Freilandbeobachtungen an Spaltéfinungen von
Hydrocharis, Nymphaea und Nuphar.

Von Richard Biebl, Wien.
Mit 4 Abbildungen.

Hydrocharis morsus ranae L., Nymphaen alba L. und Nuphar lutewm Smith
finden sich oft nebeneinander am gleichen Standort. Ihre dicken, ledrigen,
fettglanzenden auf der Wasseroberfliche schwimmenden Blitter tragen nur
an ihrer Oberseite Spaltéffnungen. Die Ahnlichkeit der Lebensumstinde und
die, abgesehen von der Grofle, fast gleiche duBere Beschaffenheit der Blitter
wiirde auch eine Ahnhchkelt im Bauund im Funktlomeren der Spaltoffnungen
vermuten lassen.

Nach Untersuchungen von Haberlandt (1887, vgl. auch Kirchner-
Low-Schroter 1917) zeigt der anatomische Bau der Spaltéffnungen dieser
drei Wasserpflanzen auch tatsdchlich weitgehende Gemeinsamkeiten, die zu
dem pormalen Bau der Spaltbffnungen der Landpﬂanzen in groBem Gegen-
satz stehen. Ihren Stomata fehlt eine Gliederung in Vorhof, Zentralspalte
und Hinterhof. Die Korper der SchlieBzellen treten — im Querschnitt gesehen
— nach Beriihrung ihrer AuBenwinde nach unten zuriick und lassen so einen
trichterformigen Raum frei, der sich weiterhin in die Atemhoh]e des’ Meso-
phylls fortsetzt.

" Dieser Gemeinsamkeit steht aber, wie vorliegende Untersuchung zeigen
soll, als auffallender Gegensatz die vorziigliche Reaktionsfihigkeit der sich
innerhalb kurzer Zeitspannen 6ffnenden und schlieenden Hydrochamsspalten
und das beinahe vollstindige Bewegungsunvermogen der Schlie3zellen von
Nymphaea und Nuphar gegeniiber.

Im Sommer 1950 hatte ich Gelegenhelt an einer Massenveuetatlon dieser
drei Pflanzen in einem Weiher in Ibm (0.-0.) die Abhanglgkelt der Spalt-
offnungszustinde von den natiirlichen Standortverhiltnissen durch lingere
Zeit zu untersuchen.

Hydrocharis hat SchlieBzellen, die iiber einer groflen Atemhohle liegen.
Die Entwicklung der Spaltoffnungen beginnt nach Reinhardt (1879) schon
in den noch vollstindig geschlossenen Winterknospen, wo sie aber anfangs
noch sehr klein bleiben und erst, wenn sich die Bliattchen auf die Wasser-
oberfliche legen, rasch zu ihrer vollen Gréfe heranwachsen. -

Schon die ersten orientierenden Beobachtungen zeigten, dafl die Spalt-
o6ffnungen von Hydrocharis ein iiberaus feines Reaktionsvermégen besitzen.
Bezeichnen wir den vollkommen geschlossenen Zustand mit .,,0‘, den ganz
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schwach offenen mit ,,1°, den mitteloffenen mit ,,2°‘, und den ganz weit ge-
6ffneten mit ,,3*, so war der Offnungszustand der Hydrocharisspalten an einem
triiben, regnerischen, kithlen Sommertag (29. Juli 1950) bei 10/10 Be-
wolkung um 7 Uhr friih an den freischwimmenden, voll belichteten Bliattern
gleich ,,1%. Unter einem kleinen Brettersteg, der etwa !/, Meter iiber der Wasser-
fliche ein kurzes Stiick in den Teich hinausfiihrte, waren eine Anzahl von
Hydrocharispflanzen zusitzlich etwas abgedunkelt. IThre Spalten waren zur
gleichen Zeit noch vollkommen geschlossen. '

Um 9 Ubr waren, bei unverindertem Witterungscharakter, aber der Uhr-
zeit entsprechender etwas stirkerer Beleuchtung die Spalten der vollbelichte-
ten Bliattchen etwa zum Grad ,,2—3° ge6ffnet, wihrend die der durch den Steg
abgeschirmten Pflanzen noch immer geschlossen waren. Erst um 10 Uhr
erreichte das von Regenwolken geddmpfte Tageslicht eine Intensitit, daB
nicht nur die Spalten der freischwimmenden Blittchen zum Grad ,,3 ge-
offnet waren, sondern daB auch die von dem Steg abgedeckten Blittchen
durchschnittlich einen Offnungsgrad ihrer Spalten von ,,1—2°, in wenigen
Fillen sogar von ,,3° erreichten. Um 16 Uhr 30 hatten an diesem triiben
Tag auch die vollbelichteten Blidttchen ihre Spalten wiederum vollkommen
geschlossen. _

