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Zur Physiologie der Spaltofinungshewegung.
Von E“riedl ‘Weber (Graz).

(Aus dem pflanzenphysiologischen Institut der Universitit Graz.)

In den Jahren 1920/21 habe ich eine Reihe von Versuchen durch-
gefihrt in der Absicht, zur Kenntnis der Physiologie der Spaltéffnungs-
bewegung beizutragen. Andere Arbeiten halten mich derzeit von der
geplanten Fortsetzung dieser Untersuchung ab und so soll — ohne dafl
diese bisher zu einem endgiltigen Abschlul gekommen wiren — iiber
einige Ergebnisse kurze Mitteilung gemacht werden. Mein Arbeitsplan
betraf zundchst drei verschiedene Fragenkomplexe:

1. Wie verhalt sich der Offnungszustand der Stomata der Blatter
von Holzgewidchsen wibrend einer ganzen Vegetationsperiode?

2. Hat die Bespritzung mit Bordeauxbriihe auf die stomatare Oifnungs-
weite einen Effekt und 1iBt sich auf diese Weise die Verinderung der
Transpirationsgrofe durch ,Kupfern“ verstehen?

3. Wie beeinflulen verschiedene Salze (Jonen) die Spaltéffnungs-
bewegung ?

Wihrend Frage 1 und 2 wenigstens bis zu einem gewissen Grade
einer definitiven Losung ndhergebracht werden konnte, hat die Be-
arbeitung des dritten Fragenkomplexes, welcher von besonderem theoreti-
schen Interesse scheint, bisher erst zu orientierenden Ergebnissen ge-
fuhrt; da aber gerade iiber den Einflufl der Salzlosungen auf die stomatire
Bewegung in einer eben erschienenen Arbeit (Steinberger, 1922,
S. 406) eine eingehende Publikation in Aussicht gestellt wurde, so sind
moglicherweise auch diese vorldufigen Ergebnisse von Interesse. Auf
eine ausfihrliche Wiedergabe der Beobachtungstabellen und Versuchs-
protokolle wird hier verzichtet; vielleicht kann spiter in einer aus-
fihrlicheren Arbeit darauf zuriickgekommen werden.
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Der Offnungszustand der Stomata der Blitter von Aesculus
hippocastanum wihrend einer ganzen Vegetationsperiode.

Die Beobachtungen begannen im Juli 1920 in Salzburg. Das
Versuchsobjekt war ein ca. 12 m hoher, normal entwickelter Aesculus-
Baum. Dié Blitter wurden der Baumkrone in einer Héhe von 9—11 m
entnommen. Die Feststellung des Offnungszustandes erfolgte mit Hilfe
der Infiltrationsmethode (Molisch, 1912). Auch bei Beriicksichtigung
der von Stdlfelt (1916) angefithrten, die Anwendbarkeit der genannten
Methode betreffenden Gesichtspunkte eignen sich die Aesculus-Blitter
zu Infiltrationsstudien sehr gut. Als Infiltrationsfiissigkeit wurde Alkohol
verwendet und damit nur die Blattunterseite gepriift. Zeitweise wurde
durch direkte mikroskopische Besichtigung an grofieren Blattfragmenten
die aus dem Infiltrationsbefund erschlossene Offnungsweite Lontrolliert.
Die Beobachtungen begannen in der Regel um 6 Uhr friih und endeten
um 8 Uhr abends; die Beobachtungsintervalle waren durchschnittlich
1—2 Stunden, so daB tiglich etwa 10 Einzelbeobachtungen stattfanden,
bei denen aber jedesmal immer mehrere Blitter gepriift wurden. Nur an
ganz wenigen Tagen war ich verhindert, die Aufzeichnungen regelmifig
vorzunehmen. Nach Eintritt der Dunkelheit, in der Nacht, erfolgten nur
stichprobenweise Infiltrationsfeststellungen; sie ergaben — obwohl zu
den verschiedensten Nachtstunden, Jahreszeiten und bei verschiedenen
Witterungsverhéltnissen vorgenommen — stets einen vollkommenen Ver-
schluft der Stomata. Von Mitte September 1920 an fanden die Registrierungen
an einem etwas grofieren Aesculus-Baume im Grazer botanischen Garten
statt. Zu Vergleichszwecken wurden sowohl in Graz als auch in Salzburg
Blattproben anderer Aesculus-Exemplare untersucht; es konnte so die
begriindete Uberzeugung gewonnen werden, daB die beiden Hauptversuchs-
biume im Verhalten ihrer Stomata als typische Vertreter ihrer Art im
Untersuchungsgebiete angesehen werden durften. Die Beobachtung in
Graz wurde bis Ende Oktober 1920 — Eintritt stirkerer Nachtfroste
und allgemeiner Laubfall — fortgefihrt, Mitte April 1921 in Graz am
gleichen Baume wieder aufgenommen und bis Mitte Juli fortgesetat;
sie erstrecken sich also zusammen iiber eine ganze Vegetationsperiode.
Die Zahl der Einzelbeobachtungen betrug iiber 1100; sie wurden
tabellarisch registriert, u. zw. jedesmal 1. das Ausmal der Apertur,
2. die Lufttemperatur und 3. der Bewolkungsgrad (Niederschlag) notiert.
In der stomatiren Offnungsweite liefen sich finf Grade unterscheiden.
Alle den Tabellen zu entnehmenden Einzelheiten konnen nicht erértert
werden; es wird nur zusammenfassend auf Grund der gewonnenen
Beobachtungsdaten im folgenden versucht, die allgemeinen Gesetzmi(ig-



45

keiten darzulegen, die im Ofnungszustand und seinen Verinderungen
vorzuherrschen scheinen.

