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Die Kolloidchemie des pflanzlichen
Zellkernes in der Ruhe und in der Teilung.

Von REINHOLD SCHAEDE, Breslau.
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A. Einleitung.

In seiner ,,Allgemeinen Pflanzenkaryologie’ (1921/22) hat TISCHLER
rund 3500 Arbeiten aufgefiihrt. Trotz dieser gewaltigen Literatur, die
sich seither natiirlich noch vermehrt hat, gibt es noch manche Punkte
hinsichtlich Kern und Kernteilung, die uns dunkel sind. Es ist darum
leicht verstidndlich, daBB man jeden Zweig der Wissenschaft heranzieht
zu neuer Beleuchtung der strittigen Fragen und von ihm weitere Auf-
klirung erwartet. So ist es auch mit der Kolloidchemie.

Der erste, der von dem Gesichtspunkte dieses Gebietes aus Kern und
Kernteilungen eingehenden Betrachtungen unterzog, war wohl DELLA
VALLE (1913 und Ref. SPEK, 1919). DaB dieser erste Versuch nicht gleich
vollkommen war, versteht sich eigentlich von selbst. Seither sind unsere
Kenntnisse in dieser und jener Hinsicht erweitert worden, aber eine be-
friedigende Losung des vorliegenden Themas ist nicht erfolgt. Angesichts
dieser Tatsache kann gefragt werden, ob die Behandlung des Gegen-
standes nicht verfriiht ist. Diese Frage miiBte unbedenklich bejaht wer-
den, falls etwas AbschlieBendes gesagt werden sollte. Dies ist jedoch
nicht beabsichtigt; nur der gegenwirtige Stand soll behandelt werden
mit dem BewuBtsein, daBl neue Untersuchungen tiglich zu anderen Auf-
fassungen fithren konnen. Mit einem bloBen Zusammentragen des bis
jetzt iiber die Kolloidchemie des Kernes in der Ruhe und in der Teilung
Bekannten werden wir uns indessen nicht begniigen kénnen, wir wiirden
da recht bald am Ende angelangt sein. Wir miissen auch aus mancherlei
Befunden Schliisse ziehen und in gewissen Grenzen spekulativ vorgehen.

Um allen Irrtiimern vorzubeugen, sei gesagt, daB der Verfasser kol-
loidchemische Vorginge nicht fiir die Kraft ansieht, die allein bei der
Karyokinese als Agens wirksam ist. Das Leben besteht aus dem har-
monischen Zusammenwirken einer ganzen Reihe von Kriften, und gerade
bei einer so wichtigen LebensiduBerung wie der Zellteilung wird darum
nicht eine Kraft allein am Werke sein.

Ergebnisse der Biologie V. 1



2 REINHOLD SCHAEDE:

Wie das Thema es vorschreibt und wie es der natiirlichen Sachlage
entspricht, wird erst der Kern in der Ruhe und dann die Kernteilung
behandelt werden, und zwar die typische. Die allotypische diirfte dieser
in den Grundziigen gleichen, indessen stoBen wir bei ihr auf eine Reihe
besonderer Fragen, deren Erorterung das Verstindnis der ohnehin schon
unklaren Verhiltnisse noch mehr erschweren wiirde. Auf die Kolloid-
chemie allein kénnen wir uns nicht beschrinken, auch die Morphologie
wird herangezogen werden miissen, deren genaue Festlegung nun einmal
den Grund fiir alles andere bildet. Als Botaniker bringe ich natiirlich
eine Darstellung der Verhiltnisse bei Pflanzen, doch wird es hier und
da unerldBlich sein, die Beobachtungen und Ansichten von Zoologen an-
zufiihren.

B. Der Kern in der Ruhe.

Behandelt man die Kolloidchemie des Kernes, so kann man an seinem
Aggregatzustand unmoglich achtlos vorbeigehen. Nach den Ausfiih-
rungen von LEPESCHKIN (1924, S. 66ff.) kann es kaum mehr zweifelhaft
sein, daB3 der Kern fliissig ist. Selbstredend wird die Viskositit der ge-
samten Kernmasse je nach den einzelnen Pflanzen, den einzelnen
Zellen ein und derselben Pflanze, sowie je nach den gerade gegebenen
Lebensverhiltnissen verschieden sein. Der Wassergehalt der Kerne,
ihr kolloidaler Zustand koénnen Unterschiede zeigen, und so wird es
Kerne von verhiltnismiBiger Leichtfliissigkeit und solche von einer ge-
wissen Starrheit geben, dhnlich wie das beim Cytoplasma der Fall ist.
Auch der gleiche Kern wird seine Viskositit je nach Wassergehalt und
kolloidalen Verhiltnissen dndern kénnen. Positives tiber den letzten
Punkt ist wenig bekannt, weil der Kern dahingehenden experimentellen
Untersuchungen schwer zuginglich ist.

Ob der Kern durch eine Membran gegen das Cytoplasma abgegrenzt
ist, interessiert uns weniger. Ich kann mich hier auf LEPESCHKIN (1924,
S. 70ff.) berufen, der sich dahin duBert: ,,Eine feste Kernmembran fehlt
oder ist anwesend.”” Ersteres schlieBt das Vorhandensein einer sehr
diinnen Niederschlagsmembran nicht aus, die nicht fest zu sein braucht
und infolge ihrer Feinheit, sowie der ungiinstigen Lichtbrechung im
lebenden Kern mikroskopischer Wahrnehmbarkeit unzuginglich sein
kann (vgl. SPEK, 1919, S. 38—309).

Kein Zweifel besteht wohl mehr dariiber, daB der Kern ein Kolloid
ist, und zwar ein hydrophiles. Seine beiden Phasen bezeichnen wir als
Karyolymphe und Karyotin® (TISCHLER, 192I/22, S. 3, 4). Beide sind
fliissig (LEPESCHKIN, 1924, S. 96), wir haben es also mit einem Emulsions-
kolloid zu tun, und wenn auch LEPESCHKIN (loc. cit.) in einigen Fallen
die im Kern auftretenden Granula als fest bezeichnet, 4ndert das nichts

* Unter ,,Karyotin“ wird mit LUNDEGARDH die Substanz des Kernes
verstanden, die das Material fiir die Chromosomen liefert.
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daran; denn die Festigkeit der Kernbestandteile ist eine relative, sie ist
keinesfalls der der dispergierten Teilchen eines Suspensionskolloids gleich-
zusetzen.

Sehr mit Recht weist LEPESCHKIN (1924, S. 156) darauf hin, da} das
Dispersionsmittel des Kernes nicht Wasser sein kann. Als solches ist
die fliissigere der beiden Phasen des Kernes anzusprechen, und diese ist
ohne Zweifel die Karyolymphe (TISCHLER, 1921/22, S. 47). In ihr haben
wir keine echte wisserige Losung vor uns, sondern gleichfalls ein Kolloid
(TISCHLER, 1921/22, S. 4, 50, 70; LEPESCHKIN, 1924, S. 157), und zwar
wahrscheinlich ein Sol. Das Karyotin stellt wohl ebenfalls ein Kolloid
dar (LEPESCHKIN, 1924, S. 163), dieses diirfte ein Gel sein, zum mindesten
gallertartiger Natur, worauf wir noch zuriickkommen werden (S. 12).
Demnach ist der ruhende Kern ein polyphasisches System (TISCHLER,
1921 /22, S. 4; KARIING, 1928, S.'15).

Was ist von diesen theoretisch erérterten Verhiltnissen mit Hilfe des
Mikroskopes festzustellen? Es kénnen hier natiirlich nur Untersuchungen
am lebenden Kern in Frage kommen, und zwar unter méglichster Wah-
rung der natiirlichen Verhiltnisse fiir die zu beobachtenden Zellen oder
in einem indifferenten Medium, denn es ist moglich, daB durch unge-
eignete Einbettungsmittel die Struktur des lebenden Kernes verdndert
wird (SCHAEDE, 1927, S. 148). STRUGGER (1926, S. 460, 463, 470) hat
gezeigt, daB durch Eintragen von Zellen in Lésungen von bestimmter
Wasserstoffionenkonzentration reversible Gelbildung im Kern erfolgt,
und LINSBAUER (1927, S. 55I) fand dasselbe bei SchlieBzellen von Trades-
cantia virginica nach Zusatz von verdiinnter Salzsdure. Man kann mithin
durch unzureichende Methodik Strukturen erzeugnen, die dem lebenden
Kern eines Objektes gar nicht eigen sind, und dieses Kunstprodukt fiir
natiirlich ansehen. Auch davon, daB die untersuchte Zelle nebst dem
Kern wirklich lebt und nicht bereits im Absterben begriffen ist, muB3
man sich iiberzeugen. Gegen beide genannten Bedingungen ist vielfach
gefehlt worden. Es geniigt nicht, Zellen oder Gewebestiicke in ,,Wasser*‘
einzutragen oder in Loésungen, von denen man nur glaubt, daB sie ge-
eignet seien.

In einer ganzen Reihe von Fillen sind die Phasen grob dispergiert.
Der Kern erscheint dann im Hellfeld ,,granuliert, mit Kérnchen oder
besser Tropfchen erfiillt. Deren Lagerung ist so dicht und die Licht-
brechungsverhiltnisse infolgedessen so ungiinstig, daB3 sich niheres iiber
Verteilung und Gestalt von Dispergens und Dispersum mit Bestimmtheit
nicht aussagen 148t. Man ist hier auf den Gesamteindruck und auf Hin-
weise durch experimentelle Eingriffe angewiesen. So habe ich (SCHAEDE,
1924, S. 246) der Uberzeugung Ausdruck gegeben, daB in den Kernen
der Staubfadenhaare von Tradescantia virginica der Kernsaft Tropfchen
von Karyotin umschlieBe, daB also ein Sol vorliege, und eine gewisse

1*
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Bestatigung hierfiir brachte dann die Untersuchung der Kerne in Methyl-
griin-Essigsdure, denn bei schneller Wirkung dieses Mittels zeigten sich
blaugriine Tropfchen in einer helleren Grundmasse. Auch LUNDEGARDH
(19124, S. 240, 241) kam bei Allium Cepa zu einem dhnlichen Ergebnis,
er glaubt konstatiert zu haben, ,,daBl das Karyotin in Form sehr kleiner
Tropfchen auftritt, die miteinander anastomosieren, so daB3 sie eckige und
zackige Umrisse erhalten”. Uber diese Anastomosen werden wir noch
zu reden haben, jedenfalls bezeichnet LUNDEGARDH (19124, S. 241) den
Kern genannten Objektes als eine Emulsion. Ich habe mich einmal be-
miiht, in allen granulierten Kernen, die mir irgend zu Gesicht kamen,
den Bau genau zu ermitteln, doch sind diese Versuche vergebens ge-
wesen; denn in manchen Fillen war nicht einmal sicher festzustellen,
welche der Phasen die stérker lichtbrechende ist. Ahnlich wird es wohl
den allermeisten anderen Beobachtern auch gegangen sein. Haufig wird
zwar die Kernstruktur als netzig bezeichnet, doch sicherlich nicht, weil
sie als solche bestimmt erkannt wurde, sondern nach Analogie mit dem
Bilde des fixierten Materials. Der Gesamteindruck fiir mich war der,
daB das Karyotin in Tropfchenform in der Karyolymphe dispergiert ist
(SCHAEDE, 1926, S. 298), wenn dies auch der iiblichen Lehre vom Karyo-
tingeriist des Kernes widerspricht.

Anastomosen zwischen Tropfchen, wie sie nach der eben erwéhnten
Angabe von LUNDEGARDH bestehen sollen, habe ich in lebenden, unbe-
einfluten Kernen nicht gesehen. Bei meinen Untersuchungen an den
gleichen Objekten war eine Granulation der Kerne nur in der Wurzel-
haube und in dem nicht mehr teilungsfihigen Gewebe zu beobachten,
wihrend die lebenden Kerne des Vegetationskegels homogen waren
(SCHAEDE, 1924, S. 234ff.; 1927, S. 1461f.). Ich glaube bewiesen zu haben,
daB die von LUNDEGARDH gesehenen Kerne tot oder krank waren, die
Anastomosen koénnen also auf eine Gelbildung zuriickgehen. Nun hat
aber YaMaHA (1926, S. 183) bei den ndmlichen Objekten (Allium und
Vicia) in aller Wahrscheinlichkeit nach lebenden Zellen des Vegetations-
kegels doch Strukturen gesehen. Die Losung dieses Widerspruches scheint
mir durch STRUGGER (1926, S. 460, 463, 470) gegeben, der in den Kernen
der Wurzelhaare von Hordeuwm vulgare nach Behandlung mit Losungen
von verschiedenem py-Wert teils reversible, teils irreversitle Gelbildung
erhielt. Das von YAMAHA (1926, S. 174) als Einbettungsmittel verwen-
dete destillierte Wasser hatte einen pgz-Wert von 5,2—35,4, wéihrend
das meinige einen von etwa 6,3 besaBB. Das destillierte Wasser YAMAHAS
scheint demnach eine zu hohe Wasserstoffionenkonzentration besessen
und Gelbildung im Kern hervorgerufen zu haben wie in STRUGGERs Ver-
suchen. In meiner Auffassung, daB das von dem ersteren benutzte Ein-
bettungsmittel nicht indifferent, sondern sogar schidlich war, werde ich
durch die Angabe dieses Autors bestirkt, es sei ihm nicht gelungen, die
Zellen unter Deckglas so lange gesund zu erhalten, wie es mir doch bei



Kolloidchemie des pflanzlichen Zellkérnéé in Ruhe und Teilung. 5

der groBen Anzahl angefertigter Prdparate ohne Schwierigkeiten ge-
lungen ist ( YAMAHA, 1926, S. 175; SCHAEDE, 1924, S. 235, 240).

Erwihnt werden muB auch die Angabe von MARTENS (19274, S. 615;
1927b, S. 835), wonach in den lebenden Kernen der Federnarben einiger
Griser und bei einigen anderen Objekten Anastomosen nur zwischen be-
stimmten Granula vorhanden sind, so daB zickzackartige Bildungen ent-
stehen. Hierzu kann ich nur wiederholen, was ich anderen Orts (SCHAEDE,
1927, S. 160) bereits ausgesprochen habe: ,Diese Angabe scheint mir
stark beeinfluBt zu sein von der Beobachtung des gleichén Autors iiber
Zickzackstrukturen in Chromosomen, die er auch im Ruhekern wieder-
findet und daraus ,la persistance morphologique des structures chromo-
somiques d’une cinése & 1'autre‘ folgert. Bei den von MARTENS ge-
sehenen Strukturen kénnte es sich auch um unvollstindige Dispersion
des Karyotins infolge von schnell aufeinanderfolgenden Teilungen oder
aus anderen Griinden handeln (vgl. S. 17)1.

In anderen Fillen wiederum ist der lebende Kern optisch homogen
und zeigt erst Granulastruktur, wenn er abstirbt. Es fragt sich, worauf
diese Homogenitdt beruht. DaB hier eine echte Losung von Karyotin
in der Karyolymphe vorliege, ist auszuschlieBen (vgl. TISCHLER, 1921/22,
S. 58), es kann sich nur um eine scheinbare Homogenitit handeln. Die
beiden Phasen kénnen einerseits gleiches Lichtbrechungsvermogen be-
sitzen, gibt es doch auch Kerne, die das Licht in gleicher Weise brechen
wie das Cytoplasma und darum unsichtbar sind; andererseits kann das
Dispersum so fein verteilt sein, daB es der mikroskopischen Untersuchung
im Hellfelde unzuginglich ist (SCHAEDE, 1924, S. 239; KARLING, 1926,
S. 362; SAKAMURA, 1926, S. 560). Eine sichere Entscheidung zwischen
beiden Moglichkeiten 148t sich nicht fillen, vielleicht sind auch beide
verwirklicht. Wenn CHODAT (1924) angibt, da man im Embryosack-
kern von Gymmadewia conopea bei schiefer Beleuchtung eine netzige
Struktur erraten (,,deviner’) konne, so scheint das fiir geringen Unter-
schied der Brechungsquotienten zu sprechen. KLEBs (1883, S. 254) beob-
achtete bei Euglena Ehrenbergii auf Druck ein Verschwinden der Kern-
strukturen unter Quellung. In diesem Falle kann es sich um Erhéhung

* MARTENS (1927b, S.95) glaubt durch eine meiner Photographien
(SCHAEDE, 1924, Tafel IV, Abb. 6f), oberer Kern) séine Auffassung bestatigt.
Ich habe jedoch ausdriicklich vor einer Auffassung der Bilder in dem Sinne,
daB man fadige Bildungen darin sieht, gewarnt (1924, S. 26). Sie kommen
durch Uberlagerung der Kerne mit Plasmastrangen und durch Schatten-
bildung zustande. Bei gut eingestellten Kernen ist denn in der Tat nichts
davon zu sehen (vgl. 1924, Tafel V, Abb. 1¢). Hierzu kommt, daB die Origi-
nale durch den Druck nicht vollkommen wiedergegeben werden. Nach der
ersten Mitteilung von MARTENS (1927a) habe ich die Kerne der Staubfaden-
haare von Tradescantia vivginica nochmals in Zuckerlésung und in Paraffi-
num liquidum auf die Zickzackstrukturen untersucht und nichts davon ge-

funden. Ich muB mich also gegen die Auslegung meiner Photographien
durch MARTENS verwahren.
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des Dispersionsgrades handeln. Das gleiche geschah bei Behandlung mit
Alkalien. In den absterbenden Kernen des Wurzelmeristems von Allium
Cepa und Vicia Faba erscheint eine Granulastruktur unter starker Vo-
lumenzunahme (SCHAEDE, 1924, S.235, 24I). Das kann auf stirkere
Wasseraufnahme der einen Phase und Anderung der Lichtbrechungs-
verhiltnisse als Folge davon beruhen, aber auch auf einer Koagulation
der dispersen Phase zu gréberen Klumpen (KARLING, 1926, S. 362).
Auch das von HARTMANN (1917, S. 236, 237) festgestellte Dichterwerden
und Verschwinden der Struktur des Kernes bei Helodea canadensis unter
Volumenabnahme desselben auf Erhthung der Temperatur hin 148t sich
sowohl in dem einen als in dem anderen Sinne auslegen. Die Beob-
achtungen von KARLING (1926) iiber Erscheinen von Strukturen in
Kernen von Nitella und Chara und die von CONARD (1928, S. 22, 23) iiber
Auftreten granulierter Kerne in verletzten Zellen des Stengelparenchyms
von Tradescantia virginica, desgleichen die erwihnten von STRUGGER
(1926, S. 475) und LINSBAUER (1927, S. 551) lassen auf eine Herabsetzung
des Dispersionsgrades schlieBen. Die von LINDENBEIN (1927, S. 460ff.)
mitgeteilten groBen Strukturverinderungen, die die Kerne der spermato-
genen Zellen von Characeen beim Ubergang in Spermatozoidkérper er-
fahren, lassen sich schwer in einem bestimmten Sinne deuten. Aus diesen
Angaben geht hervor, daB sich die vorliegende Frage einheitlich und
allgemeingiiltig nicht 16sen 148t.

Man konnte von der Untersuchung im Dunkelfeld Aufschliisse iiber
den Bau des lebenden Kernes erwarten, doch auch diese Hoffnung hat
sich bis jetzt als triigerisch erwiesen. Es gibt ja sogar Kerne, die im
Hellfelde granuliert erscheinen, im Dunkelfelde dagegen ,,wie ein schwar-
zer Fleck” aussehen (LEPESCHKIN, 1924, S. 95, 96; TISCHLER, 1921/22,
S. 3). In anderen Fillen zeigt sich der Kern ,,milchig triibe und kérnig
inhomogen‘‘ (A. MEYER, 1920, S. 4I7), womit fiir die Erkenntnis seines
feineren Baues nicht viel gewonnen ist. Auch STRUGGER (1926, S. 460,
463) konnte nur eine Aufhellung des Kernes infolge von Ausflockung
in den Wurzelhaaren von Hordeum vulgare unter gewissen Bedingungen
beobachten. Pflanzliche Zellen sind fiir derartige Untersuchungen im
allgemeinen sehr wenig geeignet, weil sie eine Menge von Einschliissen
besitzen, die im Dunkelfeld hell aufleuchten und eine eingehende Beob-
achtung des Kernes damit unméoglich machen. Zudem geben die ver-
schiedenen Dunkelfeldkondensoren gute Bilder nur bei bestimmter Dicke
des Priparates, die von den Pflanzenzellen meist iiberschritten wird.
Sind diese beziiglich ihrer GréBe geeignet, dann pflegt der Kern so klein
zu sein, daB seine nihere Untersuchung auf groBe Schwierigkeiten st683t.
Eigene Beobachtungen, die mit den Kernen der Staubfadenhaare von
Tradescantia virginica und dem Kardioidkondensor von ZEiss geplant
waren, scheiterten an der Methodik; die Firma teilte mir in einem Brief-
wechsel mit, das Objekt sei in der Tat zu dick fiir diesen Apparat.
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Mit den heutigen optischen Hilfsmitteln sind wir demnach nicht im-
stande, den Bau des lebenden Kernes genau festzustellen.

Sehr viel besser ist der fixierte Kern der mikroskopischen Unter-
suchung zuginglich, und doch sind die Meinungen iiber seine Struktur
geteilt. Auf die Koérnchen-, Faden- und Wabenstruktur, die ihm zu-
geschrieben worden ist, braucht angesichts der Zusammenstellung bei
TISCHLER (1921/22, S. 60ff.) nicht niher eingegangen zu werden. Die
Spumoidstruktur zihlt gegenwirtig wohl die meisten Anhénger. Neuer-
dings habe ich gezeigt (SCHAEDE, 1927, S. 155), daB die fixierten Kerne
der Staubfadenhaare von Tradescantia virginica und die der Wurzel-
spitzen von Allium Cepa, Vicia Faba und Hyacinthus romanus nicht
schaumigen Bau besitzen, sondern eine riumliche Netzstruktur mit ver-
dickten Knoten, die ich kurz als Raumgitter bezeichnet habe!. Das
kénnte auch bei anderen Objekten der Fall sein (vgl. A.MEYER, 1920,
S. 26), doch wire das Auftreten von echten Spumoiden oder anderen
Strukturen ebenfalls moglich, was nicht allein vom Objekt, sondern auch
vom Fixierungsmittel abhingig sein wird. Allgemeingiiltig wird sich
das nicht ohne weiteres entscheiden lassen. Auf alle Fille liegt im fixier-
ten Kern ein Geriist von Karyotin vor, in das der Kernsaft eingeschlossen
ist; die disperse Phase ist kontinuierlich, wir haben es also mit einem
Gel zu tun®.

Entspricht der Bau des fixierten Kernes dem des lebenden? Es gibt
wohl eine Reihe von Angaben, in denen dies behauptet wird. Aber die
zugrunde liegenden Untersuchungen sind entweder nicht mit gentigender
Kritik ausgefiihrt, oder die zum Vergleich benutzten, vermeintlich leben-
den Zellen waren tot oder irgendwie ungiinstig beeinfluBt, oder aber der
Vergleich fand mit Zellen statt, die auf dem Objekttriger in kleine Men-
gen der Fixierungsmittel eingetragen waren. Derartiges Material kann
unmoglich gut fixiertem Paraffinmaterial gleichgesetzt werden (SCHAEDE
1927, S. 149). Nambhafte und kritisch arbeitende Cytologen haben wieder-
holt auf die Unterschiede zwischen lebender und toter Struktur des
Kernes hingewiesen (vgl. z. B. LUNDEGARDH, 1912b, S. 238, 248; 1913,
S. 214 und TISCHLER, 1921/22, S. 58ff.).

Hiufig ist gesagt worden, wenn der Kern, mit verschiedenen Mitteln
fixiert, immer wieder das gleiche Bild mit nur geringen Abweichungen
gibt, so miisse seine Struktur im fixierten Zustande der im Leben ent-
sprechen. Wire es indessen nicht mdoglich, daB sdmtliche Fixierungs-
mittel den lebenden Kern in einer ganz bestimmten Weise verdndern,

* Nach neueren Untersuchungen kann ich hier noch Canna indica, Lilium
Martagon, Ivis germanica, Pisum sativum und Lupinus albus hinzufiigen.

2 Eine besondere Kernstruktur beschreibt Kunn (1928, S. 405) bei Tha-
Zictrum. Hier fehlt das Kerngeriist und es sind nurChromozentren vorhanden.
Dies ist aber eine Ausnahme gegeniiber dem gewdhnlichen Bau des fixierten
Kernes.



8 REINHOLD SCHAEDE:

so daB wir immer den gleichen Fehler zu Gesicht bekommen und der
obige SchluB darum falsch ist? In der Tat verwandeln alle Fixierungs-
mittel, eben weil sie solche sind, Sole in Gele (LUNDEGARDH, 1912b,
S. 223; TISCHLER, 1921/22, S. 58; SCHAEDE, 1927, S. 161), ist demnach
der ruhende Kern ein Sol, so kénnen wir ihn fixiert als solches unméglich
zu Gesicht bekommen.

Wir werden darum die Auffassung von dem Karyotingeriist revi-
dieren miissen, wenn es auch miBlich ist, eine alte Lehre anzutasten.
Stellen wir einmal zusammen, was gegen die Gelnatur des Kernes intra
vitam spricht, zumal sich bereits mehrere Stimmen erhoben haben in
dem Sinne, dal das Karyotingeriist ein Kunstprodukt und der lebende
Kern ein Sol ist. Bereits LUNDEGARDH (1912a, S. 240) bezeichnet den
Kern von Allsum Cepa als eine Emulsion, hilt deren Trépfchen freilich
fiir verkniipft durch feine Anastomosen. TISCHLER (1921/22, S. 4) meint,
daB die Mengenverhiltnisse von Karyotin und Karyolymphe mafgebend
sein werden, ob der Kern im Sol- oder Gelzustand befindlich ist, letzterer
sei natiirlich jederzeit reversibel, und fihrt fort: ,,Immerhin diirfte solche
Gelbildung nicht die Regel sein, wenigstens nicht im Ruhekern®. LE-
PESCHKIN (1924, S. 94) schreibt: , Feste Geriiste des Zellkerns gibt es
nur an fixierten Priparaten, weil ihre Existenz sich nicht mit einer freien
Substanzstrémung im lebenden Kerninneren und den verschiedenartigen
Bewegungen der Kornchen und des Nucleolus vereinigen liBt “ Ich
selbst habe den Ruhekern zu wiederholten Malen fiir ein Sol angesprochen
und nur fiir Sonderfille Ausnahmen zugegeben (SCHAEDE, 1924, S 246;
1926, S. 298; 1927, S. 158ff.). Ferner erkliren YamaHA (1926a, S. 184;
1926b, S. 252) und LEWITSKY (1926, S. 107) das netzige Kerngeriist fiir
ein Kunstprodukt, und SAKAMURA (1926, S. 559) sagt: ,,In der Kern-
grundmasse sind die chromatischen Teilchen, die Karyotin genannt wer-
den, grob dispergiert; sie sind Mikronen und von Gallertnatur. Von
den Kernen der in Wasser eingebetteten spermatogenen Faden vonChara
berichtet KARLING (1926, S. 348), es sehe so aus, als wenn ein homogenes
Sol sich in eine mehr gelartige Masse verwandelt habe.

Wie bereits erwihnt, ist der Aggregatzustand des Kernes fliissig
(LEPESCHKIN, 1924, S. 66ff.). Ausnahmen mogen vorkommen, dhnlich
wie das Cytoplasma in besonderen Fillen fest sein kann (vgl. LEPESCH-
KIN, 1924, S. 63). Dieses Fliissigsein vertrigt sich schlecht mit einem
kontinuierlichen Kerngeriist und einem Gelzustand iiberhaupt, wenn-
gleich zugegeben werden muB, daB es auch Sole von verhiltnismaBig
groBer Festigkeit und recht weiche Gele gibt. Nun hat aber schon Gar-
DUKOV (1906, S. 192) in Kernen bewegliche Kérperchen gesehen. Die
Beobachtungen dieses Autors sind freilich von A. MEYER (1920, S. 4109)
und LEPESCHKIN (1924, S. 89, 9o) heftig angegriffen worden, wahrend
TISCHLER (1921/22, S.3, 4) ihnen Wiirdigung zukommen lifit. GarI-
DUKOV (1927, S. 365ff.) hat neuerdings dazu nochmals das Wort er-
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griffen. Es ist fiir uns aber gar nicht so wichtig, ob letzterer wirklich
Ultramikronen gesehen hat oder nicht, es geniigt fiir die vorliegenden
Untersuchungen, da3 bewegliche Teilchen in Kernen vorkommen. Und
hierin wird GAIDUKOV von seinem Gegner LEPESCHKIN (1924, S. 73, 74)
bestitigt, denn dieser sah in den Brennhaaren von Urtica dioica ,,zahl-
reiche winzige Kornchen (oder Trépfchen), die im Kern in stetiger Be-
wegung begriffen sind (die Bewegung erinnert an einen Reigentanz)“,
ferner im Kern von Paramaecium aurelia Koérnchen, die manchmal
Brownsche Bewegung zeigten, und von Vicia Faba berichtet er: ,,In den
Kernen élterer Partien der Wurzel (4—5 mm von der Spitze entfernt)
ist der Kerninhalt diinnfliissiger und man sieht sehr oft eine BRowNsche
Bewegung der Nucleolen. Ist der lebende Kern ein Gel, hat er ein festes
Geriist, dann stehen der Beweglichkeit von Kérnchen und Nucleolen in
seinem Inneren doch sehr betrichtliche Schwierigkeiten entgegen.

Ferner habe ich (SCHAEDE, 1927, S. 1561f.) festgestellt, daB3, wenn
dasselbe Objekt mit verschiedenen Fixierungsmitteln behandelt wird, das
Raumgitter im fixierten Kern verschieden ausfillt hinsichtlich der Weite
der Maschen, sowie der Dicke der Gitterstibe und der Knoten. Zudem
wird bei Fixierung mit gewissen, Alkohol enthaltenden Mitteln der Kern-
inhalt nach dem Zentrum der Wurzel zu verlagert. Auch das laBt sich
leichter verstehen, wenn man den lebenden Kern fiir frei von einem
festen Geriist und fiir ein Sol ansieht.