Anders an einem Schénwettertag. Der ortliche Sonnenaufgang
(22. Juli 1950) war fiirr den Hydrocharisstandort im Weiher um 7 Uhr 55,
der ortliche Sonnenuntergang etwa um 17 Uhr, zu welcher Zeit die Sonne
hinter dem am Ortsende liegenden bewaldeten Hiigel verschwand. Um 5 Uhr
50 frith lag die Wasserfliche, von leichtem Nebel bedeckt, noch in tiefem
Schatten. Die Spalten derim vollen Licht schwimmenden Hydrocharisbldttchen
waren zu dieser Zeit zumeist vollkommen geschlossen, nur in einzelnen Féllen
war schon ein Offnungszustand von ,,1—2‘ erreicht. Um 8 Uhr 05 hingegen
waren, nachdem die Sonne schon kurze Zeit die Wasserfliche erreicht hatte,
die Spalten nicht nur der vollbelichteten, sondern auch der unter dem Bretter-
steg schwimmenden Bldttchen vollig gedffnet. Um 17 Uhr 30 waren die
Stomata der auf freier Wasserfliche schwimmenden Blittchen noch offen,
um 18 Uhr 30 hingegen wieder zu dem um 5 Uhr 50 frith beobachteten Zu-
stand, also groBtenteils ,,0, teilweise ,,1—2‘° zuriickgekehrt.

Wurden zur Zeit der optimalen Spaltenéffnung Bliattchen untersucht,
die zur Hélfte vom Sonnenlicht getroffen, zur Hilfte aber von einem Nachbar-
bléttchen liberdeckt waren, so waren die Spalten der unbedeckten Blatt-
halfte weit offen, die der bedeckten hingegen geschlossen. Auch dies zeigt das
feine Reagieren der Hydrocharisspalten auf Helligkeitsunterschiede. Sie
wiirden zweifellos fiir eingehende Untersuchungen der Abhingigkeit der
Spaltenbewegungen von Lichtintensitit und -qualitit ein ganz vorziigliches
Objekt bilden. Mit Photozellen gemessene Tagesgiinge der Lichtintensitit
an Schon- und Schlechtwettertagen oder an Tagen mit rasch und stark wech-
selndem Witterungscharakter wiirden bei gleichzeitiger Bestimmung des
Offnungszustandes der Spalten vielleicht schon am natiirlichen Standort dienoch
immer offenen Fragen zu beantworten erlauben, ob das Offnen und SchlieBen
stets bei ganz bestimmten Lichtintensitéiten einsetzt, ob eine voriibergehende
Verdunkelung wihrend des Tages auch eine voriibergehende SchlieBbewegung
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auslost oder ob an Tagen mit itberméBig starker Lichteinstrahlung infolge ,,Er-
miidung* ein fritheres oder vielleicht auch spiteres SchlieBen der Spalten ein-
tritt als an maBig hellen Tagen. Orientierende Beobachtungen scheinen in der
Tat darauf hinzuweisen, daf3 selbst zeitweise Verdunkelung wihrend eines Ge-
witters zu voriibergehenden SchlieBbewegungen fithrt, wie dies auch von
Bennecke (1924) fir verschiedene Pflanzen angenommen, von anderen
Autoren, wahrscheinlich auf Grund von Beobachtungen an weniger empfind-
lichen Spaltéffnungsapparaten, aber bezweifelt wird. Im Falle des Spalten-
schlusses wahrend Gewittern ist allerdings auch die Wirkung des Regens
mit in Rechnung zu stellen. Die Feuchtigkeitsverhiltnisse als solche, die
sowohl als Boden- wie als Luftfeuchtigkeit bei den Landpflanzen eine sehr
groBe Rolle spielen und die Hauptbedeutung der Stomata als Regulatoren
der Transpiration begriinden (Weber 1923, Stalfelt 1932), kommen fiir die auf
der Wasserfliche schwimmenden Blitter jedoch wohl fast vollkommen in
Wegfall, so daBl sich auch aus diesem Grund Hydrocharis zum Studium der
Lichtwirkungen auf die Spaltéffnungsbewegungen besonders eignen wiirde.