Ergebnisse:

I. Die Schwankungen des stomatiren Offnungszustandes sind weitgehend
abhingig vom Witterungscharakter des einzelnen Tages; es lassen
sich daher vor allem ein ,Schonwettertypus“ und ein ,Schlechtwetter-
typus“ unterscheiden; zwischen beiden steht ein solcher verdnder-
lichen Wetters.

II. Schonwettertypus.

1. Der Schonwettertypus tritt dann ein, wenn bei klaren, unbe-
wolkten, sonnigen Tagen der Sommerperiode die Temperatur hoch an-
steigt und die Trockenheit in Zunahme begriffen ist.

2. Je langer die ununterbrochene Reihe solcher heiler Sonnentage
dauert, um so ausgeprigter ist der Schonwettertypus.

3. Am ersten schonen Tag nach einer Regenperiode sind == starke
Abweichungen vom Schonwettertypus zu verzeichnen.

4. Der Schonwettertypus gestaltet sich in folgender Weise: Ein-
setzen der Offnungsbewegung im Hochsommer bei Beginn der direkten
Sonnenbestrahlung unter den gegebenen Standortsverhiltnissen um
6 Uhr frih'). Vor oder etwas nach 7 Uhr rasches Fortschreiten der
Offnungsbewegung; das Maximum der Offnungsweite wird nun spitestens
innerhalb einer Stunde, oft schon innerhalb einer halben Stunde erreicht,
meist vor 8 Uhr frith. Dieses Maximum bleibt nicht lange erhalten :
oft unmittelbar nach seinem Eintritt, jedenjalls aber noech im Laufe der
ersten Vormittagsstunden, setzt eine Verengerung der Spaltoffnungsweite
ein, die meist rasch fortschreitet und schon im Verlauf einer Stunde
zu einem volligen oder nahezu volligen Verschluf fiihrt; auf jeden Fall
wird dieser im Verlaufe des Vormittags erreicht. Bei lingeren Schon-
wetterperioden bleiben die Stomata von dieser Zeit an — oft also schon
ab 9 Uhr frih — den ganzen Tag tiber geschlossen und 6ffnen sich
erst wieder am nichsten Morgen. Als besonders charakteristisch fiir
den Schonwettertypus, u.zw. wihrend der Sommerperiode (Juni—August)
hat also zu gelten:

a) Rascher Verlauf der Offnungsbewegung bei Beginn der Insolation.
Das Maximum der Offnungsweite wird innerhalb '/,—1 Stunde
erreicht.

b) Darauf folgt unmitteloar die SchlieBbewegung, die fast ebenso
rasch verlauft.

1) Der dAesculus-Baum in Salzburg wurde — infolge der Lage des Gartens

sidwestlich vom Monchsberge — nicht vor 6 Uhr friih von den Sonnenstrahlen
getroffen.
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e) Die Stomata sind demnach von den ganzen 24 Stunden eines
Tages nur etwa 2 (am Morgen) gedffnet, sonst immer geschlossen.

III. Der Schlechtwettertypus stellt sich bei dauernd bewolktem
Himmel und = reichlichen Niederschldgen ein; er unterscheidet sich
ganz wesentlich von dem oben erérterten. Die Offnungsbewegung
setzt am Morgen um eine bis mehrere Stunden spéter ein, im Verlaufe
des Vormittags wird dann das Offnungsmaximum erreicht; dieses
weist besonders bei lingerem, ausgesprochen diisteren Regenwetter
nicht so hohe Grade auf, wie beim Schonwettertypus. Das (relative)
Maximum bleibt erhalten bis zum Nachmittag, ja bis gegen Abend,
u. zw. ziemlich konstant mit nur geringen Schwankungen. Nach
5 Uhr nachmittags, oft auch erst nach 7 Ubr abends setzt das
Schliefen ein; um 8 Uhr abends (Sonnenuntergang) sind die Stomata

im allgemeinen geschlossen. Als charakteristisch fiir diesen Typus hat
also zu gelten:

a) Verspitetes Offnen am Morgen.
b) Die Offnungsweite erreicht hiufig nicht das absolute Maximum.
¢) Langandauerndes, etwa achtstindiges Offenbleiben der Stomata.

IV. Der ,Verinderliches Wetter“-Typus ist ebenso verinderlich wie das
Wetter; allgemeine Regeln lassen sich kaum aufstellen. Das Offnungs-
maximum- kann bei Aufhellung des Wetters spit gegen Mittag oder
erst am Nachmittage sich einstellen.