Strukturverdnderungen sind auf mancherlei Einfliisse hin bekannt
geworden. KLEBS (1882, S. 254) beobachtete ein Verschwinden der Struk-
tur des lebenden Kernes von Euglena Ehrenbergii auf Druck, LEPESCH-
KIN (1924, S. 96) nach dem gleichen Eingriff ZusammenflieBen der
Kerngranula von Paramaecium. Auf Temperaturerhéhung hin haben
HARTMANN (1917, S. 225, 233, 236, 237) und YAMAHA (1926b, S. 251)
Strukturverdnderungen festgestellt. Leider hat der letztere seine Objekte
(Wurzelspitzen von Vicia Faba) nur 8 Stunden mit dem FLEMMINGschen
Mittel fixiert, so daB nicht feststeht, welche Rolle die aller Wahrschein-
lichkeit nach unzureichende Fixierungsdauer dabei spielt. PEKAREK
(1927, S. 347—349) fand Verinderung der Kernstruktur bei Anwendung
von Rontgenstrahlen und SCHULZE (1910, S. 61) bei Bestrahlung mit
ultraviolettem Licht. Letzterer schreibt iiber den Kern der Staubfaden-
haare von Tradescantia virginica: ,Er scheint nach kurzer, starker Be-
strahlung aus kurzen, groben Fiden und Plasmaknoten zu bestehen, oder
zeigt langere, dicke, parallel geordnete Fiden, die meist in der Richtung
der Lingsachse der Zelle liegen. Es hat den Anschein, als wollte sich
der Kernfaden in seine Chromosomen auflésen. Die Kérne behalten so-
wohl bei weiterer Bestrahlung, als auch wenn sie nicht weiter bestrahlt
werden, diese Struktur nicht lange bei. Die einzelnen Fiden werden bald
undeutlicher, und nach einiger Zeit haben die Kerne wieder gleichmiBig
korniges Aussehen. Diese Vorginge konnen doch wohl kaum anders



10 REINHOLD SCHAEDE:

als eine reversible Gelbildung gedeutet werden. Endlich mu8 STRUGGER
(1926, S. 460, 463, 475) erwahnt werden, der auf Behandlung der Wurzel-
spitzen von Hordeum vulgare mit Losungen von verschiedener Wasser-
stoffionenkonzentration teils reversible, teils irreversible Gelbildung im
Kern erhielt, ferner LINSBAUER (1927, S. 551), der reversible Gelbildung
in den Kernen der SchlieBzellen von Tradescantia virginica nach Zusatz
von verdiinnter Salzsiure beobachtete, und auch WEBER (1927, S. 310)
mit dhnlichen Angaben darf nicht vergessen werden.

Alles hier Aufgefiihrte 148t sich entweder leichter verstehen, wenn
man mit der alten Auffassung bricht und dem Ruhekern Solnatur zu-
gesteht, oder redet eine recht deutliche Sprache fiir die letztere.

Von den Verinderungen, die das Kernsol bei der Fixierung erfihrt,
kénnen wir uns in groBen Ziigen ein Bild machen, bis in die Einzelheiten
dagegen nicht, weil uns ja die Struktur des lebenden Kernes nicht hin-
reichend bekannt ist. Die Trépfchen des Karyotins miissen sich irgend-
wie miteinander in Verbindung setzen, so da3 dieses zu einer kontinuier-
lichen Phase wird. Das kann durch eine Koagulation der Trépfchen
oder durch ihre Quellung bis zur Beriihrung erfolgen, was sich nach den
jeweils vorliegenden Verhiltnissen und der Art des Fixierungsmittels
richten wird (vgl. SCHAEDE, 1927, S. 161, 162). Fiir den letztgenannten
Vorgang spricht z. B. das erhebliche Quellen der Kerne des Wurzel-
meristems von Allium Cepa und Vicia Faba beim Absterben (SCHAEDE,
1924, S.235ff., 241), das wahrscheinlich nicht auf Fliissigkeitsaufnahme
der Karyolymphe allein zuriickzufiihren ist. KARLING (1926, S. 3471f.)
dagegen fand Schrumpfung der Kerne von Chara und Nitella beim Ab-
sterben und bei Behandlung mit Karmin-Essigsdure, begleitet von Koa-
gulation. Unmoglich darf die Entwisserung fiir die Paraffineinbettung
auler acht gelassen werden, denn sie wird sicherlich Schrumpfungen ver-
anlassen?, so daB} im fertigen Préparat fiir gewdhnlich nicht von diinnen
Anastomosen verkniipfte Trépfchen, sondern mehr oder weniger ver-
dickte Knoten eines Raumgitters auftreten. Der Bildung eines solchen
iiberhaupt stehen keine Schwierigkeiten entgegen, denn wenn kugelige
Gebilde einander beriihren, geschieht das immer in einem Punkte. Die
Viskositit des Karyotins diirfte das vollkommene ZusammenflieBen der
Tropfchen verhindern, ebenso die Verfestigung der EiweiBsubstanz durch
das Fixierungsmittel. Geht die Fixierung zu langsam vor sich, dann
tritt in der Tat das ZusammenflieBen ein, so daB das Karyotin Klumpen,
schwammige Strukturen und dicke Faden bildet (SCHAEDE, 1927, S. 156,
157, 161). Raumgitterstrukturen konnen ferner auch kiinstlich erzeugt
werden, so vereinigen sich nach ZsiGMoNDY (1918, S. 365) in alkohol-
haltigem Gelatinehydrosol beim Erkalten die Trépfchen bei bestimmtem
Gelatinegehalt ebenfalls zu einer offenen Netzstruktur, und es kommen

! Durch Wasserentzug schrumpfen selbst Membranen, feste Koérper, und
zwar manche betrichtlich.
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auch Schwammgeriiste vor (LEPESCHKIN, 1924, S. 29), die einem Raum-
gitter ohne Zweifel recht nahe stehen. Unter besonderen Bedingungen
konnen im Kern auch Spumoide entstehen.

Inwieweit Losung von Kernbestandteilen durch die Fixierungsmittel
in Betracht kommt, beschrinkt sich auf Vermutungen, sowie persén-
liche Eindriicke des Beobachters und wird unklar bleiben, solange wir
iiber den Bau des lebenden Ruhekernes in seinen Einzelheiten unge-
niigend unterrichtet sind.

Nun muB natiirlich der Kern nicht unbedingt und immer ein Sol
sein. An anderer Stelle (SCHAEDE, 1927, S. 160) habe ich mich dariiber
folgendermaBen geduBert: ,,Mit den vorstehenden Ausfiihrungen soll
nicht behauptet werden, der lebende Kern sei ausnahmslos ein Sol, auch
andere Strukturen lassen sich denken. Wie das Plasma lebend, ganz oder
teilweise sehr fest werden kann, vielleicht ein reversibles Gel wird, so
konnte dhnliches auch in Kernen eintreten, und zwar besonders in denen
von ausgewachsenen Zellen, die sich nicht mehr teilen, oder in Zellen,
die einem langsamen Abbau unterliegen, wie etwa in der Wurzelhaube.*
Es sei hier gleich einmal ein specieller Fall erértert. Die Kerne der Wur-
zelhaube von Allium Cepa sehen im fixierten Zustand anders aus als
die des hinter dem Meristem liegenden Gewebes, obwohl sie sich doch
intra vitam beide granuliert erweisen. Die Kerne der Wurzelhaube schei-
nen dicht gelagerte rundliche Kérnchen zu enthalten, doch erkennt man
bei genauer Untersuchung feine Verbindungen zwischen ihnen. Diese
Gelstruktur kénnte im Leben schon bestehen, denn wenn das Karyotin
und die von ihm gebildete Struktur im lebenden Kern schon verhiltnis-
maBig fest ist, wird es durch nachfolgende Fixierung und Entwésserung
nur wenig verandert werden. Die Kerne im Gewebe hinter dem Meristem
dagegen besitzen im fixierten Zustand ein Raumgitter mit recht weiten
Maschen, das wahrscheinlich wieder Kunstprodukt ist. Falls ndmlich
das Karyotinelement in diesen Kernen wasserreich ist — die Kerne sind
dann , karyotinarm‘ —, so wird diese Struktur durch Schrumpfung nach
der Gelbildung leicht zustande kommen. Auch die auf S. g angefiihrte
Beobachtung von LEPESCHKIN {iber BROWNsche Bewegung der Nucleolen
spricht fiir die Solnatur dieser Kerne. Jedenfalls ist in den Kernen des
ausgewachsenen Wurzelgewebes die im Leben sichtbare Granulastruktur
dem Raumgitter im fixierten Zustande ganz unihnlich, wahrend in denen
der Wurzelhaube zwischen lebender und fixierter Struktur ein gewisser
Einklang besteht. Bei Canna indica, fixiert mit mehreren Mitteln, zeigen
die Kerne der Wurzelhaube keine Héfe, die des Meristems verhiltnismaBig
groBe und die des dahinter liegenden Gewebes kleine; letztere sind sehr
arm an Karyotin. Ahnliche Verhiltnisse finden sich bei Lupinus albus.
Das kann uns bis zu einem gewissen Grade einen Hinweis auf die Struk-
tur der lebenden Kerne geben, denn wenn die der Wurzelhaube schon im
Leben ein zusammenhingendes Karyotingeriist besitzen, wird dieses
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durch die Fixierung weniger Verdnderung und Schrumpfung erfahren,
als wenn in den anderen Kernen die Karyotintrépfchen ausgefillt werder.
Auf Schrumpfung des Nucleolus allein sind die Héfe schwerlich zuriick-
zufiihren, dann miiBte bei den beiden letztgenannten Objekten im Meri-
stem fast der ganze Raum des Kernes vom Nucleolus eingenommen
werden.

Von den beiden Phasen des Kernes wurde auf S. 3 bereits gesagt,
daB sie sicherlich gleichfalls Kolloide seien. Die Karyolymphe werden
wir nach allem, was wir bisher iiber den Kern verhandelt haben, be-
sonders in Riicksicht auf seinen fliissigen Aggregatzustand und die Be-
weglichkeit seines Inhaltes, als ein Sol bezeichnen kénnen. Das Karyo-
tin dagegen wurde ein Gel genannt. Dafiir kann uns sein Bild im fixierten
Zustand einen kleinen Hinweis geben. LUNDEGARDH (1913, S. 214)
schreibt, es scheine ihm, ,,als ob das Karyotinelement kontrahiert und
deformiert wird”. Diesen Eindruck habe auch ich immer gehabt. In
einer Gallerte scheidet sich bei Entmischung die wasserreichere Phase in
der wasserdrmeren ab. Das kann fiir das Karyotin zutreffen, denn wenn
es in dieser Weise entmischt wird, ist seine Schrumpfung durch das Ent-
wissern fiir die Paraffineinbettung leicht erklarlich. Es ist auch ver-
stdndlich, warum die Kerne von fixiertem, aber nicht entwissertem Ge-
webe den lebenden zumeist erheblich dhnlicher sind als die im Paraffin-
material; denn bei den ersteren ist wahrscheinlich noch keine oder nur
geringe Schrumpfung der Tropfchen erfolgt, die zur Gelstruktur durch
Anastomosen schon verschmolzen sind. Diese werden jedoch wegen ihrer
Feinheit und der ungiinstigen Lichtbrechung ungefirbt kaum sichtbar
sein. Unsicher ist dieses Gebiet durchaus, und die Untersuchung mit dem
Ultramikroskop 148t uns hier ganz im Stich (vgl. LEPESCHKIN, 1924, S. 96),
wie das nicht anders zu erwarten ist, da wir ja mit diesem Instrument
selbst iiber die grobere Struktur des Kernes keine Auskunft erhalten.

Wird iiber die Kolloidchemie des ruhenden Kernes gehandelt, so
mulBl man auch den Chromozentren einige Beachtung schenken, zumal
ihnen von mancher Seite groBe Bedeutung beigemessen worden ist, in-
dem man bei verschiedenen Objekten eine Konstanz ihrer Zahl und deren
Ubereinstimmung mit der der Chromosomen erkannt zu haben glaubte.
Doch wird sich das kaum aufrecht erhalten lassen (TISCHLER, 1921 /22,
S. 651f., 112ff.; SCHAEDE, 1927, S. 162ff.). Es ist ja sehr leicht méglich,
daB die Dispersion des Karyotins bei manchen Objekten nicht gleich-
miBig ist oder da unter gewissen Umstidnden Zusammenballungen von
Karyotintropfchen erfolgen, wie Chromozentrenbildung auf verschiedene
Einflisse hin bekannt geworden ist (TISCHLER, 1921 /22, S. 68, 112; HART-
MANN, 1917, S.233; YAMAHA, 1926b, S. 250; PEKAREK, 1927, S. 347).
Unvollstindige Dispersion der Chromosomensubstanz liegt z. B.sehr
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wahrscheinlich bei Canna indica vor, wo in den Wurzelspitzen die Kerne
der Initialzellen des Meristems und die der Wurzelhaube Chromozentren
besitzen in Gestalt vieler kleiner Korperchen, die dicht an der Kern-
membran liegen. Eine Erklirung fiir das Auftreten von Chromozentren
gerade in diesen Zellen 148t sich vielleicht insofern geben, als die Initialen
in schneller Teilungsfolge begriffen sind und das Karyotin darum nicht
gleichmaBig verteilt wird; bei den Zellen der Wurzelhaube braucht dieses
ebenfalls nicht zu geschehen, weil ihre Lebensdauer sehr begrenzt ist und
es darum auf die Durchfithrung der Kernteilungsvorgange bis in alle
Einzelheiten nicht mehr ankommt. Echte Chromozentren liegen sicher-
lich bei Thalictrum vor, wo nach KUuHN (1928, S. 405) in den Kernen
das iibliche Karyotingeriist des fixierten Gewebes ganz fehlt. Anderer-
seits ist auf fixiertes Material allein kein Verlaf3, denn die Chromozentren
sind in den Wurzelspitzen von Allium Cepa und Vicia Faba ihrem Auf-
treten wie ihrer GréBe nach abhingig vom Fixierungsmittel (SCHAEDE,
1927, S.163). Sie sind z. B. bei letzterem Objekt mit einem schlecht
wirkenden Mittel am gré8ten. Darum wird in Hinsicht auf die Chromo-
zentren groBe Vorsicht geboten sein, besonders da wir tiber ihr Dasein
im lebenden Kern sehr schlecht unterrichtet sind.

Sehr kurz kénnen wir uns iiber die Nucleolen fassen. Das wenige,
was iiber deren Kolloidchemie bekannt ist, hat A. MEYER (1920, S. 194,
219) dahin zusammengefaBt, es scheine, ,,daB die Nucleolen aus einer
amikroskopisch strukturierten Tropfchengallerte bestehen®.

C. Die Kernteilung.

Wenn schon hinsichtlich der Kolloidchemie beim Ruhekern mancher-
lei Unklarheiten bestehen, so hdufen sich die Schwierigkeiten bei der
Kernteilung. Eine ganze Reihe von Autoren haben geduBert, da3 bei
der Karyokinese eine Entmischung eintritt, insbesondere da3 das Ent-
stehen der Chromosomen auf eine Gelbildung und das Verschwinden auf
eine Dispersion ihrer Substanz zuriickgeht. AuBer der Zusammenfassung
bei TISCHLER (1921 /22, S. 333ff.) seien genannt SPEK (1919; 1923), PENSA
(1923), RoBYNS (1924), SCHAEDE (1924, S. 249, 253; 1926, S. 299; 1927,
S. 167, 172), CHAMBERLAIN (1925), KARLING (1926; 1928) und SAMAKURA
(1926, S. 560). Die Gelbildung und nachfolgende Wiederherstellung des
Solzustandes kann kaum zweifelhaft sein, denn es besteht bei der Chro-
mosomenbildung eine typische Verminderung der Grenzflichen zwischen
dem Dispersum Karyotin und dem Dispergens Karyolymphe und beim
Entstehen der Tochterkerne wiederum eine VergréBerung derselben. Ist
der Ruhekern ein Gel, was, wie im vorhergehenden Abschnitt besprochen
wurde, nicht unméglich ist, so wiirde wihrend der Karyokinese eine
Form des Gels in eine andere iibergefithrt werden; die Grenzflichen-
verminderung bzw. -vergroBerung besteht aber auch hier. Es fragt sich
nur, wie die eben gekennzeichneten Vorginge sich abspielen.
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Die Bildung des Kernfadens wird hinsichtlich der Morphologie an
fixiertem wie an lebendem Material in den Grundziigen allgemein so be-
schrieben, daB unter Volumenzunahme des Kernes eine Strukturver-
groberung und eine Verkettung der Karyotinbestandteile zu einem Faden
stattfindet (vgl. Zusammenfassung bei LUNDEGARDH, 1913, S.286ff.;
TISCHLER, 1921/22 ,S. 302ff.; SCHAEDE, 1924, S. 249; SCHURHOFF, 1926,
S. 241f.). Ob ein zusammenhangender Faden gebildet oder dieser von
vornherein in einzelne, den Chromosomen entsprechende Stiicke ge-
gliedert wird, ist noch nicht gekldrt und fiir unsere Betrachtungen auch
belanglos. Die Volumenzunahme, die das erste Zeichen der beginnenden
Kernteilung ist, kann nur auf eine Aufnahme von Fliissigkeit zuriick-
gehen, als welche in erster Linie Wasser in Betracht kommt. Es steht
auch fest, da die Mitose durch hypertonische Medien gehemmt und durch
Wasserzufuhr gefordert wird (SPEK, 1923, S. 450, 451). Diese Tatsache
konnte stutzig machen, da ja doch eine Koagulation stattfinden soll. SPEK
(1923, S. 451; 1928, S. 333 ff.) hatindessen F dllung beisehr starker Wasser-
aufnahme beobachtet. Fernerist nicht gesagt, daB die Karyolymphe allein
Wasser aufnimmt, wahrscheinlich tun die Karyotintrépfchen das gleiche,
bis sie einander beriihren. Dadurch wire das Entstehen von Anasto-
mosen zwischen ihnen, also Gelbildung in Form eines Raumgitters, er-
moglicht. Eine Stiitze hierfiir bildet die schon erwihnte Vergroberung
der Kernstruktur beim Einsetzen der Kernteilung, die man z. B. in den
lebenden Staubfadenhaaren von Tradescantia wirginica sehr gut beob-
achten kann (SCHAEDE, 1924, S. 249) und die sich im fixierten Material
durch weitere Maschen des Raumgitters vom Ruhekern unterscheidet.
Moglicherweise vergroBern sich die Karyotintropfchen auch durch Auf-
nahme von Substanz. Da die Menge des Karyotins bei jeder typischen
Teilung halbiert wird, muB sie in jedem Tochterkern auf das durchschnitt-
liche Ma8 ergénzt werden. Wann und wie das geschieht, wissen wir nicht.
Es tauchen da mehrere Fragen auf, beispielsweise, welche Rolle der
Nucleolus hierbei spielt, ob die Verbindungen des Kernfadens mit ihm
in der Prophase damit zusammenhingen (vgl. SCHAEDE, 1928). In anderen
Fallen kénnte eine Strukturvergréberung durch Verschmelzen von Ka-
ryotinelementen zustande kommen, wie das LUNDEGARDH (1913, S. 286)
annimmt. Gestehen wir alle Moglichkeiten zu, solange so wenig Posi-
tives vom lebenden Material iiber diese ersten Stadien bekannt ist und
wir nicht wissen, inwieweit diese von den Fixierungsmitteln, die ja auch
Gele entstehen lassen, verindert werden. Sicher ist jedenfalls, daB gerade
Anfang und Ende der Karyokinese sich schlecht fixieren lassen (vel.
SCHAEDE, 1926, S. 299; 1927, S. 167).

In einem gewissen Stadium steht das Vorhandensein eines vielfach
verschlungenen, wellig gebogenen, diinnen Fadens sowohl im lebenden
wie im fixierten Kern auBer allem Zweifel. Die Schlingen des Fadens
sind untereinander und mit dem Nucleolus durch sehr feine Fiden einer
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schwer fiarbbaren Substanz verkniipft (vgl. SCHAEDE, 1927, S. 167), die
mit der Verkiirzung und dem Dickerwerden des Fadens allmihlich ver-
schwinden. In fixierten Wurzelspitzen von Allium Cepa — an lebendem
Material, etwa bei Tradescantia virginica, ist nichts zu ermitteln —
konnte ich die Umgestaltung des Raumgitters zum Kernfaden beob-
achten. Die Gitterstruktur nimmt zunichst zu in der Weite der Maschen.
Dann werden bestimmte Fiden desselben diinner, andere dicker, bis in
den abnehmenden keine gut fiarbbare Substanz, mehr vorhanden ist,
sondern nur noch die erwidhnten, schwer firbbaren, diinnen Fiadchen.
Demnach erfolgt ein Transport der chromatischen Substanz in bestimmte
Teile des Gitters. SchlieSlich werden die feinen Verbindungsfiden ganz
eingezogen. Ahnliches hat LUNDEGARDH (1913, S. 286) offenbar auch
gesehen, ebenso MARTENS (1927 b, S. 131) am lebenden Material. Woraus
konnen aber die schwer firbbaren Fiden bestehen? Was geschieht mit
ihnen, wenn sie verschwinden? Ob Kernfaden und Chromosomen doch
ahnlich wie Cytoplasmastriange eine Grenzschicht besitzen, die nur unter
besonderen Bedingungen sichtbar wird?

Die eben geschilderte Art der Bildung des Kernfadens braucht je-
doch nicht iiberall verwirklicht zu sein. Es gibt wohl nicht nur diesen
einen Weg (vgl. LUNDEGARDH, 1913, S. 287). Nach DELLA VALLE (Ref.
SPEK, 1919, S. 54I) besteht in gewissen kiinstlichen Kolloiden Neigung
zu linearer Aneinanderreihung bei der Koagulation, und so koénnte sich
der Kernfaden unmittelbar aus den Trépfchen des Kernsols bilden?. Das
fixierte Material vermag uns dariiber leider wenig Auskunft zu geben,
weil wir aus dem erwdhnten Grunde nicht wissen, bis wohin in den frithe-
sten Stadien der Mitose die Fixierungsmittel uns noch naturgetreue
Bilder liefern. Verwirklicht ist auBerdem der Fall, daB bei sehr schnell
aufeinanderfolgenden Teilungen die noch nicht vollstindig dispergierte
Chromosomensubstanz sich gleich wieder zum Kernfaden ordnet.

Was die treibende Kraft zur Umwandlung des Raumgitters in den
Faden, sowie zur fortschreitenden Verkiirzung und zum Dickerwerden
desselben ist, entzieht sich unserer Kenntnis. Sicher ist nur, daB} es sich
um eine fortschreitende Verminderung der Grenzflichen zwischen Ka-
ryotin und Karyolymphe handelt, also um eine fortschreitende Koagu-
lation. Die Substanz des Kernfadens wird dabei konzentrierter und
nimmt an Widerstandsfahigkeit zu. Dalfiir ist das Folgende eine Stiitze.
Es wurde bereits gesagt, daB bei Fixierung mit gewissen alkoholischen
Mitteln in den Wurzelspitzen der Kerninhalt nach dem Zentrum hin
verlagert wird (vgl. SCHAEDE, 1927, S. 158). Dies geschieht in um so
geringerem MaBe, je weiter die Mitose nach ihrer Mitte fortschreitet;
die geringste Verlagerung tritt vom fertigen Spirem ab auf.

1 Eine besondere Art der Chromosomenbildung beschreibt KuaN (1928,
S. 405) bei Thalictrum, die in dem eigentiimlichen Bau des ruhenden Kernes
ihre Erklarung findet.



16 REINHOLD SCHAEDE:

Verfolgen wir das Schicksal der chromatischen Substanz weiter. So-
bald in den Staubfadenhaaren von Tradescantia virginica die Chromo-
somen an den Polen angelangt sind, nimmt ihr Lichtbrechungsvermégen
ab. Diese Erscheinung, die sich am lebenden Material durch Photo-
graphie ganz gut festhalten 1it (SCHAEDE, 1924, Tafel V), kann nur
auf Fliissigkeitsaufnahme zuriickgehen. Hier setzt also das erste Zeichen
der Verteilung der Chromosomensubstanz ein mit der Herabsetzung ihrer
Dichte. Sehr bald treten dann feine Blidschen in den Chromosomen auf,
und ihre Umrisse werden unregelmiBig, bis schlieBlich nur noch die
Granula der Tochterkerne iibrig sind. Das kann man bei Tradescantia
in lebenden Zellen gut verfolgen, und auch an fixiertem Material ver-
schiedener Herkunft sind die ersten Stadien der Chromosomenvakuoli-
sation in ganz dhnlicher Weise beschrieben worden (vgl. TISCHLER,
1921/22, S. 330; KARLING, 1928, S. 26). Die letzten Vorginge der Dis-
persion der chromatischen Substanz — um eine solche kann es sich ja
nur handeln — bleiben uns am lebenden Material jedoch verborgen
wegen der ungiinstigen Lichtbrechungsverhiltnisse, und das fixierte kann
uns keine sichere Auskunft geben, denn wir wissen nicht, von welchem
Punkt ab die gelbildenden Fixierungsmittel Kunstprodukte liefern. Von
einigen Autoren wird seitliche Anastomosenbildung der Chromosomen
in der spiten Anaphase und in der Telophase angegeben, auch Ver-
kleben derselben mit ihren Enden, so daB wieder ein kontinuierlicher
Faden entsteht wie in der Prophase (vgl. LUNDEGARDH, 1913, S. 301,
303). Verklebungen — nach MARTENS (1927 b, S. 143) sind es feine
Striange —, gleichgiiltig an welcher Stelle, sind nicht auszuschlieBen, wenn
die Chromosomen eng zusammengedringt durch die Vakuolenbildung
unregelmaBige Oberflichen erhalten und an Umfang zunehmen. Diese
Anastomosenbildung kann jedoch nur voriibergehender Art sein, falls
sie nicht iiberhaupt von den Fixierungsmitteln verursacht wird, was im
Bereich der Moglichkeit liegt. DaB3 wieder ein kontinuierlicher Faden
entsteht, die Vorginge der Prophase riickwirts bis in alle Einzelheiten
durchlaufen werden, ist sicherlich nicht richtig, wenn auch die urspriing-
liche Lage der Chromosomen in den Tochterkernen an dichteren Ziigen
von Karyotin noch recht lange verfolgt werden kann. Beobachtungen
in dieser Richtung diirften von der Ansicht beeinfluBt sein, der Abbau
der Chromosomen miisse auf dem gleichen Wege vor sich gehen wie der
Aufbau. Tduschend kénnen Kerne gewirkt haben, bei denen die Bildung
des Kernfadens bereits wieder einsetzt, ehe die Chromosomen vollstindig
dispergiert worden sind, was bei sehr rascher Folge der Teilungen mog-
lich ist und in Meristemen hiufig auftritt. Dieser Fall darf indessen
nicht zur Regel erhoben werden. Schon die fiir die einzelnen Stadien
der Karyokinese erforderlichen Zeitriume kénnen uns einen wichtigen
Anhalt bieten, denn die Bildung der Chromosomen dauert lidnger als ihre
Auflosung. In den Staubfadenhaaren von Tradescantia virginica z. B.
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erstreckt sich die Prophase und Metaphase iiber mehrere Stunden, wih-
rend die Ana- und Telophase in wenigen Minuten durchlaufen werden.
Bei anderen Objekten sind die Unterschiede nicht so groB (MARTENS,
1927b, S. 151). In fixierten Wurzelspitzen sind stets mehr Prophasen
als Telophasen zu finden, was uns ebenfalls einen Hinweis auf deren
Dauer geben kann. Offenbar ist die geordnete Koagulation der chroma-
tischen Substanz ein sehr komplizierter Vorgang, der viel Zeit erfordert,
ihre Dispersion dagegen kann schnell vollzogen werden, weil subtil ge-
baute Zwischenstufen zwischen den Chromosomen und den Trépfchen
des Kernsols nicht gebildet zu werden brauchen.

Bei Tradescantia ist die Dispersion eine vollstindige und gleichmiBige,
wie man am lebenden Material feststellen kann. Es wire aber denkbar,
daB dies bei anderen Objekten nicht der Fall ist und infolgedessen groBere
Klumpen von Karyotin in den Ruhekern gelangen (LUNDEGARDH, 1913,
S. 304). Bei Besprechung der Chromocentren ist dariiber bereits berichtet
worden (vgl. S.12). Leider ist davon an lebenden Zellen nichts Sicheres
bekannt, und auf das fixierte Material kénnen wir uns nicht verlassen,
denn es handelt sich hier wieder um Zustinde des Kernes, in denen die
Fixierung Kunstprodukte liefern kann. Mingel in derselben, die auch
bei den ,,guten Mitteln vorkommen, fiihren, wie anderen Orts gezeigt
worden ist (SCHAEDE, 1927, S. 156, 157, 161), zu Ballungen von Karyotin
im Kern und kénnen sehr leicht unvollstindige Dispersion vortduschen.
Man sollte darum in diesen Dingen sehr vorsichtig sein. Erwihnt ist
schon der Fall, in dem bei schnell folgenden Teilungen die Chromosomen-
substanz vor ihrer vollstindigen Dispersion sich wieder zum Faden um-
bildet. Diesen werden wir aber immer als einen Sonderfall betrachten
miissen, fiir den uns die Griinde ja bekannt sind.

Die Individualitit der Chromosomen soll durch diese Erorterungen
in keiner Weise angetastet werden. Da-der Kern groBe Viskositit be-
sitzen kann, wire eine Dispersion der einzelnen. Chromosomen in be-
stimmte Bezirke moglich, aus denen die Karyotintrépfchen sich in der
Prophase wieder zu den Chromosomen verdichten (vgl. SAKAMURA, 1927,
S. 562). Verkennen wir indessen nicht, daB Beweise dafiir noch aus-
stehen, und nehmen wir nichts als sicher an, wo uns die Grundlagen fehlen.
Die Schwierigkeiten werden nicht geringer, wenn man dem Kern ein
festes Geriist zuspricht, denn auch aus diesem zusammenhingenden
Gebilde miiten sich die einzelnen, individuellen Chromosomen differen-
zieren. Bedeutungsvoll fiir die vorliegenden Fragen sind die Struktur-
veranderungen, die die Kerne der spermatogenen Fiden von Characeen
beim Ubergange in Spermatozoidkérper erfahren. LINDENBEIN (1927,
S. 462) schreibt dariiber: ,,Die ganze Kernmetamorphose hat insofern
allgemeines Interesse, als sie zeigt, daB die Chromosomen, die ja durch das
Spermatozoid in den Zygotenkern iibertragen werden, trotzdem zeit-
weilig in einen vollig anderen Zustand iibergefiihrt werden konnen.“

Ergebnisse der Biologie V. 2
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Auch auf die AuBerungen von TISCHLER (1927, S. 643ff.) iiber ,,Chromo-
somenforschung und Genetik“ muf3 hingewiesen werden und auf die in
einer neueren Arbeit desselben Autors (1928, S. 340, 34I).

