasmolyse in Betracht. Es wun
Schnitte, Blattstucke und ganze Blatter in 10 pCt. KNO, plas:

lysiert. Um fur Entfernung der Luft aus dem Blattinnern 1

dainit fiir gesichertes Eindringen des KN03 zu sorgen, wur

einige Objekte der Losung unter der Luftpumpe ausgesetzt.

Beobachtung des Result at es geschah auf dreierlei Art. Die Spalte

wurden mikroskopisch beobachtet, und zwar entweder direkt,

nach Fixierung in heifiem Alkohol zur Entfernung der trotz

Auspumpens in den Vorhofen noch festgehaltenen Luft, welch
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Die Spaltoffnungen von Camellia japonica L. (Thea japonica Nois.) usw. 27

die Beobachtung der Offnungsweite sehr erschwerte. Femer wurde

mit Hilfe der STAHLschen Kobaltprobe der Zustand der Spalt-

offnungen gepriift und drittens das MOLISCH-STAHLsche Infiltra-

tionsverfahren (Lit.-Verz. Nr. 10, 11, 12) zur SchluBfolgerung auf

die Funktion der SchlieBzellen benutzt.

Unter Anwendung der genannten Methoden ergab sich iiber-

einstimmend, daB plasmolysierte Blatter die Spalten nicht zu schlieBen

vermogen. Bei der mikroskopischen Untersuchung zeigten sich die

Spalten geoffnet, obwohl gleichzeitig Plasmolyse im Blatt festzu-

stellen war.

Trockenes Kobaltpapier, auf die Unterseite plasmolysierter

und sorgfaltig getrockneter Blatter gelegt, rotete sich nach kurzer

Zeit. Die gleichzeitige Prufung plasmolysierter und nicht plasmo-

lysierter Blatter mit Kobaltpapier ergab keine aus spaterer oder

schwacherer Farbung zu vermutende Verminderung der Transpira-

tion bei schwach turgescenten Blattern gegeniiber derjenigen voll

Vor der Anwendung des Infiltrationsverfahrens wurden an

normalen Blattern Vorversuche zur Ermittlung der brauchbarsten

Fliissigkeitsreihe gemacht. Als praktisch erwies sich die von E. STEIN

(Lit.Verz.. Nr. 11, 12) angegebene STAHLsche Folge von Petrolatheiv

Petroleum und Paraffinum liquid. Zur leichteren und besser ge-

sicherten Feststellung der erfolgten Infiltration wurden die genannten

Fliissigkeiten mit Sudan gefiirbt. Paraffin, liquid, drang bei nor-

malen Blattern nicht ein, wahrend Petroleum und Petrolather im

Blattinnern deutlich nachweisbar waren. Nachdem Blatter vonCamellia

j((j>o)iint unter derLuftpumpe in KN0
3
gelegen batten, wurden sie mit

gefarbtem Petroleum und Petrolather uberschichtet. Trotz festge-

stellter Plasmolyse des untersuchten Blattes waren beide Fliissig-

keiten durch die nicht geschlossenen Spalten eingedrungen. Diese

Tatsache ist vielleicht um so beweiskraftiger, als die eindringenden

Flussigkeiten einen Rest von KN0 3 aus den Vorhofen und Atem-
hohlen verdrangt haben mtissen.

Nachdem die Verminderung der Blatturgescenz durch Plas-

molyse die SchlieBzellen nicht zum YerschluB bringen konnte, wurde
noch versucht, ob die gleiche Starrheit der Spaltoffnungen auch an

weikendeu Blattern zu beobachten war, bei denen durch unersetzte

Wasserabgabe ahnliche Zustande verminderter Turgescenz der Zellen

erreicht werden wie durch Plasmolyse. Wie zu erwarten war, blieben

auch an diesen Blattern die Spalten geoffnet.