V Uber das Verhalten der Stomata zu verschiedenen Jahreszeiten und
somit. auch in den verschiedenen Altersstadien der Blitter li(t sich
aus den Tabellen u. a. folgendes entnehmen:

1. Frihjahrsperiode.

Im Friihling wurde zum ersten Male eine Offnungsbewegung in
der zweiten Hilfte des April festgestellt; dies war zu einer Zeit, in der
die Blatter erst ungefihr die Halfte ihrer definitiven Grofe erreicht
hatten und mit eingerollten Rindern die Kiltestellung aufwiesen. Frither,
in der ersten Aprilhilfte, kam Infiltration auch bei giinstigem Wetter
niemals zur Beobachtung. Anfangs Mai blieben die Stomata oft Tage
lang, besonders bei schonem Wetter, dauernd geschlossen. Maximale
Offnungsweite wurde bis in die zweite Hilfte Mai iiberhaupt nie erreicht.

2. Sommerperiode.
Der Verlauf der stomatiren Bewegung ist unter II—IV geschildert;
es wird in der Sommerzeit (bei voll erwachsenen Blittern) unter ent-

sprechenden Bedingungen ein hoherer Grad an Offnungsweite erreicht
als in der Friihjahrsperiode.
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3. Herbstperiode.

Von Mitte bis Ende September sind die Stomata auch bei ausge-
sprochenem Schonwetter haufig einen groBen Teil des Tages iiber in
maximaler Weite offen gefunden worden; von Ende September bis Mitte
Oktober wurden dagegen auch unter giinstigen Bedingungen stets nur
mittlere Offnungsweiten erreicht, die letzten Tage vor dem Laubfall
waren die Stomata dauernd geschlossen.

VI. Alle bisher mitgeteilten Angaben beziehen sich nur auf das Ver-
halten der Sonnenblitter von der Peripherie der Laubkrone, die von
keinen anderen Blattern Ilingere Zeit beschattet werden. Die
Schattenbldtter aus dem Inneren der Baumkrone verhalten sich
ganz anders; sie lassen fast .die ganze Vegetationsperiode hindurch
und den ganzen Tag iiberhaupt keine Infiltration erkennen; auch die
anatomische Priifung ergibt stets vollkommen oder doch nahezu voll-
kommen geschlossene Stomata. Nur in ganz seltenen Fillen, so im
Mai bei schénem Wetter — noch bevor das Laubdach seine vollige
Dichte erreicht —, werden bei den Schattenbléttern in geringem Male
offene Stomata angetroffen. So wie es im anatomischen Sinne Uber-
ginge gibt zwischen Sonnen- und Schattenblittern, so auch im physio-
logischen Verhalten der Stomata. Je mehr sich ein Blatt im Bau dem
Sonnenblatt nihert, um so weiter scheinen sich seine Stomata 6ffnen
zu konnen, um so beweglicher sind sie und umgekehrt.

VIL Ober den Einfluf der klimatischen Faktoren, Licht, Tempe-
ratur, Luftfeuchtigkeit im einzelnen kann man zwar aus den Beob-
achtungen manches vermuten, doch 1408t sich der Effekt dieser im
jeweiligen Witterungscharakter korrelativ zusammenwirkenden Faktoren
ohne Experimente iiberhaupt nicht sicher trennen und erkennen. Es
sei daher hier nur auf einige deutlicher sich offenbarende Zusammen-
hinge hingewiesen: 1. Tritt bei direkter Insolation eine merkliche
Erwirmung der Blattspreite ein, so daB sie sich warm anfiiblt, so
sind die Stomata stets vollig geschlossen. 2. Der Zusammenhang der
raschen Offnungsbewegung mit dem Beginn der direkten Sonnen-
bestrahlung am Morgen beim Schonwettertypus ist deutlich. 3. Abnorm
niedere (Morgen-)Temperaturen scheinen die Offnungsbewegung der
Zeit und Intensitit nach zu hemmen.

VIII. Schlieflich sei nochmals auf einige allgemeine Regeln ver-
wiesen:

1. Die Stomata der Sonnen- und Schattenblatter verhalten sich
ganz verschieden; erstere weisen die im obigen beschriebenen Be-
wegungen auf, letatere sind im allgemeinen stets durchwegs ge-
schlossen.



48

2. In der Nacht sind die Stomata aller Aesculus-Blitter ge-
schlossen.

3. Im Frihling erlangen die Stomata ihre Beweglichkeit lange
vor der Erreichung der definitiven Blattgrofle, bleiben jedoch hiufig
geschlossen oder offnen sich doch nur in geringem MagGe.

4. ITm Herbst behalten sie lange ihre Beweglichkeit bei, sind
aber die letzte Zeit vor dem Blattfalle dauernd geschlossen.

Die Ergebnisse stehen in guter Ubereinstimmung mit den zahl-
reichen Erfahrungen, die bisher auf diesem Gebiete bereits gesammelt
wurden (Literatur bei Burgerstein, 1920). Speziell iiber den tiglichen
Rhythmus der stomatiren Bewegung liegen ja schon viele Beobachtungen
vor [die sich allerdings meist nicht iiber lingere Zeitabschritte erstrecken];
ich verweise noch besonders auf die neue, reich ausgestattete Arbeit von
Loftfield (1921).