Mit Recht diirfen wir nach der Kolloidchemie der Chromosomen fra-
gen. Bestimmte Auskunft ist leider nicht zu erhalten. Homogen sind
sie sicher nicht, und eine kristalloide Beschaffenheit ist mindestens sehr
zweifelhaft (SPEK, 1919, S. 542, 543, 546; NAWASCHIN, 1927, S. 421)".
Nach allem, was wir vom Karyotin wissen (vgl. S. 12), werden wir in
ihnen ein Gel zu erblicken haben. Die Mikrodissektion gibt uns nur die
Auskunft, die Chromosomen seien gelatinés. Allein allzu groBen Wert
kann den Untersuchungen von CHAMBERs und SANDS (1923) an den
Pollenmutterzellen von Tradescantia virginica nicht beigemessen werden,
denn die Priparationsmethode, bei der von den duBerst empfindlichen
Zellen erst die Membran entfernt werden muB3, und der ganze Eingriff
iiberhaupt lassen sie keinesfalls unbeeinfluit. So sollen die Chromosomen
knotige Zylinder mit deutlicher Rindenschicht sein, was gerade ein Zei-
chen fiir nicht intakten Zustand ist, denn so werden sie in Karyokinesen
gesehen, die nicht fortschreiten, also geschidigt sind (SCHAEDE, 1927,
S. 173, 174; vgl. auch MARTENS, 1927b, S. 120).

Unter der Voraussetzung gallertartiger Beschaffenheit werden wir
allen Strukturen, die in Kernfaden und Chromosomen beschrieben wor-
den sind, mit MiBtrauen begegnen miissen (SCHAEDE, 1927, S. 169ff.).
Bei der Entmischung einer Gallerte scheidet sich die wasserarmere Phase
in der wassereicheren ab. Das ist fiir die Fixierung zu beriicksichtigen.
Kommt es zu keiner gréberen Koagulation, so werden Kernfaden und
Chromosomen im Priparat homogen erscheinen, sie kénnten allerdings
durch Entwisserung schrumpfen und zwar gleichmaBig. Wenn aber
Koagulate entstehen, die die Grenze der mikroskopischen Sichtbarkeit
iiberschreiten, dann sind Strukturen sichtbar. Es werden auch kleinere
und gréBere Vakuolen auftreten, die Ansammlungen der wasserreicheren
Phase, die Veranlassung zu unregelmiBigem Schrumpfen und zu zackiger
Oberflichengestaltung geben kénnen, wie das wirklich sehr hiufig auf-
tritt. Je feiner die Koagulate sind, desto leichter wird man sie fiir natiir-
liche Strukturen ansehen. Es ist sogar moéglich, daB3 die Koagulate regel-
miBige Figuren bilden, denn wie wir bereits berichtet haben, kommt
Neigung zu linearer Aneinanderreihung selbst bei Ausfillung kiinstlicher
Kolloide vor (Ref. SPEK, 1919, S.541). Kurzum, wir werden alle Ver-
anlassung haben, die verschiedenen in fixierten Chromosomen und Kern-
fiden gesehenen Strukturen mit duBerster Vorsicht zu betrachten. Und
selbst die in lebenden Chromosomen gesehenen Spiralstrukturen brau-
chen nicht natiirlich zu sein, auch sie kénnen ihren Ursprung einem un-

! In neuester Zeit tritt RUNNSTR‘O:M (1928, Protoplasma 5, S. 284)
wieder fiir Aufbau.der Chromosomen aus kristallinischen Teilen ein.
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geeigneten Einbettungsmittel verdanken, dhnlich wie die reversible Aus-
flockung im lebenden Ruhekern in den wiederholt erwdhnten Versuchen
von STRUGGER (vgl. SCHAEDE, 1927, S. 172ff.). Esist verstindlich, wenn
die Vererbungsforscher fiir die wohlbegriindete Lehre von den Genen
mikroskopisch sichtbare Grundlagen suchen. Ob solche aber vorhanden
sind, ist zweifelhaft, wenigstens sind noch keine bindenden Beweise dafiir
geliefert worden. Wenn sich auch moglicherweise die in den Chromo-
somen beschriebenen Koérnchen, spiraligen Kornerreihen oder andere
Strukturen als natiirlich herausstellen, so ist damit noch nicht gesagt,
daB diese die Reprisentanten der Gene oder Genkomplexe sind. Nach
den bisherigen Beobachtungen kénnen sie verquellen und unsichtbar
werden, ohne daBl die Chromosomen oder die Karyokinese dadurch
beeintriachtigt wiirde. Ich lehne eine gleichmiBige Verteilung der Erb-
einheiten auf simtliche Chromosomen ab und bin iiberzeugt von deren
Individualitit, sowie einer bestimmten 6rtlichen Verteilung der Gene in
ihnen. Aber ebenso, wie der Kern trotz weitgehender Strukturverinde-
rung wihrend der Teilung und unter besonderen Einfliissen nichts von
seinen wesentlichen Eigenschaften verliert, ist die Erblichkeit nicht an
irgendwelche mikroskopische Strukturen der Chromosomen gebunden,
sondern an deren Substanz.

Wenn gesagt worden ist, die Chromosomensubstanz wird wihrend
der Telophase dispergiert, so mul auch Rechenschaft dariiber abgelegt
werden, in welchem Medium die Verteilung erfolgt. Es finden sich An-
gaben, daB die Karyolymphe nach Auflssung der Kernmembran in das
Cytoplasma auswandere und in der Telophase, von den Chromosomen
ausgeschieden, durch Wasseraufnahme an Volumen zunehme (SPEX, 1919,
S. 546; TISCHLER, 1921/22, S. 330, 335). Das Karyotin als wesentliche
Substanz der Chromosomen wiirde demnach in einer von ihm selbst ge-
bildeten Fliissigkeit dispergiert werden. Aus sich selbst heraus kann es
diese nicht nehmen, sondern allein aus seiner Umgebung, und wir haben
ja gesehen, daB3 die Chromosomen in der Ana- und Telophase Fliissigkeit
aufnehmen. Liegt da nicht die Annahme nahe, die Chromosomen wiirden
in der sie einschlieBenden Substanz dispergiert? Aber welche ist das?

Dafiir, daB die gesamte Karyolymphe in das Cytoplasma abwandert
und spiter vollstindig neu gebildet wird, diirfte sich ein zwingender Be-
weis kaum erbringen lassen. Wihrend der Karyokinese findet im Gegen-
teil bis zur Anaphase eine Aufnahme von Fliissigkeit in die Teilungs-
figur statt und nachher eine Abgabe, wie im folgenden Abschnitt aus-
einandergesetzt werden wird. Ob in einem bestimmten Stadium der
Prophase die Grenze zwischen Cytoplasma und Kern vollkommen schwin-
det, steht dahin, wahrscheinlich ist es micht, denn eine Vermengung
tritt nicht ein. Die Verwischung der scharfen Umrisse im lebenden
Material kann rein optisch bedingt sein durch Angleichung der Brechungs-

2%
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quotienten von Cytoplasma und Kern infolge der Wasseraufnahme des
letzteren. An ordnungsméaBig fixiertem Materialist jedenfalls die Spindel
vorhanden, ehe die Grenzen des Kernes schwinden, die Kernmembran
wird dort zuerst aufgelost, wo die Spindelhilften ansetzen (vgl. TiscH-
LER, 1921/22, S. 336). Der Kernraum vereinigt sich also mit dem Spindel-
raum, die Karyolymphe mit der Spindelgrundsubstanz. Nach STRAs-
BURGER (1888, S. 143) wird der Kernsaft zwischen die Spindelfasern auf-
genommen. Es sei ferner an die intranuklearen Spindeln erinnert, bei
denen diese aus der Karyolymphe einen gewissen Teil herausschneiden.
Ob wir die Bezeichnung Karyolymphe in diesem Stadium der Kern-
teilung noch vollkommen zu Recht gebrauchen kénnen, mag dahinge-
stellt sein; daB eine starke Wasseraufnahme stattgefunden hat, ist sicher,
und es konnten auch Bestandteile wirklich ausgewandert, andere aus
dem Cytoplasma eingedrungen sein. Der Einfachheit halber sei aber an
der genannten Bezeichnung festgehalten.

In der Telophase ist vor dem Verschwinden der Spindel bereits eine
gewisse Abgrenzung der in Bildung begriffenen Tochterkerne gegen ihre
Umgebung vorhanden, in die ein Teil der Spindelgrundsubstanz ein-
bezogen wird. Diese mag das Dispergens fiir das Karyotin, sowie die
Grundlage fiir die Karyolymphe der Tochterkerne bilden. In den letzten
Stadien der Karyokinese findet eine starke Volumenabnahme der Tei-
lungsfigur statt, worauf ausdriicklich hingewiesen sei; die in Bildung
begriffenen Tochterkerne nehmen allerdings zu. Natiirlich geht nur ein
Teil der Spindelgrundsubstanz in die Tochterkerne iiber, wihrend die
Hauptmenge irgendwie an der Bildung des Phragmoplasten beteiligt ist.
Wieviel zu ersterem Zwecke verwendet wird, 1aBt sich schwer entschei-
den, weil man nicht weiB, inwieweit die Zusammenballung der Chromo-
somen in der Telophase natiirlich ist. Diese Erscheinung soll durchaus
nicht als vollkommenes Kunstprodukt bezeichnet werden, wenn man
jedoch die Bilder der lebenden Kernteilung von Tradescantia virginica
kennt, kann man sich des Eindruckes nicht erwehren, dal entweder die
Fixierungsmittel oder die Entwisserung betrichtlich nachhelfen. Wie
dem aber auch sei, da die Chromosomen nicht liickenlos miteinander
verbunden sind, steht die Beteiligung einer gewissen Menge von Spindel-
grundsubstanz an der Tochterkernbildung auBer Zweifel. Sie bedarf der
Erginzung ebenso wie die halbierte Masse des Karyotins. Die ersten
Anzeichen der Dispersion der Chromosomen treten, wie gesagt, schon
frith zutage, wenn sie noch von der Spindelsubstanz vollkommen um-
schlossen werden. Der in die Tochterkerne eintretende Teil von letzterer
liefert den Grundstock fiir den Kernsaft, also fiir das Dispergens, und
dieses wird von der Zelle in unbekannter Weise vermehrt, wie das Wachs-
tum der Kerne, sobald sie sich mit einer Membran umgeben haben, be-
weist. Es gibt fixierte Priparate, in denen die in Betracht kommenden
Stadien der Karyokinese einen ganz anderen Eindruck machen, in denen
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die Chromosomen zum Teil im Cytoplasma zu liegen scheinen und jede:
Grenze zwischen diesem und der Spindel fehlt, ja wo man von ihr iiber-
haupt nichts sieht; indessen steht in solchen Fillen schlechte Wir-
kung der Fixierungsmittel auBer Zweifel, denn derartige Bilder wider-
sprechen vollkommen den Beobachtungen am lebenden Material, sowie
den an befriedigend fixiertem (vgl. SCHAEDE, 1924, S. 240, 251ff.; 1925,
S. 375). Auf Grund dieser Uberlegungen und Beobachtungen scheint es
geraten zu sagen, die Chromosomen werden in der sie umgebenden Grund-
substanz der Spindel dispergiert, iiber deren Natur freilich nur Ver-
mutungen ausgesprochen werden konnen, wovon spiter (S. 22) noch
die Rede sein wird.

Es ist bereits erwdhnt worden, daB in der Prophase der Kern Fliissig-
keit aufnimmt und sein Volumen darum wichst. Dieser Vorgang schrei-
tet fort bis zum Auseinanderweichen der Chromosomen. Von da an
nimmt das Volumen der Spindelfigur ab bis zur Bildung der Tochter-
kerne (SCHAEDE, 1924, S. 256). Mit Recht werden wir daraus eine Wasser-
anreicherung in der Umgebung von Kernfaden und Chromosomen bis zur
frithen Anaphase folgern, der in der spiten Anaphase und in der Telo-
phase eine Konzentration entspricht. Es sei hier nochmals auf die For-
derung der Karyokinese durch Wasserzufuhr und die Hemmung durch
Wasserentzug aufmerksam gemacht (SPEK, 1923, S. 250, 251).

Die wandernde Fliissigkeit wird in der Hauptsache Wasser sein, das
natiirlich anorganische und organische Stoffe enthalten kann, woriiber
wir freilich nichts wissen. Das Wasser kann unmittelbar nur aus dem
Cytoplasma kommen und wieder dahin abgegeben werden. Wir beob-
achten in der Tat in den Staubfadenhaaren von Tradescantia virginica
das Aufhéren der Plasmastrémung, sobald ein deutliches Spirem vor-
liegt, und das Wiedereinsetzen mit dem Verschwinden der Chromosomen
(SCHAEDE, 1924, S. 250, 253). Die Viskositit des Plasmas wird demnach
stark beeinflut. AuBerdem bemerken wir noch eine Beteiligung der
Saftrdume, denn ihr Volumen verhilt sich umgekehrt wie das von Kern
und Teilungsfigur (SCHAEDE, 1924, S. 256). Es handelt sich bei dem ge-
nannten Objekt um Wanderung einer ganz betrachtlichen Fliissigkeits-
menge. Wie bei dieser Pflanze wird es sich bei allen anderen mit groBeren
und kleineren Abweichungen ebenfalls verhalten. Welche Kréfte dabei
am Werke sind, entzieht sich unserer Kenntnis. Wir miissen uns mit
der Feststellung der Tatsachen begniigen.

Mit diesen Erorterungen kommen wir auf die Spindel, und zwar soll
sie zunichst als Kérper behandelt werden ohne Beriicksichtigung ihrer
feineren Struktur. Die Spindel ist ihrer Substanz und Konsistenz nach
vom Cytoplasma durchaus unterschieden, wie wiederholt durch Unter-
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suchungen festgestellt worden ist (vgl. TISCHLER, 192122, S.347;
SCHAEDE, 1927, S.176). Die wenigen Fille, in denen die Spindel zu
fehlen scheint, sind wahrscheinlich auf ungeniigende Fixierung zuriick-
zufiihren; sie treten bei niederen Pflanzen auf, deren Fixierung an sich
schon hiufig mit Schwierigkeiten verbunden ist. Selbst bei den Angio-
spermen wird ja die Spindel durch gewisse Mittel véllig zerstért und dem
Cytoplasma gleichgemacht, wihrend andere Zellbestandteile leidlich er-
halten bleiben. Die Spindel wird als ,,zdhe bis gelartig’ bezeichnet
(LUNDEGARDH, 1922, S.295), auch als im Gelzustand befindlich (Ro-
BYNS, 1924). Bei der Mikrodissektion durch CHAMBERS und SANDS
(1923) erwies sie sich als eine hyaline, gelatindse Substanz von geringerer
Konsistenz als das umgebende Cytoplasma und von diesem deutlich
geschieden. Von vielen Objekten wissen wir jedoch bestimmt, daB die
Spindel konsistenter ist als das Cytoplasma. Die Dinge sind offenbar
relativ; die Viscositdt des Cytoplasmas ist in den einzelnen Pflanzen-
zellen nicht gleich, die Konsistenz der Spindel ebenfalls, und darum
zeigt auch das gegenseitige Verhiltnis beider Unterschiede. Sicher be-
sitzt die Spindel wesentlich geringere Konsistenz als die Chromosomen.
Mogen diese nun in der Spindelmasse wandern oder gemeinsam mit
Teilen derselben, wir werden LUNDEGARDH (1922, S. 295) beipflichten
miissen in seiner Meinung, die Spindel sei fiir die Chromosomenverlage-
rung ein geeignetes Medium, kein aktives Teilungsorgan.

Uber die Kolloidchemie der Spindel wissen wir auBerordentlich wenig,
zumal uns ihre Bildung und die Herkunft, besonders wenn sie extra-
nuclear ist, nicht hinreichend bekannt ist. TISCHLER (1921/22, S. 336)
spricht sich dahin aus, da bei der langsamen Auflésung der Kern-
membran die Kolloide des Kernsaftes durch sie hinauswandern und mit
den Cytoplasmakolloiden Niederschlagsmembranen bilden kénnen. Das
Wachsen der Spindel, die zunichst der Kernmembran dicht anliegt und
in Gestalt der Polkappen allmihlich abgehoben wird, wiirde sich durch
die erwahnte Wasseraufnahme und VolumenvergréBerung in #hnlicher
Weise erkliren, wie die Niederschlagsmembran der kiinstlichen Zelle sich
vergroBert. Bei dieser Auffassung wiirde die im Bereich der Spindel be-
findliche Substanz im wesentlichen noch der Kernsaft sein, der aller-
dings durch Wasseraufnahme und Koagulation eines Teiles seiner Ei-
weiBbestandteile zu Niederschlagsmembranen an Konzentration ab-
genommen hat. Auf S.19—20 kamen wir bei der Frage nach dem Dis-
persionsmittel fiir die Chromosomen zu dem gleichen Ergebnis.

Die intranuclearen Spindeln, die bei den niederen Pflanzen iiber-
wiegen, stehen zu den extranuclearen in keinem Widerspruch (TISCHLER,
1921/22, S. 337), denn ebenso, wie beim Durchlissigwerden der Kern-
membranen eine Wanderung von Stoffen aus dem Kern heraus statt-
finden kann, ist eine von Bestandteilen des Cytoplasmas in den Kern
moglich. Es wird von besonderen, uns nicht bekannten Umstinden ab-
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hingig-sein, ob das eine oder das andere geschieht, jedenfalls ist die
extranucleare Spindel bei den héheren Pflanzen die herrschende ge-
worden. Am Ende unserer Forschungen auf diesem Gebiete stehen wir
durchaus noch nicht, denn es fehlt nicht an der Meinung, auch die extra-
nucleare Spindel stamme ihrer Substanz nach ganz aus dem Kern
(DEvisk, 1922; RoBYNs, 1924). Es ist moglich, daB8 einmal die schein-
baren Gegensitze der beiden Spindelarten ganz fallen werden.

Wird das Entstehen von Niederschlagsmembranen intra vitam iiber-
haupt zugegeben, dann werden wir auch die Spindelfasern und Ver-
bindungsfiden als solche betrachten kénnen (TISCHLER, 1921/22, S. 336;
SCHAEDE, 1924, S. 255; 1925, S. 382; 1927, S. 178). Aber da wird uns
entgegengehalten, die achromatischen Fasern bestinden in der lebenden
Karyokinese nicht, sondern seien Produkte einer Verinderung der Spin-
delsubstanz (CHODAT, 1924 ; ROBYNS, 1924) oder gar Fixierungsartefakte
(YaMaHA, 19264, S. 189ff.). Es unterliegt keinem Zweifel, da3 bei der
Fixierung faserige, wohl auch lamellenartige Bildungen als Féllungs-
formen entstehen. Darum miissen jedoch nicht alle derartigen Struk-
turen unbedingt Kunstprodukte sein. Sie kénnen sehr wohl bereits in
der lebenden Zelle bestehen und durch die Fixierung nur verdeutlicht
werden (TISCHLER, 192I/22, S.336). Die Versuche, kiinstliche Strah-
lungsfiguren und karyokinetische Figuren zu erzeugen (FISCHER, 1899;
BrEUTNER und BUSSE, 1922), haben mit den vitalen Strukturen nur
duBerliche Ahnlichkeit, wie die kiinstlichen durch Niederschlagsmem-
branen erzeugten Zellen mit lebenden.

Anderen Ortes (SCHAEDE, 1927, S. 1761f.) habe ich mehrere Beobach-
tungen der Spindelfasern, Verbindungsfiden und faseriger Cytoplasma-
strukturen in der lebenden, unbeeinfluBten Zelle zusammengestellt.
Zahlreich sind sie freilich nicht, und ich habe auch auseinandergesetzt,
warum derartige Gebilde nur unter gewissen giinstigen Bedingungen
sichtbar sein kénnen. Die Beobachtungen diirften indessen hinreichen,
um das Dasein der achromatischen Fiden zu beweisen. Hinzugefiigt
seien noch die Zentrifugalversuche von NEMEC (1927) und eigene Be-
obachtungen an Camna indica (SCHAEDE, 1928, S.47—49), die weitere
Stiitzen dafiir bringen. Wenn CHAMBERS und SANDs (1923) in der Meta-
phase bei der Mikrodissektion der Pollenmutterzelle von Tradescantia
virginica keine Spindelfasern gefunden haben, kann das nicht als Gegen-
beweis angefiihrt werden, denn, wie bereits erwihnt (S. 18), ist es recht
zweifelhaft, ob jene Spindeln noch lebendig waren, unbeeinfluBt waren
sie nachweislich keinesfalls.

Wir haben hier an der alten Bezeichnung ,,achromatische Fiden‘
festgehalten. Nach den obigen Ausfiihrungen werden wir sie jedoch als
Lamellen zu betrachten haben, und es gibt bereits eine Reihe von Auto-
ren, die sie als solche gesehen und beschrieben haben, so DEVISE (1922),
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ZIMMERMANN (1923, S. 138, 145), NIENBURG (1924, S. 98), ROBYNS.(1924,
S. 376), ROSEN (1925), SCHAEDE (1925). Seitdem die alte Lehre von der.
Zugwirkung der Spindelfasern immer mehr an Boden verliert (TISCHLER,
1921/22, S. 3371f.; LUNDEGARDH, 1922, S. 2094; SCHAEDE, 1924, S. 254
und 255), wird die neue Auffassung entsprechend gewinnen; denn ehe-
dem konnte man ja gar nicht anders, als fidige Gebilde annehmen, wenn
man nicht die ganze Theorie vom Chromosomentransport hinfillig
machen wollte. Zudem wirken mehrere der gebriuchlichsten Fixierungs-
mittel zerstérend auf die Lamellen, indem sie sie faserig machen, gewif3
durch Zersprengung und Verklebung (SCHAEDE, 1925, S. 377, 38I), sowie-
wohl auch durch Koagulation. Erfolgt die Fixierung zu langsam, so
werden die duBerst feinen Lamellen ganz zerstort, vermutlich wird ihre
Substanz in der Grundmasse der Spindel irgendwie wieder verteilt, so daf3
dann im Priparat die Chromosomen durch ein Medium von feinwabiger
Struktur, dem Cytoplasma recht dhnlich, eingeschlossen erscheinen, die
offenbar das Fillungsprodukt der Fixierung ist.

Betrachten wir die Spindelfasern als Niederschlagsmembranen, dann
gibt es auch keine Mantel-, Zug-, Stiitzfasern mehr, sondern sie sind alle
von gleicher Art, und das hat viel fiir sich®. Es entstehen zwischen den
Lamellen Riume, in denen die Chromosomen leicht wandern konnen,
die in den langgestreckten Kammern befindliche Substanz diirfte nach
Ausfillung der plasmatischen Bestandteile in Form der Membranen
im wesentlichen aus Wasser bestehen und arm an EiweiBverbindungen
sein. Vollkommen fehlen diese keinesfalls, denn man findet im Préaparat
zwischen den Spindellamellen stets feines Gerinnsel vor, das Koagulat
der Fixierung®.

Wenn nach dem Wandern der Chromosomen an die Pole die Spindel-
lamellen verschwinden, so diirfte ihre Substanz wieder in der Spindel-
grundmasse dispergiert oder bei der Bildung des Phragmoplasten ver-
braucht werden.

Wie wir beim Karyotin wihrend der Mitose eine Koagulation zu
der bestimmten Form der Chromosomen vor uns haben und darauf fol-
gend die Dispersion, so scheint ein paralleler Vorgang sich in der Spindel-
grundsubstanz abzuspielen, indem die Spindellamellen als bestimmte
Form ausgefillt und bei Entstehung der Verbindungsfiden oder beim
Verschwinden derselben wieder dispergiert werden. In der Spindelgrund-
substanz ist aber die Karyolymphe sicher wenigstens zu einem gewissen
Teil enthalten.

1 Hieraus diirfen keine Schliisse auf tierische Objekte gezogen werden,
bei denen sich andere Verhiltnisse finden.

= Diese Erorterungen tun der gallertigen Beschaffenheit der Spindel-
figur (vgl. S. 22) keinen Abbruch. 2 proz. Gelatine ist z. B. nach dem Er-
kalten noch durchaus gelatinds und 4 proz. kann man bereits mit dem Spatel
abstechen.
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Wie sich dem hier Vorgetragenen die merkwiirdige Spindelbildung
der Diatomeen einfligen wird, mufl der Zukunft iiberlassen bleiben. Die
Diatomeen sind allem Anschein nach in dieser Hinsicht einen ganz eigen-
artigen Weg gegangen. Vielleicht gibt es Spindeln von verschiedener
Art. Die Beobachtungen von BELAR (1927, S.725) an den Spermato-
cyten einer Heuschrecke scheinen darauf hinzudeuten, wenn auch man-
ches daran noch nicht eindeutig ist, worauf an dieser Stelle nicht ein-
gegangen werden kann. So viel sei jedoch gesagt, wenn der Chromosomen-
transport von einigen Forschern auf Strémung zuriickgefiithrt wird, ist
damit nicht ausgesprochen, daB die strémende Substanz Wasser sei, was
ja aus den vorhergehenden Ausfiihrungen zu entnehmen ist. Unter
dieser Voraussetzung erscheint eine einheitliche Losung der Fragen nach
der Natur der Spindel und der Mechanik der Karyokinese mdoglich,
denn Stromungstheorie wie Stemmtheorie griinden sich auf Massen-
wanderung vom Spindeliquator nach den Polen.

Es steht auBer Zweifel, daB bei den Vorgingen der Teilung Ver-
dnderungen der Wasserstoffionenkonzentration der Kernbestandteile
stattfinden, doch ist irgend etwas Sicheres tiber die Art derselben nicht
bekannt, weil dem Experiment auf diesem Gebiete sehr groBe Schwierig-
keiten entgegenstehen. Esist wohl behauptet worden, die Verdnderungen
des py-Wertes seien die Veranlassung zur Kern- und Zellteilung, doch
wird sich das kaum aufrecht erhalten lassen. Die Wasserstoffionen-
konzentration kann sich aus sich selbst heraus nicht dndern, sondern
kann nur eine Folge von Verinderungen des Plasmas sein. Also liegt
der AnstoB zur Kernteilung im Plasma, und wenn sich die py-Werte
dndern, sind das Folgeerscheinungen. So hat auch SAKAMURA (1926,
S. 560) durch Erhéhung der Wasserstoffionenkonzentration ruhende
Kerne nicht zur Mitose veranlassen kénnen. Es ist ja freilich unbequem,
daB wir die Griinde der Zell- und Kernteilung nicht kennen, wenn wir
sie auch durch diese und jene Beeinflussung beschleunigen oder hemmen,
an manchen Fillen sogar auslésen kénnen. Besser ist auf jeden Fall
das offene Eingestindnis unserer Unkenntnis, als das Aufstellen von un-
zulidnglichen Hypothesen, die nur zur Selbsttiuschung Veranlassung
geben konnen.

Ferner ist das Vorhandensein elektrischer Ladung in den Kolloiden
nicht zweifelhaft. Es wire moglich, daB elektrische Polarisation bei der
geordneten Koagulation des Karyotins zum Kernfaden im Spiele ist,
wie SAKAMURA (1926, S.560) andeutet. Allein einen sicheren Anhalt
haben wir nicht dafiir. Schwerlich wird elektrische Ladung fiir den Trans-
port der Chromosomen in Betracht kommen; nach den Ausfithrungen
von TISCHLER (1921/22, S. 338ff.) kann das eigentlich kaum noch ernst-
lich erwogen werden. Wihrend der Karyokinese sind Kréfte von erheb-
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lich groBerer Leistungsfihigkeit am Werke, wie etwa Diffusionsstro-
mungen, von denen die Chromosomen mit gréBerer Wahrscheinlichkeit
befordert werden kénnen.

Gegen die vorliegende Darstellung lassen sich natiirlich mancherlei
Einwendungen erheben. Da aber Objektives iiber die Kolloidchemie des
Kernes in der Ruhe und in der Teilung recht wenig bekannt ist, wird
man sich mit einer subjektiven Behandlung begniigen miissen. Zwecklos
ist es, die BloBen in unserem Wissen durch Hypothesen und Theorien
zu bedecken, die keine sichere Grundlage besitzen und darum auch nicht
befriedigen kénnen. Es wird unsere dringende Aufgabe sein, neue Unter-
suchungen anzustellen und neue Methoden dafiir zu finden.
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Vorbemerkung.

Das Problem der pflanzlichen Transpiration steht heute nicht nur
im Vordergrund des Interesses moderner physiologischer und ¢kologi-
scher Forschung, sondern andere Disziplinen, welche ebenfalls den Mas-
senaustausch der Wasserverdunstung zum Gegenstand der Untersuchung
haben, wie vor allem die Meteorologie, miissen die pflanzliche Trans-
piration in ihre Betrachtungen mit einbeziehen. An der energetischen
Seite des Transpirationsprozesses ist der Wirmemechaniker ebenfalls
stark interessiert, zumal die Transpiration zum groBen Teil recht eigent-
lich ein physikalisches Problem ist. Dem Biologen, der zu dem Trans-
pirationsproblem keine direkten Beziehungen hat, vermag die Trans-
pirationsforschung der letzten Jahre einen besonders guten Einblick
in die erfolgreiche Anwendung physikalisch-mathematischer Methoden
auf biologische Probleme zugeben. Biologie soll keineswegs Physik und
Mathematik werden, wovor unverstindlich dngstlich von mancher Seite
gewarnt wird, wohl aber kénnen viele biologische Probleme fruchtbar
mathematisch und physikalisch behandelt werden. Da indirekt jeder
physiologische Prozef mit der Wasserbilanz der Pflanze in Zusammenhang
hang steht, so verdient die Transpiration nicht nur die Aufmerksamkeit
der Physiologen und Okologen, die den Wasserhaushalt der Pflanzen
betrachten, sondern auch derer, die sich mit anderen Fragen der Stoff-
wechselphysiologie befassen. Die letzten Jahre weisen eine Uberfiille
von Untersuchungen auf, so daB3 eine Zusammenfassung der Ergebnisse,
die heute nur noch der Spezialforscher iiberblicken kann, erwiinscht sein
dirfte.

BURGERSTEIN hat bereits eine Monographie der Transpiration ver-
faBt, deren Einstellung aber den Anforderungen und der Auffassung
moderner Physiologie nicht mehr ganz gerecht wird. Die vorliegende
monographische Darstellung soll nun keineswegs die von BURGERSTEIN
ersetzen oder nur erginzen, vielmehr ist sie eine Darstellung der Trans-
pirationsuntersuchungen, die fiir das Problem eine Férderung bedeuten.
Es kann sich nicht um die Wiederholungen von Hypothesen und Speku-
lationen handeln, die bei diesen Untersuchungen so hiufig sind wie bei
den meisten anderen Problemen, sondern um die Ergebnisse zuverldssiger
Forschung. Das Hauptgewicht der Darstellung liegt somit auf einer ein-
heitlichen Zusammenfassung brauchbarer Daten. Auf eine erschépfende
Aufzahlung aller Einzelheiten muB3 schon durch den zur Verfiigung
stehenden Raum verzichtet werden, denn jeder, der sich mit dem Trans-
pirationsproblem befaBt, wei3, wie ungeheuer groB3 die Zahl der Arbeiten
tiber Transpiration ist. BURGERSTEIN zitiert weit {iber 1000, ohne alle
genannt zu haben.

Da es sich nun hier um die Ergebnisse der Untersuchungen eines
Problems handelt, ist es wichtiger, die Hauptgesichtspunkte darzu-
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stellen, als unzihlige Einzelheiten zu wiederholen. Aus diesem Grunde
sind alle erschienenen Arbeiten nicht einzeln referiert, wie BURGERSTEIN
es verdienstvoll, wenn auch nicht immer kritisch genug, versucht hat,
sondern es ist angestrebt worden, die Leitgedanken der Transpirations-
analyse herauszuarbeiten.