Ebenso erfolglos wie die wasserentziehenden Methoden war der

elektrische Schlag. Das Pniparat, welches auf dem Objektrag* r
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unter dem Mikroskop dem Wechselstrom eines Induktoriums aus-

gesetzt wurde, zeigte keine SchlieBbewegung der Spaltoffnungszellen.

Die genannten Versuche wurden an vollig ausgewachsenen,

normalen Blattern geraacht, die schon das charakteristische derb

lederige Aussehen hatten. Es blieb zu untersuchen, ob sich die

noch unverholzten Spaltoffnungszellen unausgewachsener und zarter

Blatter vielleicht anders verhielten. Unter dem Mikroskop wurden

an plasmolysierten Schnitten unverholzte geschlossene Spaltoffnungen

beobachtet. Ein anderes junges Blatt mit unverholzten SchlieB- und

Nebenzellen wurde zwei Tage ohne Wasser zum Welken ausgelegt.

Die Petroleuminfiltration, die darauf an diesem Blatt versucht wurde,

blieb ohne Erfolg. Unverholzte Spaltoffnungen von Camellia japonica

sind also funktionsfahig.

Junge Blatter treten nur in der Periode des neuen Austreibens

auf und dann in so geringer Zahl im Vergleich zu der Menge der

ausgewachsenen Blatter, zu welcher noch diejenigen unausge-

wachsenen zu rechnen sind, bei denen die Verholzung bereits ein-

getreten ist, da6 die ganze Pflanze durch die Funktionstatigkeit

dieser relativ sparlichen Spaltoffnungen wohl keine Regulierung

ihres Transpirationsstromes erreichen kann. Doch mag fur diese

die Anpassungsfahigkeit junger Blatter an verschiedenartige Tran-

spirationsbedingungen um so wichtiger sein, als ihre noch wenig

derbe Outicula die Verdunstung wahrscheinlich nicht wesentlich

hindern kann. Bei den ausgewachsenen Blattern aber sind Cuticula

und AuBenwande der Epidermiszellen zu einer stark verdickten

derben Schutzschicht geworden, welche vielleicht das Zuviel der

stomataren durch Yerhinderung der cuticularen Transpiration aus-

gleicht

tlber die Rolle der Cuticula fur die Regulierung der Transpiration

sollenimAnschluBandieseArbeitspaterVersuchemitanderen Objekten

mitgeteilt werden. Die bei den geschilderten Versuchen und Beob-

achtungen durchgesehene Literatur ergab Vergleichsmaterial nur

zum anatomischen Teil der Arbeit. In der Reihe der beschriebenen

Falle verholzter Stomata fehlen, wenigstens in den mir bekannt

gewordenen Arbeiten, die Untersuchungen iiber voile, verminderte

oder verhinderte Funktionsfahigkeit verholzter oder teilweise ver-

holzter Spaltoffnungen.

Eine theoretische Erorterung iiber diephysiologische Bedeutung

der Verholzung an Spaltoffnungsapparaten eroffnet LlNSBAUER (Lit.

Verz. Nr. 8). Er mochte, bei geniigender Bestatigung seiner Hypo-

these durch weitere Untersuchungen, fur eine besondere Wasser-

okonomie hei verholzten Membranen eintreten, weil verholzte Wande
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die mechanische Wasserabgabe wesentlich erschweren. Die An-

wendung, dieKARZEL(Lit.Verz.Nr. 5) von dieser Hypothese macht,

scheint aber nicht ganz logisch. Die Verholzung der mit der Luft

in Beriihrung stehenden Zellwande wiirde, falls LlNSBAUERs Ver-

mutung den wirklichen Verhaltnissen entspricht, allerdings ziemlich

konstante Turgorwerte in den betreffenden Zellen zur Folge haben,

weil die direkte Wasserdampfabgabe nach auBen stark behindert

ware. Mit diesen Verhaltnissen kann aber keine Herabsetzuug der

Transpiration durehweg verbunden sein, wie KARZEL anniramt. Nur

die cuticular transpirierende Oberflache konnte hochstens um die

GroBe vermindert werden, welche die verholzten Spaltoffnungs- und

evtl. Nebenzellwande aus der Kechnung streichen. Die stomatare

Transpiration aber wiirde gerade besonders groB sein, denn durch

das festgehaltene Wasser miiBten die Schliefizellen stark turgeszent,

also der Spalt geoffnet bleiben.