Auch Loftfield kommt u. a. zu dem Ergebnis, daf die Spalt-
Offnungsbewegung weitgehend vom Witterungscharakter abhingig ist;
er prift ferner neuerdings die vielerdrterte Frage nach dem Kinflufy
der Stomata-Bewegung auf die Transpiration und stellt fest, daf die
Stomata sehr wohl die Wasserabgabe zu regeln vermégen. Von diesem
Gesichtspunkte aus sind unsere Befunde tiber das Verhalten der Stomata
bei schénem und regnerischem Wetter von Interesse, besonders die
Tatsache, daBl bei heifem, trockenem Wetter die stomatére Transpiration
des gesamten Laubes fast dauernd ausgeschaltet erscheint. Auch das
jahreszeitlich verschiedene Verhalten der Stomata mufl auf die betreffende
Transpirationsgroie von Einfluf sein; diesbeziiglich wire ein Vergleick
zu ziehen mit den Ergebnissen eingehender Messungen des Wasser-
gehaltes und der Transpirationsgrofe der Blitter verschiedener Biume,
wie sie von Clark (1916) durchgefihrt wurden. Der Autor kommt zu
dem Resultat: ,Water content varies during seasonal changes. This may
be accounted for by structural differences in the leaves from the stages
of early development, to those of senility.“ Von Bedeutung fiir die hier er-
orterten Fragen sind ferner die ,Comparative studies of the foliar transpiring
power* von Cribhbs (1919/1921); sie betreffen die Okologie von Zilia
americana. Bs wird vergleichend untersucht die Transpiration der Biume
auf sandigen, tonigen, warmen und kalten Biden, im geschlossenen
Wald und an offenen Standorten; von diesem okologischen, pflanzen-
geographischen Standpunkte aus, miilten auch Beobachtungen der
Stomata in dem Ausmafe, wie es im obigen dargelegt wurde, vorge-
nommen werden.

Auch von praktischer Bedeutung wire die Frage, ob Pflanzen,
deren Spaltoffnungshewegungen an bestimmte Standorts- und speziell
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Lichtverhaltnisse angepaflt sind, bei Uberpflanzung, Versetzen in andere
Verhiltnisse die Stomatirbewegung sofort in entsprechender Weise um-
guregulieren vermogen. Es ist dies eigentlich nicht zu erwarten; es hat
pimlich Arnold Engler (1911) fiir die Buche gezeigt: , Die spezifischen
Eigentimlichkeiten im anatomischen Bau der Blitter verlieren Licht-
und Schattenbuchen nach vollzogenem Wechsel der Beleuchtung erst
nach und nach“ im Verlauf einer Reihe von Jahren. ,Die Wirkung
itherdauert die Ursache. Die einmal im Gange befindlichen physiologi-
schen Prozesse haben ein gewisses Beharrungsvermogen.“

Auch fiir die Intensitit der CO,-Assimilation und mithin fiir die
Produktion der organischen Substanz iberhaupt ist der Offnungszustand
der Stomata von grofler Bedeutung. St&lfelt (1921) findet speziell fir
Biume: Anhaltende Trockenheit setzt die Assimilationsintensitit sehr
bedeutend herab, weil die Spaltéffnungen sich schlieBen oder nur eine
Weile am Vormittag offen stehen. Diese Angabe iiber den Offnungs-
zustand stimmt mit meinen Befunden vollig iiberein und auch Stein-
berger (1922) gibt vor allem fir Holzgewichse an, wie ,an sonnigen,
warmen Sommertagen (im Juli und August)* nach einer Offaung am
Morgen eine betrichtliche Verengerung stattfindet. Die Ansicht von
Miinz und Goudechon (1909), wonach bei sonnigem Wetter fiinfmal
so viel CO, verarbeitet werden soll wie bei disterem, darf also wohl
keineswegs verallgemeinert werden.

1L

Der Einflug der Bordeauxbriihe auf den Offnungszustand der
Stomata von Solanum tuberosum.

Reiche Literatur liegt iber Versuche vor, den giinstigen Einflug
der Besprengung mit Kupferkalkmischungen auf das Gedeihen verschiedener
(Kultur-)Pflanzen einer physiologischen Analyse zu unterziehen (Burger-
stein, 1920, S. 105—110). Ganz besondere Aufmerksamkeit wurde hiebei
auch auf die Frage gerichtet, ob die gekupferten Pflanzen eine Veriinde-
rung ihrer TranspirationsgroBe aufweisen. Entgegen einzelnen Angaben
tiber Herabsetzung der Transpiration, hat sich im allgemeinen der Beweis
erbringen lassen, dal die mit B. B.?) bespritzten Pflanzen gegeniiber
den Kontrollpflanzen intensivere Wasserabgabe zeigen. Eine befriedigende
Losung der Frage, wie diese Steigerung der Transpiration zustande
kommt, ist jedoch bisher noch nicht gefunden worden (Dugger and
Cooley, 1914). Merkwirdigerweise hat es, wie Burgerstein (1920,
S. 110), hervorhebt, noch niemand unternommen, ,den Zustand der
Stomata und dessen Anderung vergleichsweise bei gespritzten und un-
gespritzten Blittern festzustellen.®