ZweckmiBig wird die pflanzliche Transpiration in eine physikalische
und eine physiologische Komponente zerlegt ; 6kologische Transpirations-
bestimmungen am natiirlichen Standort setzen genaue Kenntnis beider
Komponenten voraus. Der vorliegende I. Teil befaB3t sich mit der physi-
kalischen Komponente der pflanzlichen Transpiration. Im 1. Kapitel
wird die Physik der Transpiration, im 2. die Energetik der Transpiration
behandelt. Daran an schlieBen sich die Methoden der Transpirations-
bestimmung (Kapitel 3) und die aitionomen Faktoren des Transpira-
tionsprozesses (Kapitel 4). Im 5. Kapitel werden die pflanzlichen
Transpirationssysteme kurz dargestellt. Die folgenden Kapitel befassen
sich mit der Physiologie und Okologie der Transpiration, die in einem
der folgenden Binde der Ergebnisse der Biologie dargestellt werden.

Allgemeine Einleitung.

MARIOTTE bezeichnet man mit gutem Rechte als den ersten Forscher,
der die pflanzliche Transpiration zum Gegenstande naturwissenschaft-
licher Untersuchung gemacht hat. Der Mitbegriinder der Gasgleichung
berichtet in seiner 1679 erschienenen Abhandlung von einem Versuche
mit dem Weinrebenblatt, das nach gefrorenem Zustande bei Wieder-
auftauung unter Sonnenschein in 2 Stunden vertrockne. In erster Linie
versucht er die Verdampfung mit der Wiarme in Zusammenhang zu
bringen; jedoch erscheinen seine Versuche uns heute unzuldnglich, wir
betrachten sie aber mit Genugtuung als die erste fruchtbare Anwendung
physikalischer Vorstellungen auf pflanzenphysiologische Vorginge. Erst
100 Jahre spiter pragte DALTON die grundlegenden Gasgesetze (Partial-
druckgesetz), welche eine erfolgreiche Analyse der Transpiration ermdog-
lichten. In welchem MaBe die Vorginge der Verdunstung dem genialen
DALTON zur Schépfung der Atomtheorie beitrugen, vermag die Nachwelt
an Hand der sparlichen Dokumente kaum eindeutig zu entscheiden. Wie
dem auch sei, die molekularkinetische Vorstellung hat sich als ungeheuer
fruchtbar erwiesen, nicht zuletzt bei der Erforschung der Verdunstungs-
und Transpirationsgesetze, so daB es verwunderlich erscheint, wenn ohne
Beriicksichtigung dieser Theorie und ihrer Gesetze Transpirationsunter-
suchungen in Angriff genommen wurden. Bei der Darstellung der Er-
forschung der Transpiration schneiden wir die Zickzackwege, die die
Untersuchungen vieler Jahrzehnte fiihrten, am besten ab, wenn wir von
den grundlegenden Gleichungen der Gas- und Diffusionsgesetze ausgehen.
Somit verzichten wir ohne Schaden auf eine chronologische Aufzihlung
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der Untersuchungsergebnisse, gliedern aber vorteilhaft die Darstellung
in zwei groBe Abschnitte. Die Transpiration als rein physikalischer Ver-
dunstungsprozef aus physikalisch definierbaren Systemen wird im ersten
Teil als eine Komponente dieses Prozesses behandelt werden ; die andere
Komponente: die Transpiration als physiologisches Regulationsphéno-
men im weitesten Sinne, wird Gegenstand des zweiten Abschnittes sein.
Wie vorteilhaft die Scheidung in diese beiden Komponenten fiir die
Untersuchung und Darstellung der Transpiration ist, wird sich auch aus
dieser Zusammenfassung ergeben. Dal} diese Scheidung eine nur der
Analyse zweckdienliche ist, braucht nicht bewiesen zu werden. Okolo-
gische Untersuchungen, welche den Transpirationsproze8 ohne diese
Scheidung zum Gegenstande haben, sind prinzipiell zulidssig; ob ihre
SchluBfolgerungen richtig sind, hingt jedoch ganz vom Zuverlissigkeits-
grade der Definititonen der Zustinde und Transpirationsbedingungen
ab. Die Ergebnisse 6kologischer Transpirationsuntersuchungen sind in
einem besonderen Abschnitt zusammengestellt.

Werden die Begriffe: Verdunstung und Transpiration héaufig syno-
nym gebraucht, so verwenden wir am besten stets fiir die Verdunstung aus
pflanzlichen Systemen das Wort Transpiration, um damit anzudeuten,
daB eine véllig ausreichende physikalische Definition des Prozesses und
vor allem des verdunstenden Systems nicht vorliegt, kurzum, daB physio-
logische Reaktionen an dem Prozesse beteiligt sind. Die physikalischen
Gesetze der Verdunstung bilden jedoch die Basis fiir die Transpirations-
analyse, und ihnen werden wir uns zunidchst zuwenden.

Der Begriff der Evaporation ist demnach mit dem der Verdunstung
identisch, ist also nur auf die Verdunstung von physikalisch bestimm-
baren Korpern anwendbar. Auf die Ausscheidung von Wasser aus pflanz-
lichen Systemen in tropfbarer Form, der Guttation, ist erst im zweiten
Teil einzugehen.

Eine erschépfende Darstellung zu geben, kann hier unsere Auf-
gabe nicht sein, sondern sie soll vielmehr nur ein Schliissel sein zum Ver-
standnis der Transpiration als physikalischem Verdunstungsproze3. Die
Verdunstung ist im Massenaustausch und im Energieaustausch zu be-
trachten, wobei PFEFFERs These (1892) zu beherzigen ist: ,,Die getrennte
Betrachtung der Lebensvorginge nach der stofflichen und der energe-
tischen Seite ist iiberhaupt nur aus praktischen Riicksichten geboten
und wird durch unsere psychischen Fihigkeiten bedingt, welche iiber
die dualistische Auffassung von Materie und Energie nicht hinauszu-
kommen vermochten.” Hat heute die theoretische Physik im Grunde
diesen Dualismus iiberwunden, so erweist sich die dualistische Be-
trachtung beim Transpirationsproblem noch sehr fruchtbar, das erst
allmihlich einer exakten Analyse zuginglich wird.

Anm.: Die Verdunstung des Guttationswassers hat geringe Bedeutung.
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I. Die Physik der Transpiration.

1. Einleitung.

Unter Voraussetzung der Grundbegriffe der Gaskinetik beabsichtigen
wir in Kiirze ein moglichst vollstindiges Bild der Verdunstungsvorgiange
uns zu verschaffen. Wird eine Schale mit Wasser in der freien Luft auf-
gestellt, so wird nach mehr oder weniger langer Zeit je nach den duBeren
Umstédnden und der zu verdunstenden Menge Wasser, die gesamte Wasser-
menge aus der Schale sich verfliichtigen, da das Wasser bei den Beding-
ungen, die in der freien Luft herrschen, seine Gesamtmenge in der Schale
nicht erhalten kann. Nach den Vorstellungen der kinetischen Gastheorie
werden die am raschesten sich bewegenden, an der Oberfliche des Wassers
befindlichen Molekiile infolge molekularer Bewegung aus der Fliissig-
keit sich entfernen und in die dariiberliegenden Luftschichten iibergehen,
die ein ganz bestimmtes MaBl von Wassermolekiilen aufnehmen kénnen,
das von verschiedenen physikalischen Faktoren bestimmt wird. Das
Wasser befindet sich als Wasserdampf in der Luft. Umgekehrt fallen
wiéhrend dieser Zeit dauernd aus dem Wasserdampf Dampfmolekiile in
die Wasseroberfliche zuriick, doch ist die Gesamtzahl dieser Molekiile
geringer, solange die Luftschicht iiber der Fliche nicht ihre maximale
Zahl von Wasserdampfmolekiilen aufgenommen hat, also nicht wasser-
dampfgesittigt ist. Erst in dem Augenblick, wo dieser Zustand erreicht
ist, werden gleichviel Molekiile aus der Wasseroberfliche austreten als
von der Luft in diese zuriickfallen. Die Verdunstung ist in diesem Falle
aufgehoben, und wenn fiir die pflanzlichen Systeme diese Bedingung
erfiillt ist, so kann naturgemifB von einem Fortgang der Transpiration
nicht mehr gesprochen werden. Der Gleichgewichtszustand wird nun
im allgemeinen in der freien Luft nicht erreicht, da eine fortwihrende
Anderung der Luft sich vollzieht, indem immer neue Wasserdampf auf-
nehmende Schichten iiber die Wasserfliche zu liegen kommen, was ein
vollstandiges Sichverfliichtigen des Wassers aus der Schale zur Folge
hat. Diesen geschilderten Vorgang nennt man Verdunstung, ihm unter-
liegen vornehmlich die Gase und die Fliissigkeiten, die Wasserver-
dunstung zu betrachten ist nun unsere eigentliche Aufgabe. Die Ver-
dunstungsanalyse begniigt sich keineswegs mit dieser qualitativen
Feststellung einer elementaren, molekularkinetischen Erscheinung, son-
dern sucht die Geschwindigkeit der Verdunstung, d. h. den Wasserdampf-
austausch pro Zeiteinheit und die FunktionsgroSen aller, die Ver-
dunstungsgeschwindigkeit bestimmenden Faktoren gesetzmiBig festzu-
legen. Die qualitativen Vorstellungen wiren schon ausreichend, die
Richtigkeit der alteren Transpirationsversuche physikalisch verstindlich
zu machen, die seit MUNTINGH (1672), WOODWARD (1699), HALES (1727),
DuHAMEL DU MONCEAU (1758), BJERKANDER (1773), SENEBIER (1800),
KNIGHT (1803) u. a. angestellt wurden. Eine ausfiihrliche Darstellung

Ergebnisse der Biologie V. 3
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dieser Untersuchungen, wo schon mitunter die ersten Ansitze des Messens
der Transpirationswassermengen sich finden, ist hier nicht méglich. Eine
ungeheure Zahl von Arbeiten des 19. Jahrhunderts wiren sodann noch
aufzuzihlen, die, obgleich sie quantitative Messungen darstellen sollten,
nur Beitridge zur qualitativen Analyse sein konnen. Im iibrigen werden
manche Arbeiten dieser Epoche an geeignetem Ort Erwihnung finden.

2. Die Grundlagen der Verdampfung in unbewegter Luft.

Die Geschwindigkeit der Verdunstung ist nun um so gréfer, je groBer
die Zahl der rasch an der Oberfliche der Fliissigkeit sich bewegenden
Wassermolekiile ist, weil die Wahrscheinlichkeit, dafl Molekiile sich
entfernen, dadurch vergréBert wird. Die Molekularbewegung nimmt mit
steigender Temperatur zu, so daB3 durch eine Temperaturerh6hung im
System eine Verdunstungssteigerung bedingt ist. Ist die Temperatur
T, > T,, so wird die Verdunstungsmenge

VTI > VTO ’

wobei wir Konstanz der anderen Faktoren voraussetzen. Nach der kine-
tischen Gastheorie wird in einem Fliissigkeitssystem durch Temperatur-
erhéhung der Dampfdruck erhoht, was in anderem Bilde die eben
geschilderten kinetischen Vorstellungen wiedergibt. Die Erhohung des
Dampfdrucks im System durch Temperaturerhhung fithrt zu einer
Steigerung der Verdunstung. Auf die pflanzlichen Systeme angewandt,
kann demnach eine Transpirationssteigerung Folge einer Temperatur-
erhohung sein.

Nun ist aber die Verdunstung keineswegs nur von der Dampfspan-
nung des Systems, die Funktion der Temperatur ist, allein abhingig,
sondern auch von dem Druck des Wasserdampfes in der Luft, die iiber
dem System liegt. Die Gaskinetik, die uns verstindlich macht, daB
Druckdifferenzen sich auszugleichen suchen (die Spannungsdifferenzen
in System und AuBenluft einem Ausgleich zustreben), gibt uns auch die
bildhafte Erklirung des Ausgleichs von Konzentrations- bzw. Dichte-
unterschieden in dem vorliegenden Falle an die Hand. Freilich decken
sich nur bei Gasen die Anschauungen der ,,Drucke und Konzentrationen**
sozusagen vollig und sind bei Fliissigkeiten nur bedingt anwendbar ; sobald
wir aber die Grenzschicht der Fliissigkeit der Luft selbst als Gasphase
annehmen, steht einer gleichsinnigen Verwendung beider Bilder nichts
mehr im Wege. Die erfolgreiche Anwendung der Gasdiffusion auf die
Verdampfung von Fliissigkeiten rechtfertigt diese Uberlegungen.

Der Ausgleich der Konzentrationsdifferenzen (Dichtedifferenz) stellt
sich der Physik als Diffusionsvorgang dar, und mutatis mutandis kénnen
wir den eben dargelegten kinetischen Massenaustausch als Diffusionsvor-
gang ansehen. Die Analyse der Verdunstung kann nun entweder in dem
einen oder dem anderen Bilde, als Druck- oder als Konzentrationsausgleich
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begonnen werden; im Massenaustausch betrachtet dnderte sich nur das
statistische Element. Hier, wo es nur darauf ankommt, die Verdunstung
spezieller Systeme zu verstehen, ist eine allgemeine, physikalische Dar-
stellung in einem der Bilder nicht von néten. Die Ubertragung des einen
bildhaften Begriffes auf den anderen bietet dem mit der Gastheorie
Vertrauten keine Schwierigkeiten.

Die Geschwindigkeit der Verdunstung ist nun abhingig von dem
Potential der Dampfspannung, das zwischen dem verdunstenden System
und dem Dampfdruck der Luft besteht. Ist der VerdunstungsprozeB
stationdr, so ist durch die Gleichung (1) die Dampfmenge v gegeben, die
in der Zeiteinheit durch eine Einheit der Niveaufliche im Abstand
x=0...%n von dem Verdunstungssystem diffundiert:

R dp

V=

P-p dx’ (M

wobei %k der Diffusionskoeffizient des Wasserdampfes gegeniiber dem-
jenigen Gas (Luft) ist, in welches die Diffusion erfolgt; $ ist der Parti4r-
druck des Dampfes in einer beliebigen Niveaufliche, welche durch die,
in der Richtung der zur Verdunstungsfliche senkrecht gemessenen
Abszisse x definiert ist.

Da v und % von x unabhingig sind, P iiberall denselben Wert haben
soll, kann man die Gleichung (1) nach STEFAN (1881) umformen:

d
=k-—(P=p) (2)

(3)

P’ ist jetzt der Partidrdruck des Dampfes an der Wasseroberfliche,
p" der Dampfdruck in einem gewissen Abstand iiber der Fliche.

Ehe die mathematische Ableitung an Hand der Arbeiten von STEFAN
(1873 und 1881) weitergefiihrt wird, muB zuvor auf die Bedeutung des
Partiar- und Gesamtdruckes fiir die Verdunstung hingewiesen werden,
sowie auf den Wert des Diffusionskoeffizienten.

Der Gasdruck iiber einem System in freier Luft ist gleich der Summe
der Partialdrucke der Luft und des Dampfdruckes, vor allem des Eigen-
dampfes, wenn das System ein verdunstendes ist. Bezeichnen wir den
Gesamtdruck mit P, den der Luft mit p;, den Dampfdruck mit $, und
den Druck eines beliebigen anderen Gases mit .y, so ist

P=pp+pp+ px. (4)

Damit wird das NEwrtonsche Gesetz der Partialdrucksumme aus-
gedriickt. Ist py = o, so ist

P=pp+pp. 5
Im allgemeinen ist der bei der Transpiration pflanzlicher Systeme
herrschende Gesamtdruck durch P (5) dargestellt; findet jedoch die

3*
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Transpiration in einer Atmosphire statt, die andere Gase in der Luft
enthalt (atherische Ole, Narkoseversuche), so ist die Gleichung (4) in
Anwendung zu bringen (siehe S. 95 und Teil IT).

Betrachten wir die Verdunstung als kinetischen ProzeB, ohne die
Verdunstungsgeschwindigkeit zu ermitteln, so erfolgt die Verdunstung
ganz unabhingig von dem Gesamtdruck und nur der Partidrdruck des
Wasserdampfes entscheidet tiber Beginn und Ende des Prozesses. Die
Drucke des Wasserdampfes zwischen dem System und der Luft streben
einem Gleichgewichtszustand zu, der mehr oder weniger schnell erreicht
wird. Handelt es sich aber darum, in welcher Zeit eine bestimmie Wasser-
menge verdunstet, so ist der Gesamtdruck aller anwesenden Gase zu
berticksichtigen, was durch die gaskinetischen Vorstellungen verstind-
lich wird, experimentell sich bestitigen 148t und eine thermodynamische
Notwendigkeit ist. Bei dem Transpirationsproze8, wobei es sich im
Rahmen der gesamten physiologischen Leistungen stets um die Ver-
dunstungsgeschwindigkeiten handelt, ist demnach nicht nur der Partidr-
druck des Wasserdampfes, sondern auch der anderer Gase, vor allem der
Luftdruck (siehe S. 93) und gegebenenfalls der Partidrdruck dtherischer
Oldampfe (siehe S. 95) zu beriicksichtigen.

Die Bedeutung des in die Gleichungen aufgenommenen Diffusions-
koeffizienten % moge gleich hier erértert werden. Ohne den allgemeinen
theoretischen Wert des Diffusionskoeffizienten darzutun, kénnen wir in
ihm einen gewissen Ausdruck physikalischer, spezifischer Eigenschaften
der am DiffusionsprozeB sich beteiligenden Molekiilarten sehen. Eine
von O. E. MEYER (1877) entwickelte Gleichung (6) verschafft uns einen
Einblick:

K= ;1]\7 (N 2,2, + Nad, 2,). ©)
2, und £, bedeuten die mittleren Geschwindigkeiten der zwei an der
Diffusion sich beteiligenden Gase (in unserem speziellen Falle Wasser-
dampf/Luft), wobei N, und N, die Zahl der Molekiile jeder Art in der
Raumeinheit ist. N ist die Summe beider. Mit 4, und A4, sind die mitt-
leren Entfernungen von den urspriinglichen Schichten vor der Diffusion
bezeichnet, die kleiner als die mittlere Weglinge der Molekiile sind.

LoscHMIDT (1870) hat mit der Formel

a

P Y, 7
einen Approximativausdruck des Diffusionskoeffizienten gegeben, der
ganz allgemeine Giiltigkeit hat. Mit m, und m, sind die Molekular-
gewichte der diffundierenden Gase bezeichnet. Die empirischen Befunde
zeigen keine allzu groBen Abweichungen von den theoretisch errechneten.
a hat den Wert 2,527, wenn der Koeffizient im C.G.S.-System ausge-
driickt wird. Die theoretische Berechnung von STEFAN (1871/72) und die
experimentellen Befunde von BROWN und ESCOMBE (1900) ermittelten
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den Diffusionskoeffizienten fiir Wasserdampf [Luft & = 0,230. Die Ab-
hingigkeit von der Temperatur und dem Luftdruck gibt Gleichung (8)
wieder.
273 t\? 760
k= 6’230 . (%) . p , (8)
wobei ¢ und p die speziellen Angaben sind. Fiir £ = o und $ = 760 mm
ist £ = 0,230.

Die GroBe des Diffusionskoeffizienten wird bei Anwesenheit anderer
hochmolekularer Gase, wie es die dtherischen Ole sind, herabgesetzt, was
sich vor allem aus der Formel (7) difekt ablesen liBt. Die Formel (6)
verdeutlicht auch, daB % mit kleiner werdenden Q fallt. Die mittleren
Weglangen fallen mit steigenden Molekulargewichten (siche Tabelle bei
O. E. MEYER). Effektiv entspricht. eine VergroSerung des Diffusions-
koeffizienten einer Verdunstungssteigerung. Findet die Transpiration
pflanzlicher Systeme bei héherer Temperatur, geringem Luftdruck und
bei Nichtvorhandensein anderer, hochmolekularer Gase statt, so ist der
Diffusionskoeffizient groBer, als wenn die Temperatur relativ niedriger,
der Luftdruck relativ héher ist und etwa 4therische Ole sich in der Luft
befinden. Die Beziehungen, die sich zwischen Diffusionskoeffizienten
und der , Massenaustauschzahl*“ ergeben, werden wir spiter darlegen.

Die Gleichungen (1), (2) und (3) geniigen den Diffusionsbedingungen
in einer Rohre, erfolgt aber die Verdunstung von einer freiliegenden,
nicht umrandeten Wasserfliche aus derart, daB nach den gaskinetischen
Vorstellungen auch Wasserdampfmolekiile nicht nur senkrecht nach oben
diffundieren, sondern ohne jede bevorzugte Richtung nach allen Seiten,
also auch in horizontaler Richtung von der Fliche in den Raum abgehen,
so sind die Formeln nicht mehr ausreichend. An allen Stellen in der
Oberflidche der Wasserschale, die wir als speziellen Fall im Auge behalten
wollen, ist der Partiirdruck des Wasserdampfes gleich groB und gleich
dem Sittigungsdruck bei der Temperatur t des Systems. Der Partidr-
druck auBerhalb des Systems, d. h. in einem beliebigen Abstand iiber
dem System, muB mit wachsender Entfernung abnehmen. Geometrisch
definierbar bleiben die Punkte gleichen Dampfdruckes, welche die Kon-
struktion von Flichen erlauben. Kontinuierliche Reihen des Dampf-
druckgefalles ergeben sozusagen die Stromlinien der Diffusion. Zu l6sen
ist jetzt nur die Aufgabe, den Verlauf der Strémungslinien und die Ge-
stalt der Flichen gleichen Dampfdruckes zu ermitteln. Damit kommen
wir zu dem Kardinalproblem der Verdunstungsphysik als Grundlage der
Transpiration. Soviel 148t sich von vornherein sagen, daB die Grogen-
ordnung und die Form der verdunstenden Systeme iiber den Verlauf der
Stromungslinien und die Lage und Ausbildung der Dampfdruckflichen
entscheidet. Eshandelt sich dabei um die Eruierung des Diffusionsfeldes,
womit SEYBOLD (1927) heuristisch den DiffusionsprozeB bei speziellen
Systemen zu analysieren versuchte.
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STEFAN (1881) hat theoretisch fiir die Verdunstungsgeschwindigkeit
v eines Gases von einer freien, nicht umrandeten Wasserfliche aus, die
Formel entwickelt :
Edp
P= p * 'd_n ’ <9)
die mit Ausnahme des Differentialquotienten der Gleichung (1) identisch

ist. Die GréBen der Gleichung (6) entsprechen denen von (I). Z—i ist

aber der Differentialquotient des Partialdruckes p nach der Richtung
der Normalen zur Niveaufliche. Aus der Gleichung (9) bekommen wir
die Gleichung (10)
P—p,
P-p
Poist in dieser Gleichung eine Konstante, der Partialdruck des Wasser-
dampfes in einem bestimmten Abstand von der Wasseroberfliche.
Setzen wir

v=—k-a%log (10)

U =log g: f)o,
so wird Gleichung (10)
v=-#.20. (1

Daraus liBt sich unter der Bedingung, daB in stationirem Zustand
jede Volumeinheit des Diffusionsfeldes dieselbe Menge Wasserdampf aus-
und eintritt, angebén:

aUu a*U ad*u
W—l—d—y;ﬁ'df&z*:O- (12)

Die Elektrostatik und die Theorie der Wirmeleitung liefern analoge
Gleichungen. Befindet sich ein mit Elektrizitit gut geladener Leiter in
einem nichtleitenden Medium, so ist fiir jeden Punkt im Medium durch
das Potential U der Ladung die Gleichung befriedigt. Wird die Dichte
mit ¢ bezeichnet, so kann geschrieben werden:

47mQ = — 2u. (13)
an

Ohne die weitschweifige Entwicklung der Gleichung weiter zu ver-
folgen, erhilt STEFAN durch sinnvolle Umformung aus den genannten
Gleichungen fiir die Verdampfungsmenge V die Gleichung
P—-p,

P-p,’

wobei 7 der Radius der verdunstenden Fliche, P der Gesamtdruck
des Wasserdampfes und der Luft, $, die Dampfspannung in der um-
gebenden Atmosphire und p, die konstante Maximalspannung der
Fliissigkeitsoberfliche bedeutet. Die Verdunstung wire demnach nicht
der Flache des Systems, sondern dem Umfange desselben proportional.
Ist die Verdunstungsfliche umrandet und der Rand geniigend hoch, so

V=rlog (14)
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erfolgt gemiB den Formeln (1), (2) und (3) die Verdunstung flichen-
proportional. Darauf ist spiter noch zuriickzukommen.

Uber die Schwierigkeit einer exakten Bestimmung des Dampfdruckes
p, hinwegsehend, der beiVergleichssystemen sich als nicht genau bestimm-
bar erweist, ist eine allgemeine Formel der Verdunstung angewendet
worden. Sind 7, und 7, die Radien zweier Verdunstungsflichen und V,
und ¥V, die Verdunstungsmengen pro Zeiteinheit, so wire nach Gleichung
(14), unter Gleichsetzung des Ausdrucks:

P- po _
Pop =t
fiir beide Flichen
Ve 7, (15)
LA ’
Erfolgte die Verdunstung proportional den Flichen, so gilte

V._7ni
Vo (16)

Wie wir nun sogleich sehen werden, ergab sich, daB3 den empirischen
Befunden weder Gleichung (15) noch (16) geniigten, so daB nur die all-
gemeinste Formulierung der Verdunstung

% = ;" 17
anwendbar ist, wobei der Verdunstungsexponent # empirisch zu ermit-
teln ist. Dieser Aufgabe unterzogen sich eine Reihe von Arbeiten der
letzten Jahre, deren Ergebnisse sogleich zu bgsprechen sein werden.
STEFANs theoretische Ableitung erlaubte nun geometrisch die Stro-
mungslinien gleichen Dampfdruckgefilles und die Flichen gleicher
Dampfdrucke darzustellen. Die Strémungslinien sind konfokale Hy-
perbeln, deren Brennpunkte innerhalb der Verdunstungsfliche (Becken-
rand) liegen. Die Flichen gleichen Dampfdruckes erweisen sich als Rota-
tionsellipsoide, wobei die kleinen Rotationsachsen durch den Mittelpunkt
der Verdunstungsfliche gehen. Kommen die Brennpunkte dieser
Rotationsellipsoide, die meist nur als halbe Ellipsoide sich ausbilden,
auch innerhalb des Verdunstungssystems zu liegen, so hat die erste
experimentelle Untersuchung von v. ParLLicH (1897) die theoretischen
Ableitungen von STEFAN nicht voll bestitigen kénnen. Es erwies sich
vielmehr, daBB das Achsenverhiltnis der Rotationsellipsoide, analytisch-
geometrisch gesprochen, die lineare Exzentrizitit (groBe Achse : kleine
Achse) gréBer ist, (im speziellen Falle von v. PALLICH statt 5T mm nach
STEFAN, 95 mm), als STEFANs theoretische Abhandlung erheischt. Die
Rotationsellipsoide gleichen Dampfdruckes haben eine flachere Gestalt
als nach STEFANs Ableitung; die ,,Strémungslinien* biegen weniger stark
nach auBen. In der Abb. 1 sind die Verhiltnisse wiedergegeben. Die
ausgezogenen Kurvenziige sind die theoretischen STEFANs, die gestrichel-
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ten die experimentell ermittelten v. PArLicHs. Die auBerordentliche
Schwierigkeit der Dampfdruckbestimmung iiber der Fliche gibt den
Formeln eine groBe Unsicherheit. Der Vergleich zweier Systeme ver-
schiedener GréBe erlaubt nun keineswegs fiir beide eine Gleichsetzung
des Ausdrucks

P=po

P-p”
so daB die Verdunstung V = 4 rk wire, vielmehr scheint die Bildung
der Rotationsellipsoide gleichen Dampfdruckes stark von der GroBe des
Systems abhingig. Bezeichnet man ganz allgemein die iiber dem System
sich befindliche Dampfmenge als Dampfhaube, ohne sie in analytisch-
geometrische Schichten zu zerlegen, so handelt es sich nur darum, die
Gestalt und die Dichte der Dampfhaube zu eruieren.

Abb. 1. Verdunstung aus einem kreisformigen System. Mit den ausgezogenen Linien ist der theore-

tische Verlauf der Stromungslinien gleichen Dampfdruckgefilles (konfokale Hyperbelbogen) und eine

Fliche gleichen Dampfdruckes iiber dem System (Ellipsenbogen) wiedergegeben. Die gestrichelten
Linien entsprechen empirischen Befunden. S. Text. Nach v. PaLLicu 1897.

DaB eine geometrisch erfaBbare Dampfhaube sich bildet, setzt un-
bewegte Luft voraus. Fiir die Verdunstung und Transpiration im
Massen- und Energieaustausch wurde ganz allgemein die unbewegte
Luft, schlechthin Ruhe, als der allgemein giiltige Fall dieses Prozesses
angesehen, wihrend unlingst durch SEYBOLD (1929) eindeutig bewiesen
wurde, daB die Verdunstung und die Transpiration in Ruhe als ganz
spezieller Fall des Massen- und Energieaustausches zu gelten hat. Die
von STEFAN und V. PaLricH geschilderten grundlegenden Verdunstungs-
gleichungen gelten nur fiir véllig unbewegte Luft. Es erweist sich ratsam,
den Massenaustausch zuerst in bewegter Luft weiter zu verfolgen, um
hernach die Rubeverhiltnisse spezieller Verdunstungssysteme und die
Anwendung auf die Transpiration kennen zu lernen.