Die rasch einsetzende SchlieBbewegung der Spalten von Hydrocharis
nach vollkommenem Untertauchen unter Wasser und ihre rasche Wieder-
O0ffnung an freier Luft, wie sie méglicherweise dhnlich auch beistarken, voriiber-
gehenden Regengiissen erfolgt, zeigt folgender Versuch: An einem sonnigen
Schénwettertag, bei einer Himmelsbedeckung von 1/10, wurden um 9 Uhr 34
eine Anzahl von Hydrocharisblattchen durch eine ins Wasser gedriickte Stange
zum Untertauchen gezwungen. Bei Versuchsbeginn waren die Spalten weit
offen (,,3°). Um 9 Uhr 40 war bereits eine deutliche Verengung der Spalten
auf durchschnittlich ,,2“ festzustellen. Um 9 Uhr 45 war noch ungefihr der
gleiche Zustand erhalten, um 9 Uhr 50 waren aber die Spalten schon zum
groBten Teil auf ,,0—1° geschlossen und nur einzelne hatten noch einen
Offnungszustand von ,,2“. Um 10 Uhr wurden die Spalten eines Blittchens in
verschiedenen Teilen der Blattfliche untersucht, wobei zu beobachten war, da8
die Reaktion nicht bei allen Spalten gleich schnell vor sich geht. Der groBte Teil
war vollkommen geschlossen, ein kleinerer zeigte noch den Offnungszustand
,,1¢ und nur mehr ganz wenige den von ,,2°. Dabei war der Offnungszustand
nicht felderweise verschieden, sondern zwischen vollkommen geschlossenen
Spalten konnen noch einzelne auf ,,1 oder ,,2° ge6ffnete erhalten sein.

Um 10 Uhr 10 wurden die untergetaucht gewesenen Pflanzen wieder
emporgehoben, so daf3 die Blittchen wieder auf der Wasseroberfliche, vom
direkten Sonnenlicht bestrahlt, schwammen. Um 10 Uhr 20 war der Offnungs-
zustand der Spalten noch ziemlich unverindert. Es mag dies mit dem erst
allméhlichen Abtrocknen der Blattoberflichen in Zusammenhang stehen.
Um 10 Uhr 25 war jedoch der Offnungszustand durchschnittlich schon wieder
»1—2°, um 10 Uhr 40 waren viele Spalten wieder vollkommen gedffnet und
um 10 Uhr 45 war bereits ein durchschnittlicher Offnungsgrad von ,,2—3 er-
reicht mit nur wenigen nur auf ,, 1 gedffneten, eingestreuten Spalten.

Die Spalten von Hydrocharis brauchten somit nach Untertauchen unter
Wasser etwa eine halbe Stunde zum SchlieBen und nach Wiederauftauchen
etwa ebensolang zum neuerlichen Offnen.
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Junge, unter Wasser entfaltete, aber noch nicht aufgetauchte Blitter
haben stets vollkommen geschlossene Spalten.

Fiir die Bestimmung des Offnungszustandes der Hydrocharisspalten ist
die sonst fiir 6kologische Untersuchungen so beliebte Infiltrationsmethode
(Molisch 1912) nicht zu verwenden, da sdmtliche Infiltrationsfliissigkeiten
ohne in die Spalten einzudringen von der glatten, fettigen Oberfliche ab-
flieBen. Hingegen eignet sich fiir sofortige Beobachtung die Herstellung von
Flichenschnitten und direkte Beobachtung im Mikroskop oder fiir ein rasches
Festhalten des Offnungszustandes und nachfolgendes — es kann dies Wochen
und Monate spéter geschehen — Mikroskopieren die Herstellung von Kollodi-
umabziigen. Hiezu wird 4 %iges in Ather gelostes Kollodium mit einem Glas-
stab auf die Blattoberfliche aufgestrichen, erstarren gelassen, mit einer Pin-
zette abgezogen und in kleinen Papiertaschen aufbewahrt. Abb. 1 zeigt
Kollodiumabdrucke von geschlossenen und offenen Spaltéffnungen von
Hydrocharis.

Es war nun interessant mit diesen Spaltéffnungsbewegungen von Hydro-
charis die Spaltéffnungszustinde der unmittelbar neben und zwischen ihnen
schwimmenden Blitter von Nymphaea alba und Nuphar luteum zu vergleichen.
Nach WeiB (1865) kommen bei Nymphaea auf den Quadratmillimeter der
Blattoberseite etwa 460 Spalten und bei Nuphar diirfte dies dhnlich sein.
Die Spalten erscheinen stindig weit geéffnet (Abb. 2), nicht nur bei Tag und
an den auf der Wasserfliche schwimmenden Blittern, sondern auch bei
Nacht und an untergetauchten, bzw. jungen, noch zusammengerollten und
noch niemals’ aufgetaucht gewesenen Blittern. Nur in den allerjiingsten,
etwa 6 cm langen, noch schwer aufzurollenden Blatt-Tiiten liegen die noch
kaum entwickelten Schliefzellen ganz eng aneinander.