1) Mit B. B. wird hier und im folgenden Bordeaux-Brithe abgekiirzt.
Osterr. botan. Zeitschrift, 1923, Heft 1—5. 4
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Ich selbst bin von anderen Gesichtspunkten aus zu dieser Frage
gekommen. 1917 hat Helene Langer eine kurze Mitteilung verdffentlicht
,iber den Einfluf von Metallsalzen auf die Diastase in lebenden Pflanzen-
zellen“: Intensiv besonnte Blitter von Tropaeolum majus wurden abends
abgeschnitten, in verdinnte CuSO,-Lésung (1°10—3% Mol, Verdiinnung
in Leitungswasser) gestellt und nebst Kontrollblittern in Leitungswasser
tiber Nacht im Dunkeln stehen gelassen. ,Am nichsten Morgen konnte
mittelst der Jodprobe in den Kontrollblittern vollstindiger Stirkeabbau
festgestellt werden, wihrend die Blitter aus 1-10—% Mol Cu SO, stark
positive Jodreaktion zeigten, was zweifellos auf eine Zerstérung
der Diastase durch das Kupfersalz zuriickzufihren ist.“

Wenn diese Hemmung der Diastase durch Kupfersalze sich auch
in den SchlieBzellen geltend macht. so muf dadurch der Offnungs-
zustand der Stomata beeinfluft werden. Ks ist ndmlich seit Lloyd
(1908) und Iljin (1915) bekannt, daB zwischen dem Stirkegehalt der
SchlieBzellen und dem Offnungszustand ein kausaler Zusammenhang
besteht, daB, wie Iljin (1915, S. 30) sagt, ,die Regulierung der Spalt-
offnungen einen enzymatischen Prozef vorstellt ...., es sich um die
Wirkung der diastatischen Enzyme handelt. Vergl. die zusammen-
fassende Darstellung bei Linsbauer, 1918.

Mein Plan war daher: einerseits an Freilandpflanzen nach der Be-
sprengung mit B. B. den Offnungszustand der Stomata im Vergleich
mit ungespritzten Kontrollpflanzen zu untersuchen, und anderseits bei
einer den Versuchen Langers entsprechenden Anordnung den Ein-
flud des Kupfersalzes auf den Stirkegehalt speziell der Schliefizellen zu
priifen.

Die Freilandversuche wurden im Sommer 1921 durchgefiihrt und
als Versuchspflanze die Kartoffel gewihlt, u. a. deshalb, weil von
Duggar und Cooley die Wirkung der B. B. auf die Transpiration
dieser Pflanze in exakter Weise studiert worden ist. Die Kartoffeln
wurden im April im Grazer botanischen Garten in der kleinen Versuchs-
abteilung des pflanzenphysiologischen Institutes in 12 Reihen ausgelegt.
Mitte Juni, nachdem sich die Stocke gut entwickelt und Blitenansatz
erkennen lielen, wurden die Pflanzen von 6 Reihen mit 29 iger B.B., u.zw.
in verschiedener Intensitit besprengt. Die Herstellung der B. B. er-
folgte nach der in Sorauers ,Handbuch der Pflanzenkrankheiten,
II. Bd. (1908), S.521, angegebenen Vorschrift, d. h. 2 kg kristallisiertes
Kupfervitriol und 2 kg gebrannten Kalk in 1001 Wasser. Am Tage nach der
Besprengung wurde mit der Feststellung der Offnungsweite begonnen;
die Untersuchung fand in der Regel durchschnittlich sechsmal am Tage
in der Zeit von 7 Ubr friih bis 6 Uhr abends bei der verschiedensten
Witterung bis 8. Juli statt. Die Priifung erfolgte durch direkte mikro-
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skopische Beobachtung intakter, ganzer Blatter, eine alte Methode, die
1913 von Lloyd wieder besonders empfohlen und auch von Lins-
bauer (1917) mit bestem Erfolge angewendet worden ist. Die Unter-
suchung geschah haufig im Freien ohne Abtrennung des Blattes von
der Pflanze mit einem gewbdhulichen, an kriftigem Stativ befestigten
Mikroskop; stets muBten die Stomata der Blattober- und -unterseite ge-
prift werden, da sie sich oft recht verschieden verhalten.

Das Resultat entsprach nicht der Erwartung, welche nach der
transpirationssteigernden Wirkung der B. B. hitte gehegt werden kénnen.
Bei keiner einzigen Untersuchung waren bei den gekupferten Pflanzen
die Stomata in stirkerem Male gedffnet angetroffen worden, als bei den
nicht gekupferten, u. zw. gilt dies. sowohl fiir die Spaltsffnungen der
Blattunter- als auch der Blattoberseite.

Nachdem von Martin (1916) eine Angabe vorliegt, wonach die
groBte mittlere Transpirationssteigerung wahrend der ersten zwei Stunden
nach der Besprengung mit B. B. sich einstellt, wurde am 5. Juli eine
neue Reibhe von Kartoffelpflanzen mit B. B. besprengt, u. zw. die einen
um 9 Uhr frith, andere um 4 Uhr nachmittags; unmittelbar daran an-
schliefend geschah in !/,—1stiindigen Intervallen den ganzen Tag iber
die Prifung der Offnungsweite an zahlreichen Blittern ein und derselben
und verschiedener Pflanzen. Auch bei dieser Versuchsreihe war in keinem
Falle eine Forderung der Offnungshewegung oder Steigerung der Offnungs-
weite durch das Kupfern feststellbar. Dasselbe gilt fiir probeweise Prifung
in der Dunkelheit (zur Nachtzeit um 10 Uhr abends und 3 Uhr frih);
letztere Proben waren besonders deshalb angestellt worden, weil nach
Duggar und Bonns (1918) die Steigerung der Transpiration bei den
gekupferten Pflanzen erfolgt ,mainly, if not entirely during the night
intervals®.