3. Die Grundlagen der Verdunstung in bewegter Luft.

Ist die bewegte Luft, d. h. Wind, hinreichend stark genug, besitzt
er also die notige Geschwindigkeit (m/sec), daB die aus der Oberfliche
an allen Stellen des Systems gleich hiufig ausgetretenen Wasserdampf-
molekiile sofort abgefiihrt werden, so erfolgt die Verdunstung nach der

Gleichung
V==Fk-r*(ps - Po)» (18)
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wobei p, den Dampfdruck des Systems, p, den der AuBenluft darstellt.
Abgesehen ist hierbei von dem Partidrdruck der Luft. Erfiillt der
Wind fiir zwei Flichen verschiedener Grofe (bei gleichem Eigendampf
druck und gleicher Verdunstung unter denselben AuBenbedingungen)
die gestellte Forderung, so ist

Vi g7t

gk (19

Nun ist es sehr wohl méglich, daB ein Wind bestimmter Stéarke fiir
eine bestimmte GroBe der Fliche diese Forderung erfiillt, fiir die andere
aber nicht, so kann die Gleichung (19) nicht befriedigt werden. Wenn zwei
Systeme, die in einem Verhéltnis der verdunstenden Oberflichen 1 : 4
stehen, bei einer GréBenordnung der Systemradien von etwa 1—20 cm,
so ergibt sich experimentell, daB die VerdunstungsgréBen sich approxi-
mativ wie I :3 verhalten (RENNER 1911, GALLENKAMP IQI7, IQIO,
WALTER 1926, SIERP und SEYBOLD 1927 u. a.). Ganz allgemein 1a8t sich
aber sagen, daB die Verdunstung des flichenkleineren Systems im Winde
relativ gréBer ist, als die des groBeren. GALLENKAMP (1917, 1919) und
JEFFREYS (1918) lieferten die ersten Grundlagen der Verdunstung im
Winde, insbesondere beschiftigen sich die Arbeiten von BURGER (1917)
und JEFFREYS (1918) mit der Theorie dieses Vorganges. Die Theorie
kann kurz gefaBt mathematisch nicht wiedergegeben werden, da die
Entwicklung der Gleichungen ohne Hinweis auf die elementaren Be-
griffe der Differential- und Integralrechnungen nur dem mathematisch
gut bewanderten zu Nutzen kime; im iibrigen hat TREIDEL als Anhang
zu der Untersuchung von WALTER (1926) eine gut verstindliche Dar-
stellung der Theorie der Windverdunstung von JEFFREYS gegeben. Ohne
mathematische Formulierung vermégen wir einen ausreichenden Ein-
blick in die Vorstellungen zu gewinnen, welche sich die Verdunstungs-
theoretiker gebildet haben und welche durch experimentelle Daten ge-
stiitzt werden konnten. Vorteilhaft beachten wir schon jetzt die Groen-
ordnungen der Verdunstungsflichen; dem Gegenstand der Unter-
suchung nach unterscheiden wir: 1. Verdunstungssysteme mittlerer
BlattgroBe (Durchmesser etwa 0,5-—50 cm), womit nicht gesagt sein soll,
daB groBere oder kleinere Blattflichen nicht vorhanden und unter den
zu erérternden Gesichtspunkten nicht zu betrachten wiren; 2. Ver-
dunstungsflichen kleinster GréBen mit einem Durchmesser von etwa
10—T100 u, wobei ebenfalls die Giiltigkeitsgrenzen dieser Verdunstungs-
gesetze nicht absolut festgelegt sind. Die kleinen Flichen treten zu
Porensystemen zusammen ; es wird daher ganz allgemein die Verdunstung
von # Poren summarisch behandelt. Die Verdunstungssysteme beziiglich
ihrer GroBenordnung rein physikalisch auseinander zu halten, war die
Forderung von BrowN und ESCOMBE (1900), vor allem aber die von
SiERP und NOACK (1921) und S1ERP und SEYBOLD (192%). Physiologisch
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ist diese Scheidung geboten hinsichtlich der kutikuliren und stomatiren
Transpiration (siehe S. 112ff).

Die Richtung der bewegten Luft ergibt fiir das dem Winde ausge-
setzte verdunstende System zwei verschiedene Seiten. Indem der Wind
von der Luv- zur Lee-Seite streicht, nimmt er die von der Oberfliche
abgegebenen Wasserdampfmolekiile weg. Da der Wind aber zuerst
auf die Luvseite auftrifft, dort Dampfmolekiile aufnimmt, ist er an der
Leeseite relativ wassergesittigter als an der Luvseite. Die Absittigung
der bewegten Luft lings Luv-Lee bedingt naturgemi8, daB die an der
Leeseite liegenden Teile des Systems bei konstantem Wind dauernd unter
einem relativ groBeren anderen Dampfdruck
der Atmosphire verdunsten als die an der
Luvseite gelegenen. Ist der Dampfdruck im
System an allen Stellen gleich, so ist die Luv-
seite die bevorzugte Stelle erhshter Ver-
dunstung in bezug auf die Leeseite. Die Abb. 2
gibt den Verdunstungsabfall von Luv-Lee
wieder, der sich aus vielen Versuchen von
SIERP und SEYBOLD (192%) und SEYBOLD (1927)
ableiten 14Bt. Hat das System einen geringen

l Dampfdruckdefizit

T

/
i
l

1 2 3 4 5 6 1T 8 9 10

Abb. 2. Schematische Darstellung der Verdunstungszustinde in bewegter Luft. Die Abnahme des

Dampfdruckdefizits lings Luv-Lee (Pfeile geben die Windrichtung an) iiber einem System (o ... 10).

Das Dampfdruckdefizit der an der Luvseite auftreffenden Luft ist bei I gréfier als bei II und der
Kurvenabfall bei I steiler als bei II. Nach SEvBoLD 1927.

Durchmesser, so daB von einer bevorzugten Verdunstungsseite nicht
mehr zu sprechen ist, so ist die Gleichung (18) hinreichend erfiillt:
die Verdunstung erfolgt also flichenproportional. Die experimentelle
Entscheidung vermag allein anzugeben, von welchen Grofen an wir eine
flichenrelative Verdunstung haben.

DaB die Windgeschwindigkeit einen bedeutenden EinfluB auf den
Verdunstungsabfall ausiibt, demnach auch dariiber entscheidet, ob eine
Fliche flichenrelativ verdunstet oder nicht, geht aus den empirischen
Befunden und theoretischen Ableitungen von SEYBOLD (1927, 1929) her-
vor. Je stirker der Wind ist, um so wahrscheinlicher kommt den hinter
Luv liegenden Teilen des verdunstenden Systems die an der Luvseite auf-
treffende Luft mit bestimmtem Dampfdruck zu, so daB diese Partien
noch ebenso stark wie die Luvseite selbst verdunsten kénnen. Die Stei-
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gerung der Windgeschwindigkeit bei unverinderter Flichenausdehnung
kann zu demselben Resultat fiihren, wie eine entsprechende Verkleine-
rung der Flichen bei gleichbleibendem Winde. Erfolgt nun die Ver-
dunstung im Winde lings Luv-Lee verschieden stark,so kann naturgemif3
die Verdunstung nicht mehr flichenrelativ sein und die ganz allge-
meine Formel ohne Beachtung der Dampfdruckpotentiale

V=ker (20)

findet hiufig Anwendung. Die Werte fiir # < 2 sind von Fall zu Fall
empirisch zu ermitteln. BURGER (1917) und JEFFREYS (1918) errechnen
rein theoretisch die Hohe des Exponenten, was mit empirischen Befunden
von THOMAS und FERGUSON (1917) u. a. mehr oder weniger gut iiberein-
stimmte. BURGER bestimmt # = 1,66, JEFFREYS # = 1,5, GALLEN-
KAMP (1917, 1919), der auch einige experimentelle Daten mitteilt, gibt
die Verdunstung mit der approximativen Formel

V=yrr.r (21)
an, was JEFFREYS' Exponent 1,5 entspricht. WALTER fand bei seinen
Untersuchungen Exponentenwerte von 1,6—1,7, doch diirfen die Modell-
versuche nicht .auf die Transpiration pflanzlicher Systeme iibertragen
werden. Aus'dem umfangreichen Zahlenmaterial von SIERP und SEY-
BOLD (192%7) und SEYBOLD (1927, 1929) ergibt sich ohne weiteres, da3
die Héhe des Exponenten nicht nur von der GréBe des verdunstenden
Systems und der Windgeschwindigkeit abhingig ist, sondern daB8 das
Dampfspannungspotential: System [Luft ebenso groBen EinfluB hat. Der
dem Dampfdruck der Luft allgemein zugeordnete Parameterwert der Ver-
dunstungsgleichungen ist nicht zulissig, vielmehr ist von Fall zu Fall
zu entscheiden, wie die Absittigung der Luft mit Wasserdampf als Funk-
tion der Dampfdruckpotentiale erfolgt.

AuBerdem ist nachdriicklichst zu betonen, daB die Verdunstungs-
gesetze relativ groBer freier Wasserflichen, und um solche hat es sich
bisher nur gehandelt, keineswegs ohne weiteres fiir die Transpirations-
systeme der Blatter Giiltigkeithaben. Zubeachten sind die Verdunstungs-
gesetze jedenfalls bei Verdunstungsschalen, die als Evaporimeter Ver-
wendung finden (siehe S. 88).

4. Spezielle Ergebnisse der Verdunstung in bewegter Luft.

a) Verdunstungssysteme mittlerer BlattgréBe. Ist die Trans-
piration eines Blattsystems so groB wie die Verdunstung einer freien
Wasserfliche, so kénnen die Verdunstungszustinde der Evaporation auf
die Blitter direkt Anwendung finden, wenn die hiufig gemachte An-
nahme richtig ist, daB ein System kleinster Poren maximal ebenso stark
verdunstet wie eine flichengleiche freie Wasserfliche. Die strittige Frage
wird im folgenden erdrtert werden; zunidchst mégen fiir den Sonderfall
pflanzlicher Differenzierung, daB die Transpiration gleich oder annidhernd
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der Evaporation ist (siehe S. 108), einige wichtige Daten mitgeteilt wer-
den, die vornehmlich mit Modellen (wasserdurchtrinkten Pappstiicken,
Gipsblscken und Ahnlichem) ausgefiihrt worden sind. Die Abhingigkeit
der Verdunstung von der GréBe der Flichen und der Windgeschwindig-
keit ist besonders von SEYBOLD (1927 und 192¢9) untersucht worden,
nachdem von SIERP und SEYBOLD (1927) die ersten experimentellen
Grundlagen zu diesen Versuchen geschaffen wurden. SIERP und SEY-
BOLD vermochten mittels der Differenzierungsversuche, die sie mit Papp-
stiicken verschiedener Dimensionen anstellten, eine Reihe grundlegender
Fragen zu kliren, die bis: dahin vielfach unkritisch beantwortet zu
teleologischen Deutungen AnlaB gaben.

Die Orientierung der Verdunstungsflichen mit ungleichen Dimen-
sionen in bezug auf die Windrichtung (alle nichtkreisfsrmigen Flachen)
spielt nach der Vorstellung der Luftabsittigung Luv-Lee eine Rolle.
Ist bei einem Rechteck die Seite @ > b, und bezeichnet man die Ver-
dunstung, wenn das Rechteck in der Hauptausdehnung (a) quer zur
Windrichtung steht, mit ¥,, wenn das Rechteck mit der Hauptrich-
tung (a) aber in der Richtung des Luftstromes orientiert ist mit 7, so
soll sich das Verdunstungsverhaltnis ausdriicken in der Proportion

Ve:V,=a)b:bYa, (22)

wobei jedenfalls V; > V, (sieche GALLENKAMP 1919 und WALTER 1926) ist.
Die experimentelle Priifung von SiErP und SEYBOLD (1927) ergab aber,
daB die Gleichung (22) keineswegs einen groBen Giiltigkeitsbereich hat.
GALLENKAMP hat bereits die richtige Deutung der Abweichungen ge-
geben. Die auf die Luvseite auftreffende Luft streicht nicht nach den
theoretischen Voraussetzungen kontinuierlich bis zur Leeseite, sondern
es bricht immer seitlich neue Luft ein, kurzum, ,,die Luftmolekiile irren
von der geradlinigen Bahn ab“. Bei der Frage der Turbulenz kommen wir
auf diese Verhiltnisse zuriick.

Fir komplizierte Formen (Modelle hand- und fiederférmiger Blatter)
hat SEYBOLD (1927, 1929) Daten mitgeteilt. Die Arbeit von WALTER
(1926) enthilt ebenfalls einige diesbeziigliche Versuche, die aber unter
unzureichend definierten und inkonstanten Bedingungen angestellt wur-
den. Eine allgemeine Zusammenfassung der mit speziellen Systemen
gewonnenen Daten ist nicht méglich, und es kann nur prinzipiell gesagt
werden, daB die VerdunstungsgréBe ganz von dem Grade der Differen-
zierung bzw. der gegenseitigen Lage der Einzelteile der gegliederten
Fliche abhangig ist. Je zerteilter die Fliche ist und je weiter die Einzel-
teile der Fliche voneinander entfernt sind, um so mehr ist ein Abirren
der Luft langs Luv-Lee begiinstigt und um so mehr wird die Verdunstung
flichenrelativ erfolgen. Die Differenzierungsversuche von SiErp und
SEYBOLD (1927) geben den Schliissel zum Verstandnis dieser Zustinde.
Eine Verdunstungserniedrigung des Systems, was entweder durch die
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Erniedrigung der Dampfspannung im System, oder durch Erhohung der
Dampfspannung in der Atmosphire erfolgen kann, driickt sich gleich-
sinnig in einer Verdunstungsexponentenerhéhung (Gleichung 20) aus, so
daB bei pflanzlichen Systemen mit flichenrelativ geringer Transpiration
beztiglich einer Evaporationsfliche der Transpirationsexponent nahe an
2 herankommt, wenn das Blatt einen gewissen Differenzierungsgrad er-
reicht hat. SEYBOLD (1929) hat an Systemen mit verminderter innerer
Dampfspannung, was effektiv eine geringere Verdunstung ausmacht,
nachweisen konnen, daB3 Modelle verschiedener Differenzierung nahezu
flachenrelativ verdunsten. Diese Versuche bilden in erster Linie die
Basis fiir weitere Untersuchungen. Die Gestaltmannigfaltigkeit der
Transpirationssysteme (vor allem der Laubblitter) 148t sich auf keinen
Fall kausal als ,,Anpassung‘‘ erkliren, wie dann und wann versucht
wurde.

In derselben Weise wie eine Differenzierung der Verdunstungsfliche
und eine Verschmilerung der Querseite in bezug zur Windrichtung eine
Abirrung der theoretisch vorstellbaren Luftstromung begtinstigt, wirkt
eine dauernde Lageverinderung der Verdunstungsfldche bzw. der Trans-
pirationsfliche eines etwa im Winde schaukelnden Blattes. URSPRUNG
(1903) hat eingehend die Einstellung der Blattlamina im Winde studiert
und die Zitterpappel ist ein bekanntes Beispiel. Die ,,zweckmaBige®
Einstellung der Blitter in die Windrichtung ist ebenso phantastisch, wie
die ernstlich ausgesprochene Meinung, da8 der Wind auf die Blatter
einen formgestaltenden EinfluB hat und die Heimat des graminoiden
Blattes die windreiche Steppe ist, wobei die Blitter in die Linge gezogen
wurden.

Die ganze Frage der Verdunstung im Winde bei Flichen mittlerer
BlattgroBe 148t sich viel allgemeiner behandeln, wenn wir Verdunstungs-
flichen ohne bevorzugte Dimensionen wihlen, also Kreisscheiben. Der
Verdunstungsabfall Luv-Lee 14Bt sich mittels dieser nicht so giinstig
untersuchen, wohl aber ist es méglich, die Beziehungen der Verdunstung
zwischen GréBenordnung und Windstéirke zu erujeren. Luv- und Lee-
seite lassen sich naturgemiB bei einem System in bewegter, gleich-
gerichteter Luft nicht aufheben, jedoch kénnen durch dauernde Drehung
der Verdunstungsscheiben bei experimentellen Untersuchungen viel all-
gemeinere Verhiltnisse geschaffen werden (siehe SEYBOLD 1929).

Die oben erwihnten Darlegungen der GroBen der Verdunstungs-
flichen und der Windstdrken fanden in verschiedenen Untersuchungen
eine hinreichende Bestdtigung. In Abb. 3 ist die Verdunstungssteigerung
verschiedener groBer Flichen bei wachsender Windgeschwindigkeit unter
sonst gleichen Bedingungen dargestellt. Je kleiner die Fliche ist, eine
um so geringere Steigerung ist mit wachsender Windgeschwindigkeit
vorhanden. Die Verdunstung strebt einem Maximalwert zu, der bei
einem um so schwécheren Wind erreicht ist, je kleiner die Fliche ist.
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Die Verdunstungssteigerung erreicht einen Maximalwert, der durch
Erhohung der Windgeschwindigkeit nicht iiberschritten werden kann.
Das maximale Dampfspannungspotential Systemoberfliche/AuBenluft
ist limiting factor, s. Abb. 3. Selbstverstindlich kann die Verdunstung
durch VergréBerung des Potentials gesteigert werden; da der Wind aber
denselben Dampfdruck hat wie unbewegte Luft, kommt hier eine solche

Variation nicht in
Frage. Sobald die
an der Leeseite ge-
legenen  Flichen-
teile so viel tran-
spirieren wie die an
der Luvseite ge-
legenen, kann die
Verdunstung nicht
mehr gesteigert
werden; die Ver-
dunstung ist in die-
sem Falle auch fla-
chenproportional.
Die physikali-
schen Grundlagen
der  pflanzlichen
Transpiration ma-
chen aber die
Kenntnis der Ver-
dunstungsverhalt-
nisse von Systemen

mit verminderter

Abb. 3. Die Beziehungen der Verdunstungssteigerung zu der GroBe der
I -
Flichen und der Windgeschwindigkeit. Den Kurven liegen empirische Ve qunStun_g erfor
Werte zugrunde, die mit kreisformigen Pappestiicken ausgefiihrt wurden, derlich. Die Auf-
deren Durchmesser am Ende der Kurven angegeben ist. fassung von WIES-

Nach SEYBOLD 1929.

NER (1887), daB} die
Transpiration im Winde gegeniiber unbewegter Luft um so mehr
gesteigert wird, je weniger das System transpiriert bzw. verdunstet, 1a8t
sich mit den theoretischen Vorstellungen schwer in Einklang bringen.
Eine kritische Untersuchung von SEYBOLD (1929) ergab, daB3 die Be-
funde von WIESNER ganz speziell sind, die These also keineswegs
allgemein giiltig ist. Esist sehr wohl moglich, daB3 gegeniiber unbewegter
Luft ein System geringerer Verdunstung bis zu einer gewissen Wind-
stirke eine relativ stirkere Verdunstungssteigerung erfihrt als eine freie
Wasserfliche. Ohne Zweifel mu8 sich aber die verminderte System-
verdunstung schon bei geringen Windgeschwindigkeiten als limiting
factor geltend machen.
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Die Abb. 4 gibt die Verdunstungsverhiltnisse von einem System
freier Wasserverdunstung und einem System gehemmter Verdunstung
mit steigender Windgeschwindigkeit wieder. Je weniger das System ver-
dunstet, um so eher (in bezug auf die x-Achseneinheit) wird die Kurve
parallel zur Abszisse. Bei pflanzlichen Systemen (hier kommt nur die
Kutikulartranspiration in Frage) wird durch bewegte Luft nur dann eine
besondere Steigerung erzielt werden, wenn die Kutikulartranspiration
betrichtlich ist. Hiermit sei auf das 5. Kapitel verwiesen.

b) Verdunstungssysteme kleinster Poren. Die bisherigen Ergeb-
nisse bilden nur die Grundlage fiir die Erforschung der Transpiration
groBerer Flichen, also der Kutikulartranspiration (siehe S. 113). Wie
bereits hervorgehoben, erfolgt aber der pflanzliche Wasserdampfaus-
tausch in vielen Fillen durch ganz besondere Poren von kleinsten Aus-
maBen (sieche S. 123).

Die GesetzmaBigkeiten
der Porensystemver-
dunstungallein kénnen
somit eine feste Grund-
lage der Transpiration
bilden.  Ubertragbar
wiren die Gesetze gro-
Berer freier Flachen
auf die Porensysteme
nur, wenn diese absolut
ebenso stark verdun-
steten wie jene. Auf
diese strittige Frage,
die hauptsichlich fiir
unbewegte Luft dis-
kutiert worden ist, ) . .
. . Abb. 4. Schematische Darstellung der Verdunstung einer freien
werden wir SPater zu- Wasserfliche (/") und einer komparablen Fliche mit verminderter

»s Verdunstung bei wachsender Windgeschwindigkeit. /S gibt das
riickkommen. g 8 g
ckko rpe ) Verhiltnis der Verdunstungsgrofien wieder. Nach SEYBOLD 1929.
Als wichtigste Tat-

sache, die vor allem beriicksichtigt werden muB, ist fiir die Porensysteme
vorauszuschicken, daB die kleinsten Poren in eine nicht oder relativ
schwach verdunstende Umgebung eingesenkt sind, und zwar mehr oder
weniger tief. Rein physikalisch lieBe sich zunichst die Frage einfacher
behandeln, wenn dieser Umstand nicht beriicksichtigt werden miiite; doch
da die Modelle der Porensysteme technisch diesen Faktor nicht umgehen
lassen, miissen den theoretischen Betrachtungen ohne,, Porushéhe experi-
mentelle Belegefehlen. Beipflanzlichen Systemenistdie,, Porushohe® bzw.
Stomatatiefe stetsin Rechnung zusetzen. Fiir die Beurteilung der Wasser-
dampfdiffusion ist das Verhiltnis Porendurchmesser/Porenhohe von aus-
schlaggebender Bedeutung, was sich aus dem Folgenden ergeben wird.
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Ist die Windgeschwindigkeit hinreichend gro8 genug, daB iiber jeder
einzelnen Pore sich keine ,,Dampfhaube’ bilden kann und keine Ab-
sattigungsdifferenzen an der Luv- und Leeseite vorhanden sind, was bei
der Kleinheit der Poren (maximal 100 ¢ Durchmesser) bei schwachem
Winde schon verwirklicht ist, so verdunsten die Poren flachenproportio-
nal, unter der Voraussetzung, daf die Poren sich nicht gegenseitig in
ihrer Verdunstung beeinflussen. Die Porushohe sei der Einfachheit hal-
ber = o gesetzt. Die Frage ist nun die: Erfiillen die speziellen Poren-
systeme der transpirierenden Blitter diese Forderung? Theoretisch 1t
sich dariiber nichts aussagen und wir sind auf die experimentellen Be-
funde zum Entscheid der Frage angewiesen. Die groen technischen
Schwierigkeiten der Konstruktion und die Kostspieligkeit komparabler
Modellsysteme, welche die Architektonik der Laubblattsysteme, soweit
es fiir die Wassserdampfdiffusion in Betracht kommt, besitzen, haben
bisher nur wenige zuverlissige Untersuchungsergebnisse zeitigen lassen.
Die Systeme von BRowN und ESCOMBE (1900) sind noch reichlich grob
(min. Porusweite 300 u), und nur eine Porenplatte der Untersuchung
von SIERP und SEYBOLD (1927) kann als erstes zuverldssiges Modell
gelten, wihrend sich viele andere Messungen auch mit groBeren Poren
begniigen muBten’. Die Versuche sind trotz der Weiterfithrung der Ex-
perimente durch SEYBOLD (1929) noch zu spirlich, um einen eindeuti-
gen Entscheid fillen zu kénnen, ob die Poren der pflanzlichen Systeme
in bewegter Luft unabhingig voneinander transpirieren. Mit groBer Wahr-
scheinlichkeit 1iB8t sich dies allerdings bejahen. Entschieden ist die
Frage, daB die Verdunstung eines Porensystems in bewegter Luft nicht
die Verdunstung einer vergleichbaren freien Wasserfliche erreicht, wor-
tiber die Tabellen 2 u. 3 Auskunft geben. Schon die Versuche von BRowN
und EScoMBE (1900) und vor allem die von SIERP und SEYBOLD (1927)
ergaben, daB der fiinffache Abstand bei 500 4 Poren geniigt, um eine
gegenseitige Beeinflussung der Einzelporenverdunstung zu vermeidén.
Nach BRowN und EscoMBE ist das Zehnfache des Durchmessers als Ab-
stand erforderlich. Inwieweit die pflanzlichen Systeme diesen Forderun-
gen nachkommen, kann dem 5. Kapitel entnommen werden.

Hat die Pore eine Héhe, ist also innerhalb der Porenhéhe ein Dampf-
druckabfall, so muB zu einer quantitativen Erfassung der Diffusions-
verhiltnisse der Druckabfall meBbar sein. Eine groBere Zahl von miih-
samen Untersuchungen, vor allem die von RENNER (1910) bemiihten sich,
in die verwickelten Verhéltnisse Klarung zu bringen. Die Modellsystzme
haben aber zu groBe AusmaBe und durch die Erfahrung auf den ver-
schiedensten Gebieten der Technik (Aerodynamik,Wasserturbulenzkinetik
und dhnliches) ist fiir die Diffusionsverhiltnisse, wie fiir alle Strémungs-
erscheinungen einwandfrei erwiesen, daB einfache Analogieschliisse von

* Vergleiche S. 60.
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einem groBen Modell auf ein kleines nicht berechtigt sind. Es eriibrigt
sich auch hier, ausfiihrliche Daten der Untersuchungen dieser Art, wozu
auch die von GRADMANN (1923) gehért, mitzuteilen, zumal die mathe-
matischen Formulierungen oft recht willkiirlich konstruiert sind. Bei
der Behandlung der Verdunstung in Ruhe werden wir darauf zuriick-
kommen.

Die Tatsache, dal bewegte Luft auf kleinste Poren ohne verdunstungs-
fordernden EinfluB ist, kann als véllig gesicherte Tatsache gelten.
Vom molekularkinetischen Standpunkte aus erscheint dieses Verhalten
keineswegs sonderbar, weil die Konvektionen der Luft die Gasdiffusion
in dem MaBe steigern (Scheindiffusion), daB die Scheindiffusion durch
stirkere Luftbewegung nicht mehr gesteigert werden kann, da ja das

mg Gewichtsveriust
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Abb. 5. Halbschematische Darstellung der Verdunstung eines Porensystems (3,1 mm? Fliche) bei

verschiedener Porengrofie, wobei die Poren einen etwa rofachen Abstand ihres Durchmessers haben,

unter steigender Windgeschwindigkeit. Die durch einen Punkt bezeichneten Werte sind empirisch
ermittelt worden. Nach SEYBOLD 1929.

System schon maximal verdunstet. Mit den oben erwihnten Tatsachen
steht dies in bestem Einklang. BrowN und EsCOMBE (1900) geben die
Verdunstungssteigerung im Winde gegeniiber unbewegter Luft (V ist
die Verdunstung in Ruhe, V- die im Winde) mit folgender Proportion an

VR:VW-=(1+%);<1+’7”>, (23)
wobei I die Hohe (Linge) des Porus, » der Radius ist und absolut ge-
nommen die beiden rechtsstehenden Proportionalititsglieder als Nenner-
glied in die Gleichung (31) stehen.

Wie gering die Steigerung der Verdunstung im Winde gegeniiber der
Ruhe bei den GroBenverhiltnissen der Stomata ist, haben SiERP und
SEYBOLD (192%) und SEYBOLD (1929) angegeben, indem ein umfang-
reiches Material von Verdunstungs- und Transpirationsversuchen heran-
gezogen wurde. Die Abb. 5 gibt die Verdunstungssteigerung mit wach-
sender Windgeschwindigkeit wieder. Erfahren die Poren von etwa 1000 &

Ergebnisse der Biologie V. ! 4
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eine Steigerung, so ist die Verdunstungssteigerung der 50 u-Poren relativ
sehr gering. Im Bereich der StomatagréBen muB bei kontinuierlichem
Kurvenverlauf die Verdunstung in bewegter und unbewegter Luft véllig
gleich sein. Die Abb. 6 gibt den Transpirationsgang von Sempervi-
vum Haworthii in Ruhe und Wind wieder. Die Transpirationsraten
sind stiindlich durch Abwiegen ermittelt worden. Die mit bezeichneten
Werte bedeuten Transpirationsraten im Winde, die nicht hervorge-
hobenen Werte beziehen sich auf Ruhe. Hat schwacher Wind auf die
Transpiration keinen EinfluB, so ist bei groBeren Windgeschwindigkeiten
keine weitere Transpirationssteigerung zu erwarten, es sei denn, da83 das
System Deformationen erleidet, so daB das pflanzliche System reine
»»Verdunstung‘‘ aufweist (BERNBECK 1904, SEYBOLD 1929). Diesen Son-
derfall auBer Acht lassend, bildet das Verhalten der Porensysteme in
bewegter und unbewegter Luft eine grundlegende Tatsache fiir das ge-
samte Transpirationsproblem.

Vorderhand ist es wenig aussichtsreich, den Verlauf der Diffusions-
stromungslinien innerhalb der Poren ohne sichere Anhaltspunkte zu
konstruieren, um daraus allgemein giiltige Schliisse ziehen zu kénnen.
Ob man mit RENNER (1910) bei Wind den maximalen Sittigungspunkt
fiir das Druckpotential der Diffusion tiefer im System annehmen soll
als in Rubhe, ist keineswegs zwingend.

Kiinftige Untersuchungen mit Modellsystemen von der GréBenord-
nung der Blattsysteme miissen weitere Einsicht in die Zustinde des
Massenaustausches in bewegter Luft verschaffen.

5. Spezielle Ergebnisse der Verdunstung in unbewegter Luft.

a) Verdunstungssysteme mittlerer BlattgréB8e. Bei der Betrach-
tung des Massenaustausches in unbewegter Luft kamen wir bis zu den
Ergebnissen von v. PALLICH (1897), die experimentell keine Uberein-
stimmung mit den theoretischen Verdunstungsformeln von STEFAN er-
gaben (siehe S. 40). Haben wir oben ohne nihere Begriindung die
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Verdunstung in bewegter Luft als allgemein giiltigen Fall des Massenaus-
tausches gegeniiber unbewegter Luft bezeichnet und daher jenen vor-
weggenommen, so wird die folgende Darstellung diese Auffassung recht-
fertigen. Schon allein durch die groBe Schwierigkeit einer exakten De-
finierung der ,,unbewegten Luft” ist die Gewinnung zuverldssiger Daten
duBerst kompliziert. Der bewegten Luft, die man im Massenaustausch
als gut definierbaren Faktor einsetzt, ist keineswegs laminare, geordnete
Strémung eigen, vielmehr veranlassen allein schon die Formen der ver-
dunstenden Systeme reiche Turbulenzbildungen, die ohne regelmifige
Wiederholung auftreten. Die {iblichen anemometrischen Messungen lassen
die Méchtigkeit und die Haufigkeit der turbulenten Strémungen nicht
erkennen. Mit zunehmender Stirke des Windes eliminieren sich jedoch
zufillige, groBe UnregelmiBigkeiten. Wie groB die Turbulenzen auch sein
mogen, so konnen sie doch praktisch in die ,,Windgeschwindigkeit* mit
einbezogen werden. Anders aber ist es bei unbewegter Luft, wo recht
schwer meBbare Luftstrémungen mit nicht bestimmbarem Verlauf vor-
handen sind. Die Konvektionsstrémungen driicken sich in einer starken
Forderung des Massenaustausches aus, die treffend heute als Schein-
diffusion bezeichnet wird, da der Massenaustausch nicht nur auf dem
Ausgleich der Dampfdruckdichten beruht. Wenn man will, kann man
die Verdunstung im Winde auch als Scheindiffusion ansehen; es wird
sich jedoch empfehlen, dieses Wort in erster Linie fiir den Massenaus-
tausch in unbewegter Luft zu verwenden. Die Meteorologie hat dem
Studium der Scheindiffusion groBe Aufmerksamkeit geschenkt, wiahrend
von pflanzenphysiologischer Seite kaum die ersten Anfinge einer griind-
lichen Untersuchung vorliegen und nur erste qualitative Messungen von
RENNER (1911) und SEYBOLD (1927 und 1929) gemacht wurden. Kon-
vektionen miissen naturgemif3 entstehen, wenn Temperaturdifferenzen
zwischen dem Verdunstungssystem und der AuBenluft bestehen. Da
solche immer vorhanden sind (siehe S. 621f.), erfolgt der Massenaustausch
in Ruhe tatsdchlich ¢mmer unter der Wirkung von Konvektionsstrémen,
so daB es nicht verwunderlich ist, wenn die theoretisch abgeleiteten Diffu-
sionsformeln mit den empirischen Befunden der Scheindiffusion so wenig
iibereinstimmen. Da sich nun die Konvektionen einer genauen Messung
entziehen, haben die Meteorologen bereits eine Reihe von Austausch-
zahlen festgelegt, in denen sich eine groBe Zahl von Faktoren ausdriickt,
die nur mithsam zu analysierensind. Dieallgemeinste Formel des Wasser-
dampfstromes ist

S=-4.¢, (24)
wobei s’ das Gefille der spezifischen Feuchtigkeit, 4 die Austauschzahl
ist. Mittels dieser Formel lassen sich brauchbare Approximativwerte fiir
A errechnen. Die Differenzen der spezifischen Feuchtigkeit (Wasser-
dampfgehalt der Luftmasseneinheit, Dampfmenge in Kilogramm feuch-
ter Luft: 0,623/(b— 0,377 ¢), siche HANN-SURING, Lehrb. d. Meteorologie

4*
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1926, S. 240) sind empirisch zu ermitteln. SCHMIDT (1925) gibt eine aus-

fiihrliche theoretische Darstellung der Austauschzahlen an und teilt

einige wichtige mit. Eine direkte Ubertragung der in der Meteorologie

sich gut bewidhrten Methode ist bei den pflanzlichen Transpirations-

systemen nicht geeignet, jedoch kann die allgemeine Formel der Ver-

dunstung in Ruhe, die SEYBOLD (1929) auf Grund seiner theoretischen
Uberlegungen (1927) aufgestellt hat, recht gute Dienste leisten.