Es mag auch nicht unbedingt gerechtfertigt sein, aus SUHELLEN-

BERGs Untersuehungen iiber Dehnbarkeit des Holzes (Lit. Verz.

Nr. 9) mit KARZEL a priori die Beweglichkeit ligninfiihrender Wande
abzuleiten. (Jmncllin jttpo>t/at beweist, daB man mit solchen Schlussen

fehlgehen kann. SOHELLENBERG experimentierte mit relativ groBen

Holzfasern, die er mit dem Taschenmesser aus etwa fingerdicken

Asten herauspraparierte. Solche aus vielen Zellen oft mit einer be-

stimmten Achsenrichtung, zusammengesetzten Holzgewebe konnten

Resultate liefern, die mit den Eigenschaften einer cinzigen Wand, welche

gegeniiber einem solchen Zellaggregat homogen zu nennen ware, nicht

zu identifizieren sind. Beachtenswert fiir einen Versuch, die Yer-

holzung der Spaltoffnungen causal oder teleologisch zu deuten,

scheint mir die Tatsache, daB die Mehrzahl der bisher beschriebenen

verholzten Stomata Pflanzen mit ausdauernden Blattern angehoren.

. Das Resultat der obigen Yeisuche ist folgendes:

Die Wande der SchlieB- und Nebenzellen des Blattes von
Camellia japonica sind verholzt und unbeweglich, folglich ist der

Spaltoffnungsapparat nicht imstande, die typische Eunktion aus-

zufiihren. Bei ganz jungen Blattern sind die unverholzten Spalt-

offnungszellen noch zu SchlieB- und Offnungsbewegungen befahigt.

Bei dieser Gelegenheit moge noch erwahnt werden, daB bei

drei Arten der Gattung Thea wholzte Spaltoffnungen festgestellt

wurden. Ganz schwach verholzt sind die Schliefizellen von Thea
viridis L. und Tfiea assamica Masters, relativ stark dagegen diejenigen
von Thea Bohea L. Bei letzteren failt an den Polen je ein besonders
stark verholzter Pfropf auf. Ihre Nebenzellen zeigen nur ganz ver-
einzelt Anfauge von Verholzung.
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Nach AbschluB dieser Untersuchung fallt mir eine systematisch-

anatomische Arbeit von N. R. PEKELHARING (Lit. Verz. Nr. 19)

iiher den Blattbau der Theaceen in die Hande. Die starke Ver-

holznng der Spaltoffnungen bei Camellia japonka und die schwache

bei Thea assamica ist dem Verfasser entgangen. Seiner Angabe,

dati die Nebenzellen der Spaltoffnungen von Camellia japon'tca weni|

von den anderen Epidermiszellen verschieden seien, muB ich wider-

sprechen. Selbst ohne Erkenntnis der Lignineinlagerung, an der

sich anch bestimmte Abschnitte der Nebenzellwande beteiligen,

hatte doch die abweichende Form der letzteren Zellen aaffallen

miissen, deren Querschnitt im Vergleich zu dem der anderen Epider-

miszellen eher dreieckig als viereekig erscheint. Gerade bei der

Beurteilung der systematischen Beziehungen zwischen Theaceen und

Ternstroemiaceen, sowie bei der mikroskopischen Untersuchung der

einzelnen Teesorten konnte vielleicht die Benicksichtigung des

Baues von SchlieB- und Nebenzellen giinstige Anhaltspunkte liefern.

Munster i.W., Januar 1916. Botanisehes Institut der Universitat.
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