Auf Grund dieser Befunde komme ich also zu dem Ergebnis: Bei
Solanum tuberosum (Freilandpflanzen) wirkt Besprengung
"mit Bordeaux-Brihe in keiner Weise dahin, dal dadurch
eine Forderung der Offnungsbewegung oder eine Steige-
rung der Offnungsweite der Stomata erfolgen wiirde.

Insofern bei meinen Versuchspflanzen eine Steigerung der
Transpiration durch das Kupfern stattgefunden hat — gleichzeitige
Transpirationsmessungen konnte ich selbst nicht durchfiihren, doch muf
eine solche Steigerung nach den Angaben der amerikanischen Autoren
angenommen werden —, so kann es sich dabei also kaum um die
stomatire Komponente der Transpiration handeln.

Dieses rein negative Ergebnis konnte immerhin in folgendsr Weise
noch erginzt werden: In der Mehrzahl der Fille wurde stets der
Offiungszustand der Stomata an der Ober- und Unterseite der Blitter

4*
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bei den gekupferten und nicht gekupferten Pflanzen vollig gleich ange-
troffen. Anderseits aber konnte doch in nicht seltenen Fillen unter be-
stimmten Bedingungen, deren genaue Analyse allerdings noch aussteht,
konstatiert werden, dafl der Offnungszustand der Stomata der gekupferten
Pflanzen geringer, die Spaltoffoungen also mehr geschlossen waren, als
bei den Kontrollpflanzen. Dies kam naturgemif besonders dann zum
Ausdruck, wenn die Stomata der nicht gekupferten Pflanzen ihre maximale
Oﬂnungsweite erreichten, unter den gegebenen Standortsverhiltnissen
in den Vormittagsstunden bei hellem, aber nicht alizu trockenen, heiffen
Wetter. In solchen Fillen, in denen die Spaltéffnungen der Kontroll-
blitter als weit, bzw. sehr weit offen zu bezeichnen waren, erwiesen
sich die der gekupferten als schwach geoffnet oder auch als fast geschlossen ;
dann waren es meist die Stomata der Blattoberseite, die in stirkerem
Grade in der Apertor von den entsprechenden der Kontrollblitter ab-
wichen, doch kamen deutliche Untersechiede im obigen Sinne auch an
denen der Blattunterseite wiederholt allgemein zur Beobachtung. Ich
komme daher zu dem Schlusse: Das Besprengen mit Bordeaux-
Brithe bewirkt unter bestimmten, aber relativ selten reali-
sierten Bedingungen eine Verringerung der Offnungsweite,
bzw. eine Verzogerung der Offnungshewegung der Stomata.

Wie sehr dieses Ergebnis vom Gesichtspunkte einer transpirations-
steigernden Wirkung der B. B. aus auch iiberraschen mufl, so war es
doch, mit Ricksicht auf die oben erdrterten Ergebnisse der Liangerschen
Versuche, keineswegs befremdlich. Langer fand ja eine Verhinderung
des diastatischen Stirkeabbaues und daher einen positiven Ausfall der
Jodprobe unter dem Einflusse des Kupfersulfates, I1jin aber mit Stirke
erfiillte Schliefzellen geschlossen, bei negativer Jodreaktion dagegen
geoffnet. Es war also unter dem Einflusse des Kupfersulfates eine Be-
hinderung der Offnungsbewegung, bzw. eine Verringerung der Spalten-
weite zu erwarten.

Nun konnte ich leider nicht gleichzeitig mit den eben geschilderten
Versuchen bei Solanum tuberosum auch eine Priifung auf den Stirke-
gehalt der Schliefzellen vornehmen. Iech vermag dahier nur in dieser
Hinsicht iiber Versuche zu berichten, die zu anderer Zeit im Sommer
1920 und 1921 mit anderen Pflanzen zur Ausfibrung gelangten. Mit
Tropaeolum-Blittern, dem Versuchsmaterial Langers, erhielt ich bei
Anwendung der nach den Angaben der Autorin verdiinnten Kupfersulfat-
lésung nicht immer einheitliche Ergebnisse ; immerhin aber war in zahl-
reichen Fillen bei hohem Stirkegehalt der Schliefzellen die Apertur
= 0 und bei den Kontrollblattern, die im tibrigen unter gleichen
Versuchsbedingungen standen, bei starker Offnungsweite der Stirke-
gehalt = 0. RegelmafBiger noch erhielt ich ein solches Ergebnis bei
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Versuchen im Mai 1921 mit Blittern von Lamiun maculatum. Aber
auch bei dieser Pflanze kamen vereinzelt Kille zur Beobachtung, die
picht der Erwartung entsprachen; die Frage wire wert, weiter geprift
zu werden. Zusammenfassend kann aber wohl behauptet werden, dal
auch in den Schliefzellen der Stirkeabbau durch Kupfer-
sulfat gehemmt wird, was anscheinend stets einen == voll-
kommenen Verschluf der Stomata bedingt.