In Anlehnung an die Untersuchungen von STEFAN und v. PALLICH

ist die Dampfhaube iiber dem Verdunstungssystem in ein Flichenfeld

und in ein Randfeld der

Verdunstung zerlegt

worden, so daB sich die

Verdunstung aus rein

praktischen  Gesichts-

punkten als Summe

einer Flichenfeld- und

einer Randfeldverdun-

stung darstellt. Jestédr-

ker die Randfeldaktivi-

tat ausgepragt ist, um

so stirker ist die Ver-

dunstung, und um so mehr weicht die Verdunstung von der Flichenpro-

portionalitit ab, was sich in einer Exponentenerniedrigung ausdriickt.

Abb. 7 gibt schematisch die Strémungslinien der Dampfdruck-

gefille und die Ellipsenbogen gleichen Dampfdruckes wieder (nach

BrowN und EsScoMBE

1900), die sich an die

Abb. 1 anlehnt. Die

Dampfhaube 1aBt sich

nun mit einiger mathe-

matischer  Anniherung

im Lingsschnitt in ein

Rechteck als Flichen-

verdunstung und in zwei

Abb. 8. Analytisch-geometrische Zerlegung der Dampfhaube Kreissektoren als Rand-
i s e Temenson) s yerbsngs feldverdunstung zerlegen

(Abb. 8), womit ganz be-
stimmte gleiche Strémungslinien summarisch in eine Flichenfeldver-
dunstung undin eine Randfeldverdunstung zusammengefaBt werden. Die
Gesamtzahl der in der Dampfhaube enthaltenen Molekiile ist bis zu einer
beliebigen Hohe a bei einem an diesem Punkte herrschenden Dampi-
druck p,, wenn die Fliche von s, bis s; genommen wird,

T
S= a(s + ;a)- (25)
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Der heuristische Wert dieser Vorstellung liegt darin, daB sich das
gegenseitige Verhiltnis der Flichenfeldverdunstung F zu der Randfeld-
verdunstung R gut darstellen und dabei mit dem physikalisch exakt
nachweisbaren Strémungslinienverlauf in Einklang bringen 14Bt. Je
starker die Verdunstung ist, um so mehr 4dndert sich das Verdunstungs-
verhiltnis F : R zugunsten von R, kurzum die Verdunstung weicht um
so mehr von der Flichenproportionalitit ab. Die Strémungslinien glei-
chen Dampfdruckgefilles biegen um so stirker von der Vertikalen ab
(Abb. 1, stark ausgezogene Linien, STEFAN), je stirker die Verdunstung
ist, was zugleich eine Verkleinerung der linearen Exzentrizitit der Ellip-
sen gleichen Dampfdruckes bedingt. Die Gegensitzlichkeit von STEFAN
und v. PALLICH besteht nun tatsichlich nicht. Die Unterschiede in der
Ellipsenexzentrizitit oder,im anderen Bilde dargestellt, die Abweichun-
gen von der Flachenproportionalitit, d.h. die Exponentenhéhen, hingen,
wie SEYBOLD (1927) (siehe S. 55) experimentell zeigen konnte, nur vom
Dampfdruckgefille ab. Je groBer dieses ist, um so niedriger ist # und
um so kleiner ist die Exzentrizitit. Im Falle der flichenproportionalen
Verdunstung, wo # =2 ist (Gleichung 25), ist die lineare Exzentrizitit co.
Ist die Ausbildung eines Randfeldes nicht moéglich, was technisch
immer dadurch schon verwirklicht ist, daB der verdunstende Wasser-
spiegel umrandet wird, das Evaporimeter also nicht bis zum GefiBrande
gefiillt ist, so wird der Verdunstungsexponent sich 2 nihern, was aus
Versuchen von THoMAs und FERGUSON (1917) hervorgeht. Bei einer
Tiefe des Wasserspiegels von etwa 3 cm (fiir etwa 20 cm (D) groBe GefaBe)
ist die flichenproportionale Verdunstung vollig erreicht.

Ist das Verdunstungssystem eine Kreisscheibe, so gilt die Formel

V=k-r2a+k,.2vm. (26)

k und %, sind empirisch zu bestimmen und mégen als Scheindiffu-
sionskoeffizienten gelten. Die Analogie mit anderen Formeln, vor allem
mit Gleichung (24), muB nicht weiter hervorgehoben werden. Der Ver-
gleich theoretischer Berechnungen mit empirischen Befunden zeigt nun
tatsachlich, daB der Massenaustausch bei Verdunstungssystemen von der
GroBe der Blatter grofBer ist, als wenn der Diffusionskoeffizient (siehe
S. 36) eingesetzt wird. Die bereits von RENNER (1911) und SEYBOLD
(x92z7) angestellten Versuche mit wasserdurchtrankten Pappstiicken
zeigen, daBl unter theoretisch als véllig gleich angenommenen Bedin-
gungen beispielshalber eine verschiedene Raumorientierung bei einem
und demselben System ein recht verschieden groBer Wasserdampfaus-
tausch erfolgt, was nur auf die Wirksamkeit von Konvektionen zuriick-
zufiihren ist. Je nach der GréBe der Systeme sind die Konvektionen
verschieden wirksam, so daB nach der Formel

V==Fk.-
dem Verdunstungsexponenten # kein konstanter Wert zukommt; dieser
steigt vielmehr mit wachsendem Wasserdampfaustausch, so daB die Ver-
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dunstungsteigerung also nicht auf einer groBeren Randfeldaktivitit
beruhen kann, sondern auf einer Férderung durch Konvektionen. In der
Tabelle 1 ist ein Versuch von SEYBOLD (1927) wiedergegeben.

Tabelle 1.
4 Pappstiicke 10 X 10 cm, 4 Pappstiicke 5 X 5 cm. Versuchsdauer 10 Stunden.
Gewichtsverluste GroBe Stiicke zu EXP?’:‘:::‘C“'
groBe Stiicke i kleine Stiicke | kleinen Stiicken "
normal bodenlieg. . . 4,790 1,330 2,61:1 1,38
hangend normal. . . 5,340 1,980 2,60:1 1,44
hangend invers . . . 6,240 2,040 3,05: 1 1,60
vertikal gestellt . . . 6,810 2,320 2,63:1 1,55
Dieselben Stiicke. Versuchsdauer 6 Stunden.
normal bodenlieg. . . 3,190 1,140 2,79: 1 1,48
héangend normal. . . 3,540 1,270 2,78:1 1,47
hangend invers . . . 4,010 1,420 2,80:1 1,48
vertikal gestellt . . . 4,670 1,590 2,04 1 1,55

RENNER (1911) kam zu dhnlichen Ergebnissen.

Kénnten wir aber von den Konvektionen vollig absehen, und ginge
der Massenaustausch wirklich in unbewegter Luft vor sich, so wire es
schon auferordentlich schwierig, den Verdunstungsvorgang in Ruhe als
reinen Diffusionsvorgang zu verfolgen. Den Dampfdruck in bestimmten
Abstanden vom Verdunstungssystem zu bestimmen ist sehr erschwert
und mit einer Einsetzung des Dampfdruckes der ,,Luft, der mit irgend-
einem meteorologischen oder physikalischen Instrument (Psychrometer,
Taupunktsbestimmung) bestimmt wurde, in die Zustinde des Massen-
austausches des zu beobachtenden Verdunstungs- und Transpirations-
systems ist wenig genutzt. Liegt die Bestimmung der tatsichlichen
Dampfdruckzustinde iiber dem verdunstenden System so im argen, so
ist natiirlich die Bestimmung der Diffusionsstromungslinien kaum mog-
lich. Die Methode von v. PaLricH, die Dampfmengen in verschiedene
Héhen von dem Wasserspiegel abzusaugen, ist duBerst zeitraubend und
keineswegs einwandfrei. Die Abhingigkeit der linearen Exzentrizitit
der Rotationsellipsoide gleicher Dampfspannung vom Dampfdruckpo-
tential System/Luft ist durch SEvBOLD (1927) sehr wahrscheinlich ge-
macht worden. Von einer konstanten GroBSe des Exponenten # kann
auch in unbewegter Luft nicht die Rede sein. Bei emersen Pflanzen-
systemen (Schwimmblitter) kann sogar der Verdunstungsexponent# > 2
werden. Von Fall zu Fall ist auch in unbewegter Luft iiber die Hche
des Verdunstungsexponenten zu entscheiden.

Was oben fiir Systeme mit verminderter Dampfspannung in bewegter
Luft ausgesagt wurde, gilt mutatis mutandis auch fiir unbewegte Luft.
Eine Verminderung des Dampfdruckpotentials verdndert die Hohe des
Exponenten auf dieselbe Weise. Je gréBer das Potential ist, um so nied-
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riger ist der Exponent, je kleiner jenes ist, um so gréBer ist dieser. Bei
einem Versuch von SEYBOLD (1927) ergab sich beispielshalber

relative Feuchtigkeit 70 8o 92 93 VvH
Exponentenwert » 1,52 1,60 1,79 1,72 ,,

Die Versuchsergebnisse von THOMAS und FERGUSON (191%) lieBen sich
ebenfalls als Beweis fiir die Steigerung der Exponentenhéhe mit ver-
mindertem Dampfdruckpotential heranziehen (siehe SEYBOLD 1927).

Absolut wird selbstverstidndlich bei geringem Dampfdruckpotential
weniger verdunstet als bei groBem. Verdunstet daher ein System da-
durch weniger, daB in ihm die Dampfspannung herabgesetzt wird, oder
daB der Verdunstung an der Grenzschicht System/AuBenluft Wider-
stinde entgegenstehen, so driickt sich das in einer gleichsinnigen Ver-
anderung (d. h. in unserem Falle in einer VergroBerung) des Exponenten
aus, wie wenn bei einer freien Wasserfliche der Dampfdruck der AuB3en-
luft erhoht wird. Die Blattformen haben in unbewegter Luft jedenfalls
keinen Sinn als zweckmiBige Transpirationseinrichtung bei der absolut
geringen Verdunstung gegeniiber der freien Wasserfliche. Somit ist die
flichenrelative Transpiration auch in den Fillen starker Kutikulartran-
spiration gegeben; die Abweichungen sind auf keinen Fall betrichtlich.
Darauf kommen wir spiter noch zuriick.

b) Verdunstungssysteme kleinster Poren. In derselben Weise, wie
nunmehr fiir Flichen mittlerer Blattgrée die Verdunstung in unbewegter
Luft betrachtet wurde, muBB der Wasserdampfaustausch fiir Poren-
systeme dargestellt werden. Eine direkte Ubertragung der Verdunstungs-
zustidnde von groBen Systemen auf kleine, wie die Poren sie darstellen,
erweist sich in diesem Falle als ebensowenig zuldssig.

Sehen wir nun zunichst ganz von der Wirkung der Konvektionen bei
kleinsten Poren ab und betrachten wir, wie die meisten Untersucher, vor
allem wie BROWN und ESCOMBE (1900) und RENNER (1910), den Massen-
austausch als reinen Diffusionsvorgang, so ist die erste Aufgabe die, den
Diffusionswiderstand innerhalb und oberhalb der Poren zu eruieren. Die
Formeln von RENNER fiir spezielle Systeme, die vielleicht fiir gréBere,
nicht aber fiir kleine Systeme anwendbar sind, basieren auf denen von
BrowN und EscoMBE. Hat RENNER auch in manchen Fillen zwischen
theoretischen und empirischen Werten eine Ubereinstimmung gefunden,
so darf dabei nicht auller acht gelassen werden, daB3 die Befunde sich
nicht mit Porensystemen ergaben. Als gesichertes Ergebnis fiir die phy-
sikalische Komponente der stomatdren Transpiration kénnen sie nicht
gelten, fiir die kutikuldre Transpiration kommen sie nicht in Frage.

Gemidl der von STEFAN entwickelten Formel, setzen BRowN und
EscoMBE die Diffusion durch eine Spaltéffnung

k- 2 o)'A
AL R ALK (27)
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k ist der Diffusionskoeffizient, p, der Dampfdruck in den Interzellu-
laren, der als Maximaldruck bei der Temperatur #, eingesetzt wird.
po ist der in der Luft herrschende Dampfdruck. 4 ist die Fliche der
Pore, I deren Hohe. AuBer p, kénnen ohne Schwierigkeiten alle Faktoren
approximativ angegeben werden, zur Angabe von p, ist aber vor allem
die genaue Kenntnis der Temperatur des Blattes erforderlich. Andere
physiologische Momente, die noch weitere Komplikationen bedingen,
seien auBer acht gelassen. Nun wird man aber die Dampfspannung am
inneren Rande der Pore nicht mehr als gesittigt ansehen kénnen. Be-
zeichnen wir sie mit p,, so steht mindestens fest, daB p, < p, ist.
Wird der aus der Pore austretende Wasserdampf nicht durch Wind
dauernd hinweggefiihrt, so muB} auch fiir die Dampfspannung der Luft
infolge der Dampfkuppenbildung ein hoherer Wert angesetzt werden
so daB statt p, p," gilt, wobei p,’ < p, ist. Nehmen wir die Luft als
geniigend stark bewegt an, so geht die Gleichung (27) iiber in

D Pl po) A (28)

Wie groB ist nun aber $;? MeBbar ist dieser Druck nicht. Brown
und ESCOMBE setzen anstatt / eine groBere Porenhdhe und zwar eine
solche, daB am Grunde dieser gedachten Porentube der Druck p, herrscht.
Sodann gilt jetzt die Gleichung

_k-(p—po)- 4
D= Uiz (29)

wobei x die angenommene Porenhéhenverlingerung angibt. Fiir x wird
nun von BROWN und EscoMBE der Wert "T" interpoliert (Ausbildung

der Atemhohle, siehe S. 130). Die bisher geschilderten Verhéltnisse und
die gewonnenen Gleichungen gelten nur fiir bewegte Luft. Ist die Luft
aber ruhig, was hier zu diskutieren ist, so bildet sich eine Dampfkuppe,
und an Stelle des Druckes p, muBl der héhere Druck p,’ gesetzt werden.
Seine GréBe wird in derselben Weise eingefiihrt, indem die Porentube um
ein Stiick ¥ nach auBlen verli‘mgert wird, so da3 man die Formel (30) erhilt

D= (b2 po)- 4

Nz ’ (30)
2
D k (P},—f‘u.
]+y_ﬂ (31)
4

Ist ein spezielles Porensystem zu betrachten, wie etwa eine Schale
mit der Randhéhe L, auf die eine Porenplatte aufgelegt ist, und auf
deren Grund sich das verdunstende Wasser befindet, so geben BROWN
und EscoMBE die Gleichung an
O=h- Ap-p)

L+ZD +l(z+1d)
8 na 4

(32)
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A ist.in diesem Falle die porentragende Fliche, D deren Durchmesser,
a die Fliche jeder Pore, d deren Durchmesser, / die Héhe der Pore.
K ist der Diffusionskoeffizient, p—p; die herrschende Dampfdruckdiffe-
renz. Die Giiltigkeit der Formeln und ihre beliebigen Variationen sind
sehr beschrinkt, schon aus dem einfachen Grunde, weil die Dampf-
spannungsdifferenz recht schwer zu ermitteln ist, ganz abgesehen davon,
daB an Stelle des Diffusionskoeffizienten % ein Scheindiffusionskoeffizient
tritt. Darauf werden wir sogleich zuriickkommen.

Auch die von SzYMKIEWICZ (1920) entwickelten Gleichungen sind
vorderhand weiter nichts, als eine mathematische Formulierung von Ver-
dunstungszustdnden, die von unmefBbaren Faktoren ausgehen. Mit der
Formel

_ T- 760 (t + 273\* T-760. t+273>2
0=h-cip =) 2 (2 s ker - - T2 (FE), a9

wobei das erste Glied der Summe die stomatire, das rechte die kutikulire
Transpiration wiedergeben soll, sind bereits die nicht prazis meB3baren
Druckdifferenzen (p1—p) bzw. (p,—p) — von den spezifischen Koeffi-
zienten der Ausdriicke ¢; und ¢, ganz zu schweigen — eingesetzt. Weitere
Umformungen der Gleichung vermégen die Schwierigkeiten nicht auf-
zuheben. Solange die Koeffizienten und die Druckgefille nicht exakt
meBbar sind, hat es wenig Sinn, die Verdunstung aus einem Porensystem
formelmiBig ausdriicken zu wollen, was aber mit einer Ablehnung der
Erforschung der physikalischen Komponente der pflanzlichen Trans-
piration nicht gleichbedeutend ist.

Die Frage der Porenverdunstung in unbewegter Luft verdichtet sich
zu dem schon von BRowWN und EscoMBE aufgeworfenen Problem, ob die
Verdunstung eines multiperforaten Septums nicht die einer gleich gro3en
Wasserfliche erreichen kann. Wird die Frage bejahend beantwortet, so
ist unter Umstanden die physikalische Analyse der Verdunstung multi-
perforater Septen mit freien Verdunstungsflichen auszufiihren, was eine
ungemein grofe technische Erleichterung bedeutete, und die pflanzlichen
Systeme konnten trotz der starken Differenzierung der Aulengewebe eine
Maximaltranspiration wie eine freie Wasserfliche haben. Bei dem Schluf3
der Stomata konnte dann diese Maximaltranspiration auf ein Minimum
der Kutikulartranspiration reduziert werden. Ohne auf teleologische
Deutungen Wert zu legen, hat diese Frage als physikalisches Problem
der pflanzlichen Leistungen das allergréte Interesse.

Die Abweichungen von der flichenproportionalen Verdunstung legen
folgenden Gedanken nahe: Eine geniigende Anzahl von kleinen Poren,
die auf einer Fliche angeordnet sind, erzielt dieselbe Verdunstung wie
die Fliche selbst, wenn diese als freie Verdunstungsfliche gerechnet
wird. Ist die Verdunstung der Einzelpore gréBer als der Flichenpro-
portion entspricht, so ist dies auf Grund der Vorstellung des Aus-
biegens der Diffusionsstrémungslinien verstindlich und die Theorie der
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Flachen-Randfeldverdunstung findet auch hier ihre Anwendung. BROWN
und ESCOMBE (1900) erwidhnen nun auf Grund ihrer Ergebnisse, daB die
Verdunstung aus Porensystemen dem Maximalfall zustrebt, der gleich
der Flichenverdunstung einer komparablen freien Wasserfliche ist.
Die Abb. 9 gibt schematisch die Verhiltnisse an, welche durch sinn-
gemidBe Kombination der Einzeldampfhauben einzelner Systeme (siehe
Abb. 7) gewonnen ist. Die Horizontallinien sind die Linien gleichen
Dampfdruckes, die vertikalen wiederum diejenigen gleichen Dampfdruck-
gefdlles. Experimentell konnte von BROWN und EsScoMBE nicht be-
wiesen werden, daB dieser Maximalfall erreicht wird, ihre entwickelten
Formeln sind nicht ausreichend, theoretisch diesen Grenzfall erreichen
zu lassen, wie SIERP und SEYBOLD (1927) zeigen konnten. Von SIERP

Abb. 9. Schematische Darstellung der Diffusionsverhiltnisse durch eine perforierte Membran. (dar gest.
sind 3 Poren). Die vertikal verlaufenden Linien stellen die Strémungslinien gleichen Dampfdruckes dar,
wobei die Richtung des Diffussionsstromes durch das Druckpotential gegeben ist. Die horizontal ver-
laufenden Linien geben die Flichen gleicher Dampfdrucke wieder. Nach Brown und EscomBE 1900+
und SEYBOLD ist vielmehr eine Argumentation versucht worden, daB3
der Maximalfall bei Systemen, welche die Bedingungen pflanzlicher
Porensysteme einhalten, nicht erreichbar ist.

Durch geeignete Variation von Porenzahl und Exponentengrofe, die
von der Porengréfe mitbestimmt wird, muB sich theoretisch rechnerisch
der Maximalfall annehmen lassen, daB3 die Porensysteme ebenso stark
verdunsten wie eine komparable freie Wasserfliche, es fragt sich dann
nur, ob 1. die theoretischen Systembedingungen noch den Forderungen
geniigen, welche pflanzliche Systeme auferlegen, d. h. vor allem Zakl und
relativer Abstand der Poren, und z. ob die angenommenen Exponenten-
groBen tatsichlich verwirklicht sind. Letzten Endes erfordert die ganze
Frage eine experimentelle Entscheidung, die von SIERP und SEYBOLD
(1927), SEYBOLD (1929), HUBER (1929) und SIERP und SEYBOLD (1929)
herbeizufithren versucht wurde. Die Modellversuche von BrRowN und
EscoMmBE (190oo) bewegen sich noch in GroBenbereichen, die mit. Sto-
matagroBen nicht vergleichbar sind (min. 0,3 mm Durchmesser), die Ver-
suche von RENNER (1910) und die von GRADMANN (1923) u. a., welche



Die })ﬂanzliche Transpiration. I. 59

die Physik der Transpiration férdern sollten, sind bei den ungeeignet
groBlen AusmaBen der Modelle zur Klirung dieser Fragen nicht brauch-
bar. Die technischen Schwierigkeiten der Herstellung von Modellsystemen,
welche mit pflanzlichen Spaltéffnungssystemen vergleichbar sind, er-
schwert vielseitige empirische Priifung, so daB manche Probleme kiinfti-
gen Untersuchungen noch anheimgestellt sind.

GemaB der Abb. 8 148t sich fiir jede Pore eines Systems ein Flichen-
feld und eine Randfeldverdunstung annehmen, wie die Abb. 1o darstellt.
Je miéchtiger nun die Dampfhauben sich entwickeln, um so mehr wird
eine einheitliche Dampfhaube iiber dem ganzen System liegen. Ist dies
erreicht, so muB der Dampfdruck in einer beliebigen Hohe iiber dem
System an allen Punkten gleich groB sein, die Linien gleichen Dampf-

MAIEREG
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Abb. 10. Schematische Darstellung der Verdampfungskuppen iiber einer freien Wasserfliche und einem
komparablen Porensystem unter Vernachlissigung der 3. Demension. Die Poren p, die voneinander
einen Abstand 4 haben, besitzen im ersten Fall eine Verdampfungshaube, die sich aus den Fliachen-
feldern F; und den dazugehorigen Randfeldern R, zusammensetzt. Die unter denselben Bedingungen
zu vergleichende, stattfindende ,,Evaporation‘‘ der freien Wasserfliche mit dem Durchmesser &, ist
gestrichelt wiedergegeben. Durch Steigerung der Verdunstung erfihrt die Verdunstungshaube jeder
Pore eine Vergroflerung, # wird zu 5y, Ry zu R,. Mutatis mutandis gilc dieselbe fiir die ,,Evapo-
ration‘‘. (Die Evaporationshaube ist immer grofer als die integrierten Transpirationshauben der Poren;
selbst in dem Falle, wo die Randfelder sich stark beeinfluiten, was im 3. Fall dargestellt ist.)
Nach Sierr und SEYBOLD 1928.

druckes miissen in Abb. g in Parallelen zur Systemoberfliche iiber-
gehen. Die Dampfhauben beeinflussen sich aber gegenseitig, was sich
in einer Uberschneidung der Randfelder in Abb. 10 ausdriickt.

In der Tabelle 2 sind fiir die GroBenordnungen der Stomatasysteme
einerseits die Porenzahlen rein theoretisch vermehrt worden, anderer-
seits die Exponentenhéhen, um die Verdunstung einer freien Wasser-
fliche zu erreichen. Alle angegebenen Zahlen gentigen der Forderung,
daB die Verdunstung einer komparablen freien Wasserfliche gleich-
kommt. Die freie Wasserfliche hat in dem speziellen Fall, der nach
SiErRP und SEYBOLD (1927, 1928) der Tabelle zugrunde gelegt ist, die
Ausdehnung 20 mm X 20 mm, welches zugleich die Porenanordnungs-
figur ist. Die fettgedruckten Zahlen der Tabellen deuten an, daf} diese
Zahlen im Mittel bei pflanzlichen Systemen am haufigsten verwirklicht
sind (siehe Tabelle 20, S. 126), der Abstand ist also das 6—i16fache, der
Porendurchmesser (50) 10—5 u. Die Exponentenhohe wire demnach
zwischen 1,5 und 1,2. Was oben fiir die Flichen mittlerer BlattgréBe

beziiglich der Lage der verdunstenden Fliche zur Umgebung gesagt
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Tabelle 2.
Exponent | Zahl der erforder- | Abstand der | n-fache des
n lichen Poren Poren Durchmessers
1. Porendurchmesser 50 u.
2 201 700 o [
1,8 60 000 34 1
1,6 10 000 109 2
1,5 9 600 157 3
1,4 4 800 243 5
1,3 2800 333 6,6
1,2 1530 461 9
1,1 890 660 13
I 449 947 19
2. Porendurchmesser 10 u.
2 5 040 000 o o
1,8 1 080 000 9 1
L6 232 600 37 3,7
1,5 107 000 57 5,7
1.4 49000 86 8,6
1,3 22700 123 12,3
1,2 10 800 100 19
1,1 4 900 280 28
I 2240 430 43
3. Porendurchmesser 5 u.
2 20 000 000 o o
1,8 3 567 000 5 1
1,6 697 000 20 4
15 320000 30 6
1,4 160 000 45 9
1,3 56 000 8o 16
1,2 24 000 117 24
1,1 10 600 196 38
1 4 400 190 60

wurde, gilt auch hier. Ist die Hohe der Pore nicht zu vernachlissigen,
also nicht unendlich klein, so mu8 sie in die Rechnung mit aufgenommen
werden. Je gréBer nun die Porentiefe ist, um so eher erfolgt die Ver-
dunstung flichenproportional, und eine Randfeldverdunstung kommt
nicht zum Ausdruck. Von Fall zu Fall muB eine Entscheidung getroffen
werden, zumal sich die pflanzlichen Systeme durch eine iibergroBe
Mannigfaltigkeit in der Gestaltung der Poren auszeichnen (siehe S. 1301f.).

Die experimentellen Ergebnisse zeigten aber, daB die Exponenten
stets hoher sind, als theoretisch zur Erreichung der Maximalverdunstung
gefordert werden muB3. Auf die Er¢rterung von SIERP und SEYBOLD (1928),
daBl es theoretisch nicht méglich ist, mit einem Porensystem eine freie
Wasserflichenverdunstung zu erreichen, kann hier nicht niher einge-
gangen werden.

Es mogen hier jedoch einige wichtige Daten mitgeteilt werden, die
als Grundlage zur quantitativen Beurteilung der Porenverdunstung in
jingster Zeit gewonnen wurden?.

* Bei der Korrektur aufgenommen.
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HuBER (1928) stellte Untersuchungen mit Membranen an, welche
Poren von 50 g Durchmesser in verschiedenem Abstand voneinander
hatten. Die Ergebnisse konnten die Richtigkeit der von S1ERP und SEY-
BOLD (1927, 1928) vertretenen Auffassung (siehe S. 58) bestdtigen. In
der folgenden Tabelle 3 sind neben den Werten des #-fachen Poren-
abstandes des Porendurchmessers auch die vH-Werte der Gesamtporen-
fliche von der Porenanordnungsfigur nach HUBER mitangegeben.

Tabelle 3.
. Abstand jer P?‘E’}: Porenverdunstung in approx.
ist :ppr;x. s ;c € | Gesamtporenfliche in | vH-Werten der Verdunstung
es Porendurch- vH-Werten der Poren- der komparablen freien
messers anordnungsfigur Wasserfliche (Porenan-
(Porendurchmesser ordnungsfigur)
504)
SIERP-SEYBOLD
(1927) 9 0.8 40
6 1.8 50
HUBER (1928) 4 32 75
3 5.0 90

Experimentell konnte HUBER somit nachweisen, da die Poren-
verdunstung der Systeme, wie sie die Laubblitter, physikalisch genom-
men, darstellen, auch in den Extremfillen, wo die Poren nur das drei-
fache ihres Durchmessers voneinander entfernt sind (s.S. 125, 126), hinter
der Verdunstung einer komparablen freien Wasserfliche zuriickbleibt.
Dieses, mit physikalisch gut definierten Systemen gewonnene Ergebnis
ist fiir die Beurteilung der physikalischen Komponente der pflanzlichen
Transpiration von Wichtigkeit; weitere Schliisse auf die absolute GréBe
der Transpirationsraten pflanzlicher Systeme sind vorderhand jedoch
nicht zuldssig.