Wie bei Hydrocharis versagt auch bei den fettigen Blattern von N ymphaea
und Nuphar die Infiltrationsmethode und auch die Kollodiumabziige von
Blittern, deren Spalten an einem Epidermisflichenschnitt weit offen erscheinen,
zeigen nur die duflere Umrandung der SchlieBzellen und in der Mitte einen
feinen, fiirs ‘erste schwer deutbaren Lingsstrich (Abb. 3). Ein Querschnitt
durch das Blatt gibt die Erklirung: Die beiden bohnenférmigen, stindig
weit geoffneten SchlieBzellen lassen Vorhof, Zentralspalte und Hinterhof
vollkommen vermissen. Sie wolben sich auch nicht gegeneinander vor und ein
VerschluB3 des von den bohnenformigen SchlieBzellen umfafiten oval-glocken-
formigen Raumes wird lediglich erreicht durch Uberdachung durch zwei,
von den Oberseiten der beiden Stomazellen gegen die Mitte vorgeschobene
Kutikularleisten oder besser Kutikularplatten, die sich beinahe vollstindig
beriihren. Der verbleibende Spalt ist es, der sich in den Kollodiumabziigen
als feiner Lingsstreif abbildet. Wenn der Schnitt durch den Spalt6éffnungs-
apparat durch die Beriihrungsstelle der beiden bohnenformigen Schliefzellen
geht, so stoBen die beiden Zellen, wie bei jeder normalen Spaltéffnung, eng
zusammen (Abb. 4, rechts), fiihrt aber der Schnitt durch den zentralen Teil
der Spaltéffnung, so bietet sich ein brillendhnliches Bild (Abb. 4, links).
Der Nasenbiigel -entspricht den gegeneinander vorgeschobenen Kutikular-
flichen, die Brillengliser werden gebildet durch die beiden an dieser Stelle
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Abb. 1a Abb. 1h
Kollodiumabziige der Blattoberseite von Hydrocharis.
a) Spaltéfinungen geschlossen. b) Spaltdoffinungen offen.

Abb. 2. Nuphar luteum. Abb. 3. Nuphar luteum.

Flichenschnitt von der Blattoberseite. Kollodiumabzug der Blattoberseite.
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Abb. 4. Nuphar luteum, Blatt quer.
Links: Medianschnitt durch die Spaltoffnung.
techts: Schnitt durch die Berithrungsstelle der SchlieBzellen



weit voneinander entfernten und nach innen zu nicht vorgewélbten Schliel3-
zellen.

Es ist kaum anzunehmen, dafl durch Anniherung oder Entfernung der
beiden Kutikularplatten der Luftspalt wesentlich verengt oder erweitert
werden kann. Die Entwicklung des Spaltoffnungsapparates scheint somit mit
der Ausbildung dieser starren, immer offenen Spaltéffnungen mit ihren schiit-
zenden Kutikularflichen ihren AbschluB zu finden. Nach unten setzt sich
die Atemoéffnung in eine tief zwischen die Palisadenzellen hinabreichende
Atemhohle fort. Das gilt fiir Nymphaea and Nuphar in gleicher Weise. Die
hinter den Kutikularflichen, bzw. in dem darunter liegenden Hohlraum an-
gesammelte Luft ist an einem frischen Flichenschnitt infolge der Total-
reflexion des Lichtes als dicke schwarze Auskleidung der Spalten zu erkennen.
Sie verhindert vermutlich auch bei den untergetauchten Blittern ein Ein-
dringen des Wassers durch den schmalen Kutikularspalt. Wihrend die Spalten
von Hydrocharis unter Wasser schlieBen miissen, vermogen die von Nymphaea
und Nuphar vielleicht aus diesem Grunde offen zu bleiben. Die den Gasaus-
tausch mdoglicherweise etwas behindernde Enge der XKutikularspalte wird
zweifellos durch das stindige Offenstehen der SchlieBzellen wettgemacht.
Durch Blendenwirkung wird bei mikroskopischer Betrachtung in den Spalt-
6ffnungen, die in ihren Atemhdohlen noch Luft enthalten, der Kutikularspalt
sichtbar (vgl. Abb. 2).

Was Goebel iiber die Form der Zellen gesagt hat, namlich daB die
Mannigfaltigkeit der Formen gréfer ist als die Mannigfaltigkeit ihrer Funkti-
onen, lafit sich auch auf die anatomischen Einrichtungen und physiologischen
Verhaltungsweisen der Pflanzen eines gegebenen Standortes tibertragen. Auch
hier geht die Zahl der moglichen Lebensvorginge und der morphologischen
und anatomischen Ausgestaltungen weit iitber die Grunderfordernisse des
Standortes hinaus. Die vergleichende Okologie — und obige Mitteilung sei
ein kleiner Beitrag dazu — zeigt immer wieder, daf Pflanzen bestimmter
Standorte den an sie gestellten Lebensanforderungen keineswegs gleichartig,
sondern oft in ganz verschiedener Weise erfolgreich begegnen.
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