IIL.
Die Wirkung von Salzen auf die Spaltéffnungsbewegung.

Wihrend iiber den Einfluf gasformiger Substanzen, vor allem der
C0,, auf den Grad der stomatalen Apertur schon seit einiger Zeit Be-
obachtungen vorliegen (Burgerstein, 1920, 8. 46), sind wir iber die
Wirkung von in Losung dargebotenen Salzen nicht unterrichtet. Und
doch muBte man auf Grund verschiedener Uberlegungen zur Annahme
einer solchen Wirkung kommen.

1. War an eine direkte Wirkung der Salze auf den diastatischen
Stirkeab- und -aufbau zu denken. Dal ein solcher nicht nur im Reagenz-
glase, sondern auch in lebenden Pflanzenzellen nachzuweisen ist, geht
aus den im vorigen Abschnitt erérterten Versuchen Langers hervor;
diese selbst waren ja im AnschluB an in vitro vorgenommene Versuche
iiber Beeinflufbarkeit von Fermenten durch verdiinnte Metallsalzlosungen
durchgefithrt worden und Langer plante ,Versuche iiber die Beein-
fluBung der Diastase in griinen Blittern durch andere Salzlosungen.“
Im Sinne einer Beforderung des diastatischen Stirkeabbaues und einer
Hemmung des Aufbaues wirken dagegen nach Kratzmann, 1914,
Al-Salzlosungen [weitere Literatur dariiber bei Stoklasa, 1922], und
von diesen wire demnach die entgegengesetzte Wirkung auf den stoma-
taren Offnungszustand zu erwarten als von den Kupfersalzen. Auf jeden
Fall mufite auf Grund der von Lloyd (1908) und Iijin (1915) be-
griindeten Anschauungen (siehe oben) und der Arbeiten von Kratz-
mann und Langer auch der Einflu von Salzlosungen auf die stomatire
Bewegung des Studiums wert erscheinen. Bei meinem diesheziiglichen
Atbeitsprogramm war-u. a. geplant, den Anschluf herzustellen an die
Ergebnisse der Arbeiten von Hahn (1920/21) und seinen Mitarbeitern
tiber den Einfluf neutraler Alkalisalze auf diastatische Fermente. Dabei
ist natiirlich auch auf den Einflub der Wasserstoffionenkonzentration
zu achten. Einschligige Untersuchungen (,Uber den Einfluf von Siuren
und Alkalien auf Transpiration und Spaltéffnungsbewegung“) wurden
schon in den Jahren 1913/14 unter Leitung Prof. Dr. Karl Linsbauers
am Grazer pflanzenphysiologischen Institut von Mato Nicolié (als
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Dissertation) durchgefiihrt; die Ergebnisse sind bisher noch nicht ver-
offentlicht worden. Seither ist durch die zusammenfassende Darstellung
von Michaelis (1914) die Bedeutung der Wasserstoffzahl fir die
Wirkung der Fermente allgemein bekannt geworden.

2. Der Einflul der Salze einerseits nach Langers, anderseits
nach Kratzmanns Versuchen sowie auch besonders derjenige der
Wasserstoffionenkonzentration, wie er sich aus der eben erwahnten
Dissertation von Nicolié vermuten lief, legte mir ferner die Annahme
pahe, daB es sich dabei vielleicht nicht ausschlieflich um ein enzymatisches
Problem handelt, sondern um ein kolloidechemisches im weiteren Sinne.
Wie dies im einzelnen zu verstehen ist, braucht heute nicht mehr aus-
fiihrlich dargelegt zu werden, nachdem jingst Suessenguth (1922)
mit Erfolg eine kolloidchemische Analyse dhnlich bedingter Bewegungen
vorgenommen und ausdriicklich auch den Vergleich mit der Bewegung
der Stomata in Erwigung gezogen bat.

3. SchlieBlich aber mufiten schon Angaben iiber die BeeinfluBbarkeit
der Transpiration durch verschiedene Salze zur Bearbeitung der Frage
dringen, ob es sich dabei primir etwa um Verinderungen der stomatéren
Offnungsweite handelt; solche Angaben liegen zahlreich vor und insbe-
sondere war auffallend die antagonistische Wirkung des Kalzium- und
Kalium-Ions auf die Transpiration, wie diese in den Arbeiten von
Handsteen-Cranner, Reed u. a. zur Beobachtung kam (siehe
Burgerstein, 1920, S. 101).

An diese Untersuchungen wurde angekniipft und zunichst der
Einfluf von Kalium- und Kalziumehlorid auf die Spaltéffnungsbewegung
studiert. Die Versuchspflanzen wurden dem botanischen Garten ent-
nommen, wo sie aullerhalb des ,Systems“ in reichlicher Menge vor-
kommen, u. zw. wurden, neben anderen, hauptsichlich herangezogen :
Impatiens parviflora, Lamium maculatum, Ranunculus ficaria, Rumex
patientia, Galium mollugo, Polygonum bistorta. Die Hauptversuchsreihen
datieren vom Mai 1920 und 1921. In Verwendung kamen in der Regel
1/, ,molare Salzlosungen, aber auch schwichere, !/, molare und starke,
!/, molare. Entweder wurden ganze Sprosse (Impatiens, Lamium),
bzw. einzelne Blitter, mit den Stielen in Eprouvetten, in die betreffenden
Losungen getaucht oder aber einzelne Blitter, meist mit der Blattunter-
seite nach oben, in Petrischalen den Losungen ausgesetzt. Die Sprosse
(Blatter) kamen dabei im Versuchsgewichshause unter giinstigen Licht-,
Wirme- und Feuchtigkeitsverhiltnissen zur Aufstellung. Besonders leicht
welkende Pflanzen, wie Impatiens parviflora, waren meist durch Glas-
stirze oder im Schwitzkasten vor zu starkem Wasserverlust geschiitat.
Selbstverstindlich standen alle Exemplare, auch die Kontrollpflanzen
(in Leitungswasser) einer Versuchsreihe, unter gleichen Bedingungen.