S1ERP und SEYBOLD (1929) konnten mit Membranen, die 10 # und
20 p im Durchmesser grofe Poren trugen, weiteren Einblick in die physi-
kalischen Zustande der stomatiren Transpiration verschaffen. In Abb.1x
ist die Porenverdunstung als Funktion des Umfanges simtlicher Poren
dargestellt, unter der Voraussetzung, daB3 die Fliche simtlicher Poren
konstant ist (3,1 mm?®). Beim Porendurchmesser 2 mm findet die Ver-
dunstung durch 1 Pore, bei 100 4 Porendurchmesser durch 400 Poren,
bei 50 u durch 1600 Poren, bei 20 ¢ durch 10 000 Poren und bei 10
durch 40 0oo Poren statt. Die Verdunstungskurve als Funktion des Ge-
samtumfanges der Poren stellt sich als typische limiting factor-Kurve
dar, so daBB mit wachsendem Porenumfang bei konstanter Porenfliche
die Verdunstung einem Grenzwert zustrebt, der im GroBenbereich der
StomatagroBen erreicht ist. Die Verdunstung der komparablen freien
Wasserfliche kann bei den gegebenen Bedingungen durch ein Poren-
system nicht erreicht werden, so daB die Physik der stomatédren Tran-
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spiration nicht mit freien Wasserflichen analysiert werden kann und die
Evaporation selbst in unbewegter Luft keine zuverldssigen Schliisse auf
die Transpiration zuliBt (siehe S. 89).

Verdunstung der komparablen, freien Wasserfliche

Verdunsiung

1 | | L
2mm 100y 50u 20 Gesamtporenumfang 1ou

Abb. 11. Verdunstungskurve multiperforater Membranen als Funktion des Umfangs simtlicher Poren.
Die Verdunstungshéhe der freien Wasserfliche, die mit der Porenanordnungsfigur vergleichbar ist,
wird durch die zur Abszisse parallelen Geraden angegeben. Die Fliche der Poren ist konstant (3,1 mm32),
die Zahl ist bei 2 mm Porendurchmesser 1 Pore, bei 100 # Durchm. 400 Poren, bei 50 u Durchm. 1600
Poren, bei 20 ¢ Durchm. 10000 Poren und bei 1o & Durchm. 40000 Poren. Nach Sierp und SEYBOLD (1929).

II. Die Energetik der Transpiration.

Der Massenaustausch der Transpiration kann nur bis zu einem ge-
wissen Grade ohne die Kenntnis der Temperatur der pflanzlichen Systeme
quantitativ erfaft werden, vor allem wenn verschiedene Blitter mit-
einander verglichen werden bei den gleichen oder gar bei verschiedenen
AuBlenbedingungen. Einblick in die energetischen Verhiltnisse der Trans-
pirationssysteme ist unbedingt erforderlich. Dies ist aus den im 1. Ka-
pitel erorterten Druckpotentialzustinden abzuleiten, da ohne Kenntnis
der Systemtemperatur die Hohe des Maximaldruckes nicht angegeben
werden kann. Eine Warmebilanz der pflanzlichen Transpirationssysteme
ist 'somit in aller Kiirze zu geben, nicht nur, weil die Transpiration von
der Temperatur des Blattes in weitgehendem Mafle abhingig ist, sondern
weil die Transpiration aktiv in den Warmehaushalt der Blitter eingreift,
der fiir viele andere physiologische Prozesse von nicht geringerer Be-
deutung ist.

Die indirekten Beziehungen der Transpiration zu anderen Energie-
potentialen des osmotischen Druckes, der Quellung, Kapillaritit und
Oberflichenspannung kann hier nicht geschildert werden, ebensowenig
wir hier die Kohisionspotentiale, die fiir das Saftsteigen von besonderer
Wichtigkeit sind, dartun kénnen. Die vortrefflichen Darstellungen von
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DixoN (1909 und 1914) und BACHMANN (1926) befassen sich unter an-
derem auch mit der von der Transpiration gelieferten Energie, die zur
Hebung des Wassers erforderlich ist. Unter Verweis auf diese Dar-
stellungen kann eine Wiederholung vermieden werden.

Die Abkiihlungstemperatur eines feuchten Thermometers als Maf3 der
Verdunstungsgeschwindigkeit wird bei dem Psychrometer praktisch an-
gewendet und die Psychrometertheorie bildet auch die Grundlage des
Wirmeaustausches, der bei der Transpiration erfolgt und der nunmehr
néher zu beleuchten ist. Da die pflanzlichen Transpirationssysteme aber
gleichzeitig noch andere Funktionen erfiillen, die durch Warmeaus-
tausch begleitet sind, ist ein transpirierendes Blatt nur bis zu einem ge-
wissen Grade mit einem Psychrometer vergleichbar. Die CO,-Assimi-
lation und die Atmung vollziehen sich wie die Transpiration mit einem
Energiewechsel, und nur mit Kenntnis dieser drei wirmeumsetzenden
Prozesse 148t sich der Gesamtenergiewechsel eines pflanzlichen Systems
umfassend darstellen und bei geniigend genauer Messung quantitativ
angeben.

Die drei Prozesse unterscheiden sich hinsichtlich der Warmeténung
derart, daB die Transpiration und die Assimilation endothermisch ver-
laufen, die Atmung aber exothermisch ist. Noch verhiltnismiBig ein-
fach lieBe sich der Wirmeumsatz dieser drei Prozesse analysieren, wenn
nicht das System von der Umgebung Wiarme bezége, sei es leitende oder
strahlende, oder aber absorbiertes Licht. Dieser Umstand, vor allem die
Lichtabsorption, erschwert die Analyse ungemein, da die Lichtabsorp-
tion bei den hochdifferenzierten Systemen der Blitter schwer exakt
meBbarist und noch vielen kiinftigen Untersuchungen zur Aufgabe steht.
Mit dem giinstigen Objekt einer diinnen Algenschicht gelang es kiirzlich
VAN DEN HONERT (1928), hinsichtlich des Assimilationsprozesses die
Lichtabsorption quantitativ festzulegen. Die Ergebnisse von BROWN und
EscoMBE (1905) und BRowN und WILSON (1905) bediirfen wohl weiterer
genauer Priifung.

Die klassischen Untersuchungen der letztgenannten Autoren stellen
jedoch die Grundlage der Energetik der Laubblitter dar und diese Ar-
beiten enthalten die brauchbarsten Daten, die wir uns hier im Rahmen
der gedrangten Darstellung zu Nutzen machen kénnen.

Die Analyse der Energetik ist viel einfacher, wenn das Blatt unter
Lichtausschlu8 untersucht wird. Dann fillt nicht nur die Lichtabsorp-
tion weg, sondern gleichzeitig ist die endothermische Assimilation aus-
geschaltet, so daB im Dunkeln der exothermischen Atmung nur die endo-
thermische Transpiration gegeniibersteht. Der Warmeaustausch, der zwi-
schen Blatt und Umgebung stattfindet, ist nicht einfach zu erfassen. Um
nun ein Bild von der GroBenordnung der Faktoren zu gewinnen, nehmen
wir, den Versuchsergebnissen von BRow~ und EscoMBE folgend, an, daB3
bei 20° 1 cm* Blattfliche von Helianthus annuus pro Minute 0,000166 cm3
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CO, als Atmungskohlensiure abgibt. Diese Menge entspricht einer Ver-
brennung von 1,55 1077 g Dextrose. Die Warmeentwicklung von 1g
Zucker aus der Hexosegruppe ist approximativ 3760 cal, so daB 1 cm*
Blattfliche eine Wirme von 1,55 + 077 - 3760 cal=0,000582 cal ent-
wickelt. Setzen wir zu weiterer Berechnung das Gewicht von 1 cm” Blatt-
fliche von Helianthus 0,020 g und die spez. Wiarme etwa 0,879 (Wasser
= 1), so ist die Atmungswirme, wenn keine Ein- oder Ausstrahlung und
keine Transpirationsabkiihlung erfolgte:

0000582 °oC i
0,020 0,870 0,033° C pro Minute.

Die Erwirmung durch die Atmung wird nunmehr nicht beliebig
gesteigert, sondern sie kommt mit der Temperatur der umgebenden
Luft zu einem Gleichgewicbt. Der thermische Austausch e, der zwischen
Blatt und Luft stattfindet und von BRowN und WILSON (1905) unter-
sucht worden ist, l:iBt sich aus drei Argumenten eruieren: 1. Mit Kenntnis
der Blattemperatur bzw. der Temperaturdifferenz zwischen Blatt und
umgebender Luft (mit + oder —Vorzeichen) = #,; 2. mit der absoluten
Menge des Transpirationswassers im Massenaustausch bestimmt, pro
Zeiteinheit in Kalorien ausgedriickt, und 3. der absoluten Oberfliche des
Blattes. Mittels dieser drei Argumente gilt die allgemeine Formel

— g 59276 . ° -
G20 = o em? 10 i cal fiir 1° C Temperaturerh6hung.

(Die latente Verdampfungswirme des Wassers bei 20° ist 592,6 cal.)

Fiir Helianthus annuus ermittelten BRowN und WiLsoN fiir ruhige

Luft geltend pro Minute fiir 10 C Temperaturerhshung den thermischen

Austausch = 0,015 cal. Diesen Austausch in die Gleichung (1) eingesetzt
ergibt

0,000 582

2.0,015

= 0,019° C.

Dabei ist der Warmeaustausch doppelt zu nehmen, da die Blattfliche
I cm? doppelseitig ist. Die Atmung gibt also maximal eine positive
Wirmetsnung von 0,019° C. Die Verhiltnisse des Austausches in be-
wegter Luft werden wir spiter besprechen.

Errechnen wir auf die gleiche Weise mutatis mutandis die Warme-
ténung der Transpiration. Bei 200 transpirierte das Helianthus-Blatt pro
Minute 0,0000833g Waser /pro cm®. Die zu dieser Verdunstung erforder-
liche Wirmemenge ist 0,0000833 * 592,6 = 0,049 38 cal. Den thermischen
Austausch zu 0,015 cal eingesetzt, gibt fiir 10 Temperaturerhdhung die
Temperaturdifferenz

004938 _ | cp0C.
2.0,01§

Die Atmungswiirme beteiligt sich, auf die Transpirationskilte bezogen,

mit etwa I vH an dem Wirmeaustausch des Blattes. Bei thermischen
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Messungen der Transpirationsabkiihlung fillt die Atmungswéirme nicht
ins Gewicht und kann bei Messungen und Berechnungen vernachlissigt
werden (siehe Tabelle 4).

Weitaus schwieriger gestalten sich die Verhiltnisse, wenn das Blatt-
system dem Sonnenlichte ausgesetzt wird. Die Lichtmengen R und die
Absorptionskoeffizienten a der Blitter, ausgedriickt in Kalorien fiir 1 cm*
Blattfliche pro Zeiteinheit stellen die linke Seite der Gleichung dar:

Ra=(W+w) +7r.

Ganz allgemein sei mit W der Transpirationskalorienumsatz, mit w
die Assimilationskalorienmenge ausgedriickt, wihrend 7 den thermischen
Austausch durch Strahlung und Konvektion darstellt. Ist 7 = o, so wird
Ra = (W + w), d. h. das Blatt hat dieselbe Temperatur wie die um-
gebende Luft. Die Transpirations- und Assimilationskilte werden durch
die Lichtstrahlung zum Teil kompensiert. Es kann nicht unsere Aufgabe
sein, die kaum in Kiirze verstandlich darzustellenden Prozesse der As-
similation und des Lichtenergiewechsels zu schildern; es handelt sich
vielmebr nur darum, die GréBenordnung der Transpirationskilte im
Rahmen des Energiewechsels kennen zu lernen. Fiir Helianthus annuus
geben BROWN und EscoMBE (1905) folgende Werte eines speziellen Fal-
les an:

R totale Sonnenstrahlung auf 1 cm? Blattfliche pro Minute . 0,2746 cal
Ra Absorption der Sonnenstrahlung auf 1 cm? Blattfliche pro

Minute. Absorptionskoeffizient 0,686 . . . . . . . . 0,1884 cal
w verbrauchte Energie durch Assimilation . . . . . . . . . 0,0033 cal
W verbrauchte Energie durch Transpiration . . . . . . . . 0,3668 cal
w—+W totaler Energieverbrauch . . . . . . . . . . . . .. 0,3701 cal

Das Blatt bezieht somit aus der Umgebung 7 = (W + w) — Ra =
0,1817 cal. Das Blatt selbst ist also kilter als die Umgebung.

Ob ein transpirierendes Blatt iiber- oder untertemperiert ist gegen-
iiber der Luft, hingt ganz und gar von der GréBe der einzelnen Faktoren
ab. Transpiriert ein Blatt sehr stark, im Extrem wie eine freie Wasser-
flache, so wird es auch bei schwacher Insolation untertemperiert sein, es
ist aber bei schwacher Transpiration unter starker Besonnung sicherlich
tibertemperiert. Ganz allgemein liBt sich natiirlich dariiber nichts aus-
sagen, da die bei dem Massenaustausch sich geltend machenden Fak-
toren auch hier wirken. In der Tabelle 4 seien einige von BROWN und
EscoMBE mitgeteilten Zahlen von Helianthus annuus ausgewihlt und
erginzt zusammengestellt, um die Bilanzaufstellung eines Energieum-
satzes kennen zu lernen, und um einen Begriff von der Gré8enordnung
der Einzelfaktoren zu bekommen. Es sind dabei Extremwerte heraus-
gegriffen worden. Die Anordnung der Versuche geschah nach einer stei-
genden Reihe der Transpirationswerte (Spalte 13), worin sich zweifellos
eine gewisse Abhingigkeit von dem herrschenden Dampfdrucke aus-
driickt. Man vergleiche die Psychrometerdifferenzen, die Blattempera-

Ergebnisse der Biologie V. 5



66

A. SEYBOLD:

Tabelle 4.

EnergiezufluB a.
der umgeb. Luft
(W+w)—Ra

0,0950

N N T
q)%%
oy Q=
o o O

7. Energieverlust
durch Aus-
strahlung und

(w+ W). Ge-
samtenergie-
verbrauch

Energie durch
Transpiration

Luftkonvektion

W. Verbrauchte

| w. Verbrauchte
Energie durch
Assimilation

pro cm? Blattfliche pro Min.

Ra. Durch das
Blatt absorbierte|
Sonnenstrahlung

R. In das Blatt
einstrahlende
Sonnenenergie

Energieverlust oder Energiegewinn des Blattes in Kalorien

Transpiration in
g Wasser pro
dm?2/Stunde

Assimilation in cm3
CO2 pro dm2/Stunde

2,40 13,962 |0,7341|0,50350,00200,3913/0,3933| O,1102

Partialdruckerhdhung

des Wasserdampfes

im Blatt gegeniiber
der Luft in mm

2,05 4,00 (0,4096|0,1179|0,0808|0,0033|0,0404 |0,0437| 0,0371
5,27 |2,134/1,259 [0,2569|0,1762|0,0017|0,1243|0,1260; 0,0502

12,44 (4,00 (3,715 |0,2746|0,1884|0,0033(0,36680,3701
14,66 |4,00 |4,178 |0,5492|0,3768|0,0033(0,4124|0,4157

Approx. Blatt-
temperatur

Temperaturdifferenz
zwischen Blatt
und Luft in 0 C

Wind-
geschwindigkeit
m/sec

+0,25!17,6
+0,28(17,1

~0,74|21,4| 9,32 (4,00 |3,661 |0,3931|0,2607 |0,0033|0,3614|0,3647

a Lichtabsorptionskoeffizient 0,686.

~1,84(25,3

—0,40/26,8
—-1,45|26,0| 12,69 (4,00 5,780 |0,5504|0,3775]0,0033|0,5706|0,5739

5’8
7,1

48

2,05 | +1,54/20,9 9,11

353
3,3

5

Relative
Feuchtigkeit
in vH

87
65

48

43
54
43
45

Partialdruck
des Wasserd. d.
Luft in mm Hg

12,89

9,21

9’®

11,5

9,24
I I’S
12,26

Psychrometer-
differenz,

>

3’7

8,2
5,2
8,2
7,8

Temperatur
des feuchten
Thermometers

Meteorologische Angaben

|
|

16,2

13,2

15,6 | 6,6

19,0
14,2
19,0
19,7

I

|

Temperatur des
trockenen

Thermometers

17,4

I 679

19,4

Proz. des reg.
Sonnenlichts

13
50

87

Nr. des
Versuches

2Ia

12

17a| 70| 22,2

16b| 100| 27,2
16a| 100 | 27,2
19a| 100 | 27,5

13

turen und die Blattwasser-
dampfdrucke! Eine Ausnahme
bildet bei dieser Betrachtung
Versuch 13, der in mancher
Hinsicht aus der Vergleichs-
reihe herausfillt. Die Psychro-
meterdifferenz ist in bezug
auf den Transpirationswert zu
niedrig, ebenfalls die Blatt-
temperatur; aber die in das
Blatt einstrahlende und ab-
sorbierte Lichtenergie ist un-
gleich hoher als bei den Nach-
barwerten, was auch zu einer
Temperaturdifferenz zwischen
Blatt und Umgebung fiihrt.
Der Raum gestattet nicht, die
interessanten Beziehungen alle
herauszulésen und diese fiithr-
ten uns auf entlegene Ge-
biete ab.

Die zahlreichen Messungen,
die tiber die Blattemperaturen
vorliegen und zum Teil auch
mit den Transpirationszustén-
den in Zusammenhang ge-
bracht wurden, ergaben, daf
die Blitter um viele Grade
hoéheroderniedriger temperiert
sein kénnen als die Luft. Die
Arbeiten von SHREVE (1914)
(siche auch HUBER 1924),
MILLER und SAUNDERS (1923),
NUERNBERGK (1925) u.a. ver-
mochten die wechselnden
Temperaturverhiltnisse der
Blitter zu messen; es ist je-
doch vorderhand noch recht
schwierig, die einzelnen Fak-
toren des Wirmeaustausches
zuverlédssig anzugeben.

Die Tabelle 4 kénnen wir
uns auch gleich nutzbar
machen fir die GréBenord-
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nung der Assimilation bei der endothermischen Seite des Gesamt-
energiewechsels (Expenditure account, Soll.). Maximal (Versuch 21a)
betrigt die Assimilationsenergie (w) 8,1 vH der Transpirationsenergie
(W), minimal 0,4 vH (Versuch 13). Die anderen Werte liegen zwischen
1,7 vH und 0,8 vH. DaB die Atmungsenergie zu vernachlissigen ist,
haben wir oben gesehen, da die Assimilationsenergieraten unter Um-
stinden ebenfalls sehr gering sind, ist eine Vernachlissigung bisweilen
auch statthaft. Dem endothermischen TranspirationsprozeB steht die
einstrahlende Sonnenlichtenergie und der Wirmezuflu gegeniiber; die
Einstellung der Blattemperatur hingt also vor allem von der GroSe der
Belichtung, der Lufttemperatur und der Stirke der Transpiration ab. Ist
die Einstrahlung gering und die Transpiration stark, was besonders bei
geoffneten Stomata der Fall sein wird, kann das Blatt untertemperiert
sein; ist jedoch die Einstrahlung sehr stark, so wird der umgekehrte Fall
verwirklicht sein. Schon hinsichtlich der Differenzierunig der anatomi-
schen Strukturen finden sich bei den verschiedenen Pflanzen ganz be-
trachtliche Unterschiede.

Die Forschung steht heute erst am Anfang der Analyse des Energie-
wechsels pflanzlicher Systeme, und eine sinngem#Be Abgrenzung der Un-
tersuchungen ist eine Notwendigkeit, die auf eine Vollstindigkeit der
quantitativen Messungen verzichten muB, aber gesicherte Daten fiir ein-
zelne Faktorenkomplexe ergibt. So hat mit Recht PFEFFER (1904) die
Transpirationsleistungen unabhingig von den chemischen Leistungen
aufgefaBBt und seinen Betrachtungen folgend nehmen wir den ,,lebenden
Organismus nur als Substrat* fiir die Wasserdampfverdunstung und den
damit verbundenen Energiewechsel.

Wir haben oben die GroBenordnung der gleich- oder gegensinnig wir-
kenden Faktoren des Energiewechsels festgelegt und gefunden, daB die
Transpirationskilte als stiarkster Faktor der Lichteinstrahlung (Warme-
strahlung) entgegenwirkt. Es kann nicht nur zu einer Kompensation,
sondern zu einer Ubertemperierung des Blattes gegeniiber der Luft kom-
men. Schalten wir den Lichteinflu und die strahlende Wirme aus, so
konnen wir den einfachsten Fall des Energieaustausches eines Warmepo-
tentials betrachten. Die Versuche werden im Dunkeln ausgefiihrt oder aber
bei einer schwachen Beleuchtung, deren Wirksamkeit zu vernachlissigen
ist. Die Moglichkeit ist nunmehr gegeben, das Blatt selbst als Psychro-
meter zu betrachten, wenn gleichzeitig Blatt- und Lufttemperatur ge-
messen werden (SEYBOLD 1929). Die Schliisse, die sich daraus ziehen
lassen, bilden die Grundlage fiir die Energetik der Transpiration.

Die Grundlagen der Psychrometertheorie mogen aber hier nur soweit
selbst wiedergegeben werden, als sie fiir unsere Frage in Betracht
kommen. Es handelt sich nicht darum, meteorologische Erérterungen
anzutreten oder darum die Brauchbarkeit des Psychrometers als Ver-
dunstungsmesser zu priifen, sondern nur darum zu zeigen, dafl prin-

5*
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zipiell die Zustinde des Psychrometers mit einem transpirierenden Blatt
vergleichbar sind.

Wie aus den Ausfithrungen des 1. Kapitels hervorgeht, ist die Ver-
dunstung in unbewegter Luft nur ein Sonderfall des Massenaustausches.
Die Meteorologie fordert daher bei psychrometrischen Messungen stets
die Ventilierung des feuchten Thermometers. Dabei wird nicht nur die
verdunstungshemmende Dampfhaube, die sich um die Bulbe des feuchten
Thermometers bildet, weggewischt, sondern zugleich auch die unter-
kiihlte Luft, die sich um diese befindet. SEYBOLD (1929) gelang es, die
Ausdehnung der unterkiihlten Luftschicht experimentell zu messen. Die

Abb. 12. Abkiihlungskurven wasserdurchtrinkter Pappstiicke, die zur Zeit o Minuten die Temperatur
der Luft (339 hatten. Mit R ist die Abkiihlungskurve in unbewegter Luft angegeben. Je stirker die
Luftbewegung ist, um so steiler félt die Kurve ab und um so friiher wird sie der Abszisse parallel.
Bei hinreichend starker Luftbewegung kann in erster Anniherung die Psychrometerdifferenz der Ab-
kiihlungsgeschwindigkeit gleich gesetzt werden. Thermoelektrische Messung. Nach SEYBOLD 1929.
Psychrometerdifferenz kann nur in bewegter Luft richtig sein, da die
Dampfhaube und die unterkiihlte Luftschicht als ganz spezielle Zustands-
bedingungen zu gelten haben. Das Psychrometer soll aber den Dampi-
druck der Luftschichten angeben, deren Temperatur am trockenen Ther-
mometer gemessen wird. SCHUBERT (1925) hat den fruchtbaren Ge-
danken der Verdunstungsgeschwindigkeitsbestimmung in die Psychro-
meterie aufgenommen, und SEYBOLD (1929) konnte experimentell die
Abkiihlungstemperaturen in Ruhe und Wind ermitteln. Die Abb. 12
gibt die Abkiihlungskurven an, die um so steiler abfallen, je stirker der
Wind ist. Ist dieser hinreichend stark, so kann die Verdunstungsge-
schwindigkeit der Psychrometerdifferenz gleich gesetzt werden. In
unbewegter Luft ist die Psychrometerdifferenz gegeniiber der Ver-
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dunstungsgeschwindigkeit zu groB, was durch die Unterkiihlung der um-
gebenden Luft zu erkliren ist. Es ist somit auch ganz selbstverstindlich,
daB die Temperatur des feuchten Thermometers die Hohe des maximalen
Dampfdruckes bestimmt und nicht die Temperatur des trockenen Ther-
mometers. Die Verdunstung erfolgt somit proportional dem Dampfdruck-
defizit, das zwischen dem herrschenden Dampfdruck und dem maxi-
malen Dampfdruck bezogen auf die Temperatur des feuchten Thermo-
meters, besteht, nicht aber proportional dem Dampfdruckdefizit der

Lufttemperatur.

1
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Aus diesem Grun- Abb. 13. Steigerung der Evaporation und der Psychrometerdifferenz mit

. . wachsender Windgeschwindigkeit. Unter den Angaben der Abszissen-

de ist eine pro- werte sind die Quotienten Z/PsD angegeben. Die Kurven gelten fiir

portionale Ande- spezielle Systeme (Evaporimeterdurchmesser 8 cm, Bulbe der Thermo-
meter 1,5 X 0,7 cm). Nach SEYBOLD 1929.

1 1 1 1 Il L

rung von Psychro-
meterdifferenz und Evaporationskurve auch nicht zu erwarten, wie die
Abb. 13 experimenteller Befunde widerspiegelt. Die Kurven verlaufen
fir andere Systeme wieder anders, wenn auch gleichsinnig; Tran-
spirationskurven sind der vorliegenden Evaporationskurve um so dhn-
licher, je starker die Transpiration, vor allem die kutikulire, ist. Sobald
die Forderung erfiillt wird, daB weder eine Dampfhaube noch eine unter-
kiihlte Luftschicht sich um das System erhilt, nimmt die Kurve einen
zur Abszisse parallelen Verlauf (limiting factor-Kurve). Je kleiner das
System ist, eine um so geringere Luftbewegung vermag diese Forderung
zu erfiillen (siehe S. 45).



A. SEYBOLD

70

6261 ATOYANS YOBN ‘SAUYINSIDA SOP UISUN[OYIIPAIA WSz swwreiSer

S I[PISU YNy ul FunISunpisp Iop Injerddwdy, SIp YOIs Jneiom ‘UIpIom I[[23S9Sqe PUIA\ ISP IST NUI *Z I9P YOBN ‘23100[NsA1 oL ‘Bd uoa imerodwersSun[yniqy

SuId US[[E UIPIQ UL gep 0S 1233S23UI PUIA| SPINM JNUI I I3p YOEN ‘PN-T 12359Maqun Ul Sumsunpiop I9p 3youdsjus oF “ed amyesedwaissuniyniqy oI ‘19Uyd1ezas

-ule *[o1 ameredwanyn 9Ip IST 0 Imerddwn], Pp N SUN[UNNQY IPUSWYAUNZ UINIPIq 2TNSURUIAINY I ‘3N 193Femaq pun 1ejSomoqun ur ‘esorods eruIOYYOTH

u0A S91jE]g UlpULIOLIdsUES] SAuls pun YORyIaIdedIdi[I] USPUIISUNPIIA IFUR (USSUNSSIY 19YISLIHI[POUIY) dwweiSeIpIdjowoueaes)) uarmelodwasSunynyqy “+1 ‘qqy

nuy

oL 6 8 L 9 S + € (9 l

T T T T 1 T 1 T T 1
\J SN Vo

d

‘ot
vaadwia)

‘{’.
pam

i

)
U249

~ N / T~/

f((i,\ N N~

Yiunyy oso1dads piludoyyo13

°0

TY=0-Sd o9%L=4 LiL=1

Uil
oL 6 8 £ 9 S v € 14 | 4
t t T T T T T T T
S
sy 0
~/ o
&
3
é
o
£
— yE

\ NS

dardodaatayy

© O
zu2.2ff

S




Die pflanzliche Transpiration. I 71

In Abb. 14 sind die Temperaturzustinde von einem verdunstenden
Filtrierpapier und einem transpirierenden Blatte von Eichhornia speciosa
in Ruhe und in bewegter Luft dargestellt. Beide Kurvenbilder sind in
weitgehendstem MaBe dhnlich, da die absolute Transpiration von Eich-
hornia relativ sehr hoch ist (siehe S. gg). Von der o. bis 1,3. Minute
befanden sich Filtrierpapier und Blatt in unbewegter Luft ; beide Systeme
waren etwa 4° niedriger temperiert als die Luft. Nach der 1,3. Minute
setzte Wind ein, der in beiden Fillen zu einem Temperaturabfall auf
etwa #° filhrte. Nach der 2,4. Minute ist der Wind wieder abgestellt
worden, worauf sich das Blatt wieder zu erwirmen begann, bis ungefihr
zu derselben Temperatur, die vor der Einwirkung des Windes vorhanden
war. Wiederholungen des Versuches sind in dem Diagramm mit dem-
selben Ergebnis ersichtlich. Es hingt nun ganz von den einzelnen
Systemen ab, wie die Kurve der Temperatur in Ruhe und Wind ver-
lauft. Eine Reihe von Messungen mit Blattsystemen, die im Winde
keine Transpirationssteigerung erfahren, wiesen auch im Winde keine
Temperaturverdnderung auf (SEYBOLD 1929). Im &kologischen Kapitel
werden wir darauf zuriickzukommen haben.

BrowN und WILsON (1905) gaben an, daB der thermische Austausch
in bewegter Luft proportional der Windgeschwindigkeit gesteigert wiirde,
was jedoch nicht richtig sein kann. SEYBOLD (1929) hat dagegen theo-
retische und experimentelle Ergebnisse geltend gemacht.

Der Wirmeaustausch ist bei den einzelnen Blittern nun sehr schwer
quantitativ zu messen, da nach SEYBOLD (1929) und SEYBOLD und VAN
DER WEY (1929) die transpirierenden Blitter an verschiedenen Stellen
ganz verschieden hoch temperiert sind, infolge der ungleichen Transpi-
ration an Rand und Mitte des Blattes und des ungleichen Wirmeaus-
tausches, der durch die Transpirationsdifferenzen, Konvektionen der
Luft usw. bedingt ist. Die GroBe, die Gestalt, die Transpirations-
intensitit, die spezifische Warmekapazitdt und Leitfihigkeit und eine
Reihe anderer Faktoren entscheiden dariiber, ob ein Blatt an allen
Stellen denselben Wirmeaustausch hat, also isokalorisch ist, oder aber
heterokalorisch genannt werden muB, wenn sich Stellen besonderer
Temperierung ermitteln lassen. Das Wirmefeld und die Austausch-
zahlen von System/Luft zu priifen ist die Aunfgabe kiinftiger Unter-
suchungen.

Kommt aber die Wirkung des Lichtes noch hinzu, so daB Re-
flexion, Emission, Adsorption und unter Umst4nden Diathermansie zu
messen sind, werden die Verhiltnisse fiir quantitative Messung un-
geheuer ‘kompliziert. Unzuverldssigen Messungen haften starke Spe-
kulationen an, womit die Grundlagen exakter Forschung nicht zu
klaren sind.
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III. Die Methodik der Transpirationsbestimmungen.

Es kann sich hier nicht darum handeln, alle technischen Einzelheiten
und sdmtliche Versuchsergebnisse der verschiedenen Messungsmethoden
mitzuteilen, sondern nur darum, die prinzipiellen Grundlagen der Trans-
pirationsmessung herauszustellen. Dabei ist besonderes Gewicht darauf
gelegt worden, die einzelnen Methoden unter sich zu vergleichen, um den
Bereich ihrer Anwendbarkeit kennen zu lernen. GRAFE (1914) hat die
Technik mehrerer Methoden dargestellt, BURGERSTEIN (1904, IQ20)
manche kurz skizziert.