55

Die Einwirkungsdauer der Losungen variierte innerhalb weiter Grenzen:
mehrere Stunden bis Tage. Stets wurde zu Beginn der Versuchsreihen
die Offnungsweite der Stomata kontrolliert. Da individuelle Schwankungen
im Spaltoffnungsverhalten immer vorkommen, miissen regelmifig viel-
fache Parallelreihen aufgestellt werden; so habe ich z. B. bei den Ver-
suchen mit Blattern von Ranunculus ficaria jedesmal tiber 100 Eprou-
vetten mit den Losungen aufgestelll und in jeder Eprouvette befanden
sich 3—4 Einzelblitter. Die Priffung der Offnungsweite geschah meist
durch Infiltration, haufig aber auch auf mikroskopischem Wege. In den
ersten Versuchsreihen wurde auf den Stirkeinhalt der Schliefzellen nur
selten gepriift, spiter aber in der Regel, natirlich aber immer nur
bei Stichproben von den zahlreichen Blittern.

Auf die Wiedergabe der Protokolle in extenso wird auch hier ver-
zichtet. Als Beispiel sei nur eine kurze Tabelle mitgeteilt. Der Grad der
Apertur wird mit 0—4 gekennzeichnet, wobei O vollig geschlossen,
keine Infiltration, 4 sehr weit offen, starke Infiltration bedeutet, ebenso
aufsteigender Reihenfolge der Stirkegehalt der Schliefzellen mit

in
Einwirkungs- . Stirkegehalt
Pflanze Losungen dauer in dTa}gf‘f?elt d Agertur der
Stunden er Prifung | der Stomata | g p1ie07611en
KCl 8 65h p. m. 4
s CaCl, 8 0
S CaCl,+KCl 8 , 2
g KCl 24 10h a. m.. 4
& Ca Cl2 24 " 0
©w
2 KCl 2 12b m, 4
S Ca CI, 2 " 0
g
KCl 14 8h a. m, 4
Ca Cl, 14 " 0
2 H,0 16 9h 3, m. 4 0
*§ Ca Cl, 16 ” 0 3
§ H,0 23 4k p m, 4 0
N Ca'Cl, 23 R 0 4
2 Na Cl 23 4 0
g Ca. Cly 23 8ha m, 0 4
N KCl 23 4 0
g8 Ca Cl, 5 4bh p. m, 0 3
33 KOl 5 d 4 0
S § H,0 5 ,, 3
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Jodjodkali oder Jodtinktur geprift mit 0—4. Unter Einwirkungsdauer ist
die Zeit in Stunden angegeken, wibrend welcher die Sprosse,
bzw. Blitter, sich in den Losungen befanden. Die Losungen waren
1/, omolar. H,0 bedeutet Leitungswasser.

Die Versuche wurden oft wiederholt und verschieden variiert; ferner
wurden aufler Ca- und K-Salzen auch Natriumchlorid- und Magnesiumsulfat-
Losungen zur Orientierung herangezogen. Bei allen Versuchspflanzen
— ob nun, was hiufiger geschah, ganze Sprosse, bzw. Blitter, mit den
Stengeln (Stielen) in die Losung tauchend oder Blitter auf den Losungen
schwimmend, zur Verwendung kamen — erfolgte die Reaktionsweise in
den meisten Fallen in der durch die angefihrten Beispiele gekenn-
zeichneten Weise; doch kommen auch einzelne Fille zur Beobachtung,
in denen das Verhalten ein wesentlich anderes ist. Trotzdem und ohne
diese Ausnahmen in ihrer Bedingtheit zu verstehen, glaube ich — als
im wesentlichen gesichert — folgendes Ergebnis anfihren zu konnen:

1. K-(und Na-)Salze fordern die Offnungsbewegung der
Stomata; es wird unter ihrem Einfluf maximale Offnungs-
weite erreicht.

2. Ca-Salze hemmen die Offnungsbewegung; es kommt
zum volligen Verschluf der Stomata.

3. Die Schliefzellen weisen in K-Salzlosungen keinen
oder nur minimalen Stirkegehalt auf, in Ca-Salzlosungen
dagegen fithren sie reichlich Starke.

4. Die verschiedene Wirkungsweise des Kaliums und
Kalziums auf den Offoungszustand der Stomata ist dem-
nach moglicherweise direkt in einer Verschiedenheit inder
Beeinflufung des diastatischen Ab-und Aufbaues der Stirke
begrindet.

Graz, am 2. Dezember 1922.
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Nach Absechluff und Niederschrifi dieser Darstellung kommt mir
die im Heft 4/6 der Biochem. Zeitschr., 132. Bd. (ausgegeben am
14. November 1922), soeben erschienene Publikationsreihe Iljins iber
die Wirkung der Salze auf den Auf- und Abbau der Stirke zu Gesicht.
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