A. Absolute Messungen.
1. Direkte Messung der Transpiration im Massenaustausch.

a) Quantitative Methoden. Die GroBe der Transpiration 148t sich
als Massenaustausch mittels Abwigen sehr einfach bestimmen, da der
Wassermolekiilaustausch weitaus den Hauptanteil an dem Gesamtaus-
tausch hat. Alle Methoden des Abwigens haben eine hinreichende Ge-
nauigkeit, wenn der CO0,-Molekiilaustausch gewichtsmiBig vernach-
lassigt werden kann. Aus den vergleichenden Tabellen der klassischen
Arbeit von BRowN und EscOMBE (1905) 148t sich entnehmen, daB die
Gewichtszunahme durch die Assimilation etwa 0,1 vH des Transpirations-
verlustes ausmacht. Dieser Betrag ist zu dem Transpirationsgewicht zu
addieren. Zu subtrahieren wire das Gewicht, welches durch Atmungs-
verlust entsteht, und ungefihr dieselbe GréBenordnung hat wie die
Assimilationsgewichtszunahme. Im Experiment kénnen natiirlich diese
Werte vernachlissigt werden, da der mittlere Fehler bei den Abwie-
gungen grofer ist.

Sinn hat aber die Transpirationsbestimmung eines pflanzlichen
Systems nur, wenn dafiir Sorge getragen ist, daB nur die Oberfliche
transpiriert, deren VerdunstungsgréBe zu eruieren ist. In der Regel wird
die intakte Pflanze mit einem hinreichend groBlen Wasservorrat so ab-
geschlossen, daB nur die Transpirationsorgane Wasser verdunsten kén-
nen. Wird die Fundamentalforderung, daB das GefiB, in welches die
Pflanze eingeschlossen ist, selbst transpiriert, nicht beachtet, so kommt
den ermittelten Werten keine zuverlissige Giiltigkeit zu. Vollig unbertick-
sichtigt kann bei der Bestimmung bleiben, welche Mengen von mine-
ralischen Salzen von unten her in die Blitter wandern bzw. umgekehrt,
da es sich nur um Massenverschiebungen innerhalb des Systems handelt,
aber nicht um Austausch mit der Atmosphire.

Soweit es fiir die allgemeine Beurteilung der Transpirationsfrage er-
forderlich ist, sollen die Methoden der Transpirationsbestimmungen be-
sprochen werden. Technische Einzelheiten sind in den Originalarbeiten
einzusehen. Es handelt sich hiufig um eine groe Zahl technischer An-
gaben, die sich schwer zusammenfassend darstellen lassen.
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Im Hinblick auf die obigen Auseinandersetzungen ist der empirisch
ermittelte Gewichtsverlust G der ausbalanzierten Wage = der Wasser-
dampfabgabe

T=G (1
zu setzen, wenn die Bedingung erfiillt ist, daB nur die Transpirationsor-
gane der Pflanze Wasser zu verdunsten vermogen. Die Schilderungen
der technischen Vorkehrungen, jeglichen Gewichtsverlust durch Gefaf-
verdunstung auszuschalten (Undichtigkeit), liegen auBlerhalb unserer
Darstellung. Die direkte Abwigung liefert zuverldssige Werte und im
allgemeinen kann die Pflanze dabei unter denselben duBeren Bedingun-
gen verbleiben, unter denen sie sich natiirlicherweise befand (6kolo-
gische Methoden).

Je nach der GroBe und dem Gewicht der Versuchsobjekte muf die
Wahl der Wage vorgenommen werden. Ratsam ist die Verwendung von
analytischen Wagen, wenn die Maximalbelastung nicht eine zu groBe
Unempfindlichkeit bedingt. Weitaus die meisten Untersucher gewannen
ihre Versuchsdaten auf diese Weise; durch geeignete Wahl der Zeit-
intervalle, die zwischen den einzelnen Wigungen liegen, lassen sich ge-
niigend groBe Transpirationswerte erlangen. Ist das Bruttogewicht der
Versuchsobjekte gréBer, was vor allem bei langdauernden Versuchen mit
Kulturpflanzen oft der Fall ist, so wihlt man zweckentsprechende Spe-
zialwagen groBeren AusmalBes, die dabei noch eine gentigend groBe
Empfindlichkeit besitzen. Bis auf 10 mg genaue Abwigungen sind meist
zuldssig, insofern sie nicht mehr als 3 vH des Gewichtsverlustes aus-
machen, da sie in den Bereich des mittleren Fehlers fallen, der schon
allein dadurch entstehen kann, daB die Pflanze wihrend des Abwiegens
transpiriert. v. HOHNEL verwandte eine Wage groBen AusmaBes, die
bei 20 kg Belastung auf 100 mg reagierte. Die Konstruktion solcher
Wagen, die fiir die jeweiligen Versuche geeignet sind, ist eine Aufgabe
der Technik.

Samtliche Vorteile selbstregistrierender Wagen, die in den ver-
schiedensten Konstruktionen zur Ausfiihrung kamen, kénnen hier auch
nicht aufgezdhlt werden. Es leuchtet ohne weiteres ein, da3 bei persén-
licher Bedienung einer Wage eine Menge Zeit erforderlich ist, zumal
wenn sich die Einzelwidgungen in kurzen Zeitraumen viele Stunden wie-
derholen miissen. Die Zuverldssigkeit der selbstregistrierenden Wagen
muB natiirlich gentigend gro8 sein und alle Konstruktionen streben das
Ideal an, die personliche Bedienung einer empfindlichen Wage durch
eine maschinelle Selbstregulation zu ersetzen. Dem Erfindergeist steht
heute noch ein groBes Feld der Betitigung offen.

Die Registrierwagen fritheren Datums (Richard fréres, Paris; die
man in manchen Laboratorien antrifft), analog einer chronographi-
schen Thermoregistrierung, sind zu ungenau und heute durch andere Kon-
struktionen ersetzt. Dem selbstregistrierenden Transpirationsapparat
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von L.und K. LINSBAUER (1906) und dem von COPELAND (1898) hat
man ebenfalls nicht groBBes Vertrauen entgegengebracht. Letzterer macht
sich das Prinzip der Wellenradhebeliibertragung zunutze, auf einer ro-
tierenden beruBten Trommel zeichnet sich das Heben der Versuchs-
pflanze durch Transpirationsverlust ab. Die Schreibevorrichtung (4hn-
lich auch bei dem LiNsBAUERschen Apparat) und die Lager der Rider
bzw. Hebelkonstruktionen haben einen relativ groBen Widerstand.
Wenig gern werden die Registrierapparate benutzt, die auf dem areo-
metrischen Prinzip beruhen (CORBETT 1898—1899). Unbrauchbar fiir
quantitative Messungen sind die gebrduchlichen Federwagen. Die
Brauchbarkeit der Torsionswagen mit personlicher Ablesung wird da-
mit nicht in Frage gestellt, ebensowenig wie eine Ariometerwage ohne
mechanische Registrierung (wenn bestimmte Momente, wie Dichtever-
dnderung bei Temperaturwechsel, Beachtung finden).

HUBER (1927) beschrieb kiirzlich eine Balkentorsionswage, die in
Anbetracht ihrer Zuverlassigkeit und Handlichkeit groBe Dienste leisten
diirfte.

Die Konstruktionen der bisher erwihnten Registrierwagen fallen
alle in die Zeit vor der Auswertung elektrotechnischer Errungenschaften.
Mit Nutzbarmachung dieser war, wie auf vielen anderen Gebieten, eine
zuverldssige automatische Registrierung erméglicht. ANDERSON (1894),
GANONG (1905), FRANSEAU (1911), BLACKMAN und PAINE (1914), BRIGGS
und SHANTZ (1915) und HAMORAK (1928) bauten verschiedene Trans-
pirationsregistrierwagen mit elektrischer Schaltung, die hier nicht alle
geschildert werden kénnen. Um die prinzipiellen Einrichtungen kennen
zu lernen, sei der Transpirograph von HAMORAK kurz beschrieben.

Auf der linken Schale der ausbalanzierten Wage befinden sich
Pflanze, MeBglas M und ein Quecksilberkontakt Q, der bei einer leichten
Hebung des Wagbalkens bei der Transpiration den Stromkreis Q — A#:
— E,E; schlieBt. Da bekanntlich die Schwingungen der Wage zu kur-
zen aufeinanderfolgenden Kontakten fithren kann, miissen diese aus der
Registrierung ausgeschaltet werden. Bei dem Hamorakschen Trans-
pirographen wird dies dadurch erreicht, daB erst ein lingerer Anker-
schluB 4,E,E, die Feder F; mittels eines Uhrwerkmechanismus G—R
mit der Feder F, in K zur Beriihrung bringt, wodurch ein zweiter Strom-
kreis K—Ak,—FE,E;—E: E:—S geschlossen wird. Hierbei werden gleich-
zeitrg zwei Ankerschliisse A3E;E; und A:E:E: geschaffen. Der eine ist
einer automatischen Registriervorrichtung 7', der andere einer Tropi-
vorrichtung BPa dienlich gemacht. Die Tropfvorrichtung (B)Pa beruht
auf dem Prinzip der kommunizierenden Rohren; bei dem Ankerschlufl
A.E.E, neigt sich das Rohr @ so weit, daB ein dquilibrierter Tropfen
Paraffinél in das MeBglas M fillt, was eine Senkung der Wage bedingt,
wodurch das alte Gleichgewicht wieder hergestellt ist und der Stromkreis
Q—Ak:—E,E, unterbrochen wird. Das Diagramm der Registrierung T
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gibt die Zahl der Tropfen Paraffinél als Punkte in einer bestimmten
Zeit an.

Eine andere Moéglichkeit, die Transpiration quantitativ zu ermitteln,
besteht darin, daB die Menge des abgegebenen Wassers bestimmt wird.
Bezeichnet man die quantitativ bestimmte Wasserdampfmenge der Luft
ehe die Transpiration erfolgte mit D;, und die Wasserdampfmenge
nachdem die Transpiration erfolgte, mit Dy, so erhilt man die Tran-
spirationsmenge 7" durch die Differenz

T=Dy—Dj. (2)

Die Methode, die auf dieser Gleichung der Transpiration beruht, kann
unter Umstidnden geeigneter sein als die erste des Wasserverlustes. Vor
allem muB hier das wasseraufnehmende System der Pflanze nicht in
einen begrenzten Wasserbehilter eingeschlossen werden. Aus rein physi-
kalischen Griinden ist aber das Luftvolumen, welches auf seine Dampf-
dichte gepriift werden soll, genau zu definieren, da sich hierauf alle Be-
rechnungen griinden, und die Technik des Versuches erheischt meist ein
relativ kleines Volumen der Apparatur, das die transpirierenden Organe
der Pflanze unter spezielle Bedingungen stellt, die von den natiirlichen
abweichen konnen.

Die ersten Transpirationsbestimmungen, die sich auf dieses Prinzip
stiitzen, gehen auf HALES (1727) und GUETTARD (1748) zurtick, welche ganz
einfach das von der Pflanze abgegebene Wasser als Kondensationswasser
sammelten. Diein einem Glasballon eingeschlossene Pflanze kommt hier-
bei == bald in einen dampfgesittigten Raum, wie sie in einen dampf-
armen kommt, wenn in das Gefill mit den transpirierenden Organen
wasserabsorbierende Substanzen mit eingeschlossen werden. Die Ge-
wichtszunahme der Substanzen (Chlorkalzium, Phosphopentoxyd) dient
als Ma@} der Transpiration, was auch unter Beriicksichtigung der Dampi-
dichte der Luft sehr fragliche Werte ergeben muf3. Hierher gehéren auch
die Methoden, in eine abgeschlossene Apparatur ein FeuchtigkeitsmeB-
instrument zu stellen (Polymeter, Psychrometer), im Einzelfalle mégen
die Ergebnisse giiltig sein, wie z. B. bei der schwachen Transpiration
von Sukkulenten in den Versuchen CANNONs (1905)." Es ertibrigt sich,
alle unzulissigen Versuchsanordnungen, die in vielen Variationen im
Laufe der Zeit angestellt wurden, zu erwihnen. Beachtung mége nur
die nahezu einwandfreie Methode von FREEMAN (1908) finden, die kurz
beschrieben werden soll.

Ein Zweig der im Boden wurzelnden Pflanze Pfl. wird in einen Glas-
zylinder Z mit einem Thermometer 7/ eingeschlossen. Durch den Zy-
linder wird ein Luftstrom E— A gefiihrt, der an dem Zweige vorbei-
streicht. In den Luftstrom sind zwei Rohren R; und R,, die hygrosko-
pische Substanzen (Chlorkalzium, Phosphorpentoxyd) enthalten, ein-
geschaltet. Das aus dem GefiBB W durch das Rohr 4 auslaufende Wasser
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gibt Stréomungsrichtung und Strémungsgeschwindigkeit des Luftstromes
an. Die L-Menge Luft, welche das System durchstrémt, kann an der
Menge des ausflieBenden Wassers gemessen werden; das Gefil W tragt
eine Standardmarke M. Auf diese Weise hat man ein direktes Ma8 der
Litermenge Luft mit selbsttitiger Unterbrechung des Luftstromes, so-
bald das Wasser aus W abgeflossen ist. Die Gewichtszunahme der Réh-
ren R: und R, durch Wasserabsorption ist gleich dem Gewicht des von
dem Zweige abgegebenen Transpirationswassers, abziiglich der Wasser-
dampfmenge der Luft. Diese wird in einem ,,Leerlaufversuch ohne
Pflanze’* zu Anfang oder Ende des Versuches bestimmt. Die Resultate
dieser Methode sind quantitativ, der Pflanzenzweig kann je nach der
Strémungsgeschwindigkeit ,,ruhiger oder bewegter Luft”“ ausgesetzt
werden.

Abb. 16. Quantitative Bestimmung der Transpiration mittels der Absorption der von der Pflanze ab-

gegebenen Menge Wasser. P# Pflanze, Z Umbhiillungszylinder, 7% Thermometer, £ Einstromungs,

6ffnung des Luftstromes, Z—R—R,—A. R und R, AbsorptionsgefaBe fiir Wasserdampf, W Wasser
M Standardmarke, A4 Wasserauslauf. S. Text. Nach FREEMAN 1908.

Von der Voraussetzung ausgehend, daB die Wasserabgabe eines
pflanzlichen Systems gleich der Wasseraufnahme sei, schufen eine gro8e
Zahl von Untersuchern Apparate, deren Unzulinglichkeit fiir Tran-
spirationsmessungen im Laufe der Zeit immer wieder nachgewiesen wurde.
Es handelt sich dabei im Prinzip um die Potetometermethode (nach an-
deren Potometer), die als Messung der von der Pflanze aufgenommenen
Menge Wasser hinreichend zuverldssig ist und allgemein Anwendung
findet. Trotzdem fehlt es bis zum heutigen Tage nicht an Versuchen,
die potometrischen Messungen als Transpirationsmessungen zu setzen,
was nur zuldssig ist, wenn der Sonderfall eintritt, daB die Wasserabgabe
T gleich der Wasseraufnahme 4 ist. In diesem Falle kann gegen die
Bestimmung natiirlich nichts eingewendet werden, sobald aber entweder
eine Speicherung von Wasser in dem pflanzlichen System stattfindet,
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oder aber eine Verminderung in der Wasseraufnahme gegeniiber der
Transpiration sich einstellt, so ist die Verwendbarkeit dieser Methode
hinfillig.
Schreiben wir ganz allgemein die Gleichung
«-A=1-T, 3)

so sind fiir jeden Fall die Faktoren « und 7 pflanzlicher Transpirations-
regulation empirisch zu ermitteln, wobei

>
¢ und =1
<

sein kénnen. Die Gleichung (3) ist fiir die Wasserbilanzaufstellung von
der groBten Bedeutung und wird uns noch in den Kapiteln der Tran-
spirationsphysiologie und Wasserékonomie lebhaft beschiftigen.

Die grole Schwierigkeit der Ermittlung zuverlissiger Werte fiir «
und 7, die natiirlich keine Konstanten fiir eine Pflanze darstellen, son-
dern innerhalb gewisser Grenzen schwanken, machen diese Methode fiir
eine quantitative Transpirationsbestimmung hinfillig. Ist ¢ und 7 =1,
was in dem oben erwidhnten Falle verwirklicht ist, so kénnen wir den
Vorgang der Wasseraufnahme und Wasserabgabe rein physikalisch, ohne
physiologische Regulation betrachten.

Solange also in der Gleichung

-
T 4)
«

, =1 ist, ist die Methode zuldssig, wird aber beispielshalber die Tran-

spiration durchsich dndernde AuBenverhiltnisse gesteigert, 7" also groBer,
so muB sich entsprechend der rechte Ausdruck der Gleichung auch ver-
groBern, durch entsprechende Veridnderung der im rechten Ausdruck der
Gleichung (4) sich befindlichen Faktoren. Der Absorptionskoeffizient
von A muf} groBer werden. 7 bleibt unverindert, die Gleichung ist bei
dieser Annahme befriedigt. Es ist aber auch moglich, daB die Tran-
spiration bei sich dndernden AuBlenbedingungen eine Regulation erfihrt,
7 nimmt einen solchen Wert an, daf3 die Gleichung (4) giiltig bleibt. Rein
theoretisch liee sich bei der Kenntnis der Begleitkoeffizienten die
Methode ausgezeichnet verwenden, aber schon allein die Tatsache, da8
die Regulation des Systems in der Zest geschieht, Transpirationsver-
anderung und korrelative Wasseraufnahmeveridnderung aber zeitlich
nicht zusammenfallen, macht die Methode fiir die Transpirationsbe-
stimmungen quantitativer Art unbrauchbar. Darauf muf} nachdriick-
lichst hingewiesen werden, weil bis zum heutigen Tag noch ohne
Priifung potometrische Werte als Transpirationsraten ausgegeben
werden.

Der einzige Vorteil dieser Methode besteht eigentlich nur darin, in
kleinen Zeitabschnitten kleine Mengen aufgenommenen Wassers auch
bei bewegter Luft die eine Abwigung sehr erschwert bestimmen zu
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kénnen; sonst wire die Verwendung ganz unverstindlich. Die unbe-
schrinkten Wasserreserven fiir langdauernde Versuche lassen sich auch
bei den anderen Methoden leicht schaffen.

Es steht natiirlich auBer Zweifel, daB das ,,Potometer auf der Wage*
fiir die Transpiration ganz einwandfrei ist und zugleich fiir die Analyse
der Wasserbewegung groBe Vorteile bietet. PFEFFER konstruierte seinen
Apparat der Wasseraufnahme, die an einem graduierten Rohr abzulesen
ist, auch so, daB zugleich eine Wigung vorgenommen werden kann.
EBERT (188¢), der sich bei seinen Versuchen zur Bestimmung der
Transpiration selbst der unzulidssigen Potometermethode bediente, gibt
folgenden Versuch an, wobei noch die prozentualen Abweichungen an-
gegeben worden sind.

Tabelle s.
Boobachtungs- Wasser- Wasser- vH Ab-
zeiten aufnahme abgabe weichungen
75—845 16,67 15,55 + 7
Helianthus 8451145 4,95 5,53 —11
annuus 1145—15°° " 5,50 7,40 —26
15°—19" | 645 5,50 +18
Innerhalb von 12 Stunden \ 33,57 33,98 \ -2

KROBER (1895) findet ebenfalls sehr starke Abweichungen zwischen
der aufgenommenen und abgegebenen Menge Wasser (max. bis 30 vH
Abweichung).

Die Abweichungen sind ganz betrichtlich. Die Wasseraufnahme
kann bald gréBer, bald kleiner als die Wasserabgabe sein, so daB man
zuverlissige Transpirationswerte nie erhalten kann. FREEMAN (1908)
vergleicht mehrere Pflanzenarten miteinander, die in der folgenden
Tabelle 6 wiedergegeben sind.

Tabelle 6.

| Eingetopfte Pflanze |Abgeschnittener Spro8| vH der

| Transp. in mg pro cm? | im Potometer, gleiche | Uberein-

i Blattpflanze pro Stunde MaBeinheiten stimmung
Bellis perennis 7,21 1,44 20
Coleus sp. . . 2,77 0,37 13,3
Portulaca sp. . 1,72 0,47 27,3
Geranium Sp. . 0,65 0,65 100,0

FREEMAN zieht daraus den SchluB, daB die Differenz zwischen Wage-
und Potometerwert um so gréBer ist, je stirker die Transpiration ist.

AuBerdem mag noch die Abb. 19 als Beispiel dienen, wie stark die
Transpiration (Kurve T) von der Wasseraufnahme (Kurve 4) abweichen
kann.

Die Potometermethode kann nur quantitative Transpirationsdaten
ergeben, wenn der Abweichungsgrad: Wasseraufnahme/Wasserabgabe
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bekannt ist, der von Fall zu Fall empirisch zu ermitteln wire. Ob der
Abweichung die erforderliche Konstanz, vor allem bei wechselnden
AuBenbedingungen, zukommt, muf8 dahingestellt bleiben.

b) Qualitative Methoden. Eine Reihe weiterer Methoden zur Be-
stimmung der TranspirationsgréBen ist im Laufe der Zeit angewandt
worden, die streng genommen aber nur qualitative Methoden sind. Es
muB zugegeben werden, daB3 verschiedene Forscher mit viel Miihe diesen
Methoden quantitativen Charakter zu geben versuchten, was auch in
manchen Fillen gelungen ist. Das praktische Urteil, das sich aus den
gestellten Anforderungen und aus dem Erfolg der Anwendung ergibt,
hat die Kobaltmethode und auch andere in gewissem Grade zu quanti-
tativen Methoden gemacht. Es ist hier sinnlos dariiber zustreiten, welche
der qualitativen Methoden, die nunmehr kurz beschrieben werden sollen,
letzten Endes die empfindlichste sei, da jedenfalls die Auffassung von
DARWIN (1898) von den Anhingern der Kobaltmethode nicht anerkannt
werden wird.

Im Prinzip beruht die Kobaltmethode darauf, den Farbumschlag
wasserfreier hygroskopischer Substanzen, die durch die Absorption des
Transpirationswassers eintritt, festzustellen. Prinzipiell stimmt sie also
mit der Absorptionsmethode (siehe S. 76) iiberein. MERGET (1878) ver-
fertigte zu diesem Zwecke ein mit Eisenchloriir-Palladiumchloriir durch-
tranktes Filtrierpapier, das wasserfrei gelblichweil gefirbt ist. Durch
das Aufnehmen des Transpirationswassers verfarbt sich das Eisen-Palla-
diumchloriirpapier in gelb-braun-schwarz, je nach dem Grade der
Wasserabsittigung. MERGET begniigte sich mit der Feststellung der
Farbdifferenzen, ebenso STAHL (1804), der an Stelle der Farbténe des
Eisen-Palladiumpapieres die Farbskala blau-rosa-rot des sich verfarben-
den Kobaltchloriirs wahlte. Die unzéhligen Arbeiten, die Messungen mit
der Kobaltpapiermethode enthalten (einzelne mit den sehr widerspre-
chenden Ergebnissen), aufzuzihlen, ist hier iiberfliissig, da nur das Prin-
zipielle der Methode darzustellen ist.

Zunichst sind die gleiche Zeitabschnitte exponierten Kobaltpapiere
(auf den transpirierenden Blittern liegend, nach der AuBenseite mit einer
Glasplatte gegen die Luftfeuchtigkeit geschiitzt,) miteinander verglichen
worden. Dabei ist Voraussetzung, daB die verwendeten Papiere vollig
gleich sind. Die Schwierigkeit objektiver Einstufung der Farbtone, die in
den meisten Fillen rasch verlaufen mu8, lieB kaum zuverldssige quan-
titative Messungen zu.

LIvINGSTON (1913), TRELEASE und LIVINGSTON (1916) und andere
Arbeiten der genannten Forscher und ihrer Schiiler bemiihten sich, die
Zeit gleicher Roétungseffekte mit der Stoppuhr genau festzulegen und
den Rétungsgrad mit Standardpapieren eindeutiger festzulegen. Be-
zeichnet man die mit der Stoppuhr ermittelte Zeit, die verstreicht bis
ein bestimmter roter Farbton des Kobaltpapieres eintritt, nach LiviNg-
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sTON mit T, und die Zeit, die vergeht bis das Papier denselben Farbton
iiber einer freien Wasserfliche im Abstand 1 mm angenommen hat, mit
., 50 ergibt sich der Index (Quotient)
T, >
I h= Te —Z" I
als relatives Mall der Transpirationsstirke eines Blattes. In den aller-
meisten Fillen ist I, < 1, da die Transpiration der Evaporation gegen-
iiber zuriickbleibt, doch ist der ungewéhnliche Fall, daB I, = 1 bei
Dampfdruckdifferenzen zwischen System des Blattes und Evaporimeters
nicht ausgeschlossen.

Da die Temperaturverhiltnisse fiir das Evaporations- und Blatt-
system und somit auch fiir den Dampfdruck sehr verschieden sein kén-
nen, muB} eine Interpolation auf gleiche Zustinde bei exakten Versuchen
vorgenommen werden. Da die Methode aber in erster Linie als 6kolo-
gisch-qualitative Verwendung findet, sind diese Umstinde zu vernach-
lassigen.

BAKKE (1914) untersuchte die Abhingigkeit der Verfarbung des Ko-
baltpapieres von der Temperatur, wobei die Kenntnis der Blattemperatur
und deren Veranderlichkeit aber Voraussetzung ist. Mit der Kobalt-
papiermethode konnen die natiirlichen Transpirationsbedingungen nicht
gewahrt werden, vielmehr bietet das aufgelegte Kobaltpapier ganz be-
stimmte, verinderte Bedingungen. Darauf hat kiirzlich auch LEeick
(1927) ausfithrlich hingewiesen. Das Dampfdruckgefille ist fiir Kuti-
kular- und Stomatatranspiration beim Auflegen des Papieres sehr gro8,
nimmt aber mit der Wassersittigung des Papieres mehr und mehr ab.
Windstille ist natiirlich auch damit gegeben, die Randfeldverdunstung ist
aufgehoben, die Belichtungsverhiltnisse sind verdndert und anderes mehr.
Bestimmt werden kann mit dieser Methode nur die maximal-mégliche
Wasserdampfabgabe des pflanzlichen Systems, solange das Kobaltpapier
der Wasseraufnahme fihig ist, nicht aber die wirklichen Transpirations-
verhiltnisse.

Leick hat nun an amphistomatischen Blittern gepriift, inwieweit
Spaltareale und Rétungszeiten iibereinstimmen und gefunden, daB bei
Isatis tinctoria, wo das Verhiltnis der Spalten von Oberseite : Unterseite
nicht {iber 1 : 3 hinausgeht, eine gute Ubereinstimmung in den Rétungs-
zeiten vorhanden ist, sobald aber die Spaltenareale von Ober- und Unter-
seite in einem Verhiltnis, das iiber 1 : 3 hinausgeht, zueinander stehen,
sind die Abweichungen von den Roétungszeiten zu groB. Mit dem Ro-
tungseffekt des Papieres wird nur festgestellt, wieviel Wasserdampf aus
dem pflanzlichen System in einer bestimmten Zeit entweicht; es wird
aber weder etwas Absolutes ausgesagt iiber die tatsdchlichen Transpi-
rationsverhiltnisse, noch iiber die Stomataapertur.

Obwohl wir hinsichtlich der groBen Fehlerquellen die Kobaltpapier-
methode nur als qualitative Methode gelten lassen kénnen, ohne ihr

Ergebnisse der Biologie V. 6
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damit das Recht einer orientierenden Transpirationsmessung abzuspre-
chen, versuchten verschiedene Untersucher, ihr quantitativen Charakter
zu verleihen. Die Versuchsergebnisse von LEICK (192%) sprechen bei-
spielsweise dafiir, daB mit der Kobaltmethode recht brauchbare Re-
sultate zu erzielen sind. Eine Einstufung der Farbtone ist immer nur
innerhalb gewisser Grenzen eindeutig moglich, was dazu Veranlassung
gab, nicht den Farbton als MaB3 der Wasserabsorption zu nehmen, son-
dern die tatsichliche Gewichtszunahme des Papieres zu bestimmen, die
nach KAMERLING (1913) pro Quadratzentimeter Papierfliche 41,3 mg
Wasserdampf betragen kann. COPELAND (1906) wog ebenfalls das ver-
farbte Papier und in letzter Zeit hat B. S. MEYER (1927) ebenfalls sich
dieser Methode bedient. Die Beziehungen zwischen der Zeit des Farb-
wechsels und der Wasserdampfmenge G stellen sich in der Gleichung
_ 0,4926- 60

T
dar, wobei T in Minuten zu zihlen ist (0,4926 g werden von 100 cm®
Papier iiber einer freien Wasserfliche aufgenommen). Andere Untersu-
chungen enthalten zerstreute Angaben solcher Bestimmungen, doch
wird eine einwandfreie physikalische Absorptionsbestimmung (siehe
FREEMAN 1908) ungleich zuverlissigere Resultate liefern.

Die Absorption des Transpirationswasserdampfes mittels kleiner mit
Chlorkalzium gefiillter Glasréhren, die v. PaLLicH (1897) bereits zur
Eruierung der Flichen gleichen Dampfdruckes iiber freien Wasserflichen
verwandte, hat HOWES (1923) zu Transpirationsbestimmungen heran-
gezogen. Ob die Apparatur quantitative Werte lieferte, mu dahin-
gestellt bleiben.

An Stelle der Absorptionsmethode hat DARWIN (1897 und 1898) die
hygroskopischen Kriimmungen von Gramineengrannen (Stipa), Epider-
misstiicke von Ywucca und Hornplittchen verwandt, die in geeigneter
Montierung auf das Blatt gelegt werden. Eine kurze Beschreibung dieser
Hygrometer gibt BURGERSTEIN (1904). Die Ubereinstimmung der Hy-
groskopeinstellung mit direkter Wigung, also absoluten Transpirations-
raten, ist nur qualitativ. DaB die Cellophanmethode von WEBER (1927)
ebenso leistungsfahig ist wie das Hornhygroskop, ist méglich, doch kann
sie mit der Kobaltmethode und der Infiltrationsmethode nicht ver-
glichen werden.

Buscariont und Porraccr (1go1—19o2). iiberstrichen das transpi-
rierende Blatt mit einer diinnen Kollodiumschicht (Ather- oder Ather-
alkohollgsung), die nach der Verdunstung des Athers als diinnes Hiut-
chen abzuziehen ist. Da die geringste Wassermenge geniigt, eine Triibung
in der glasklaren Membran hervorzurufen, so kanu die Transpiration
»differenziert’ untersucht werden. RuporLpH (1925) hat sich die Methode
sich bei der Untersuchung der Kutikulartranspiration zunutze gemacht
mit dem Ergebnis, daB die Antiklinen der Epidermiszellen sich durch

G
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starkere Transpiration auszeichnen (siehe Kapitel: Physiologie). AuBer-
dem werden bei dem Uberschichten des Blattes mit Kollodium die Aper-
turweiten der Stomata abgedriickt und sozusagen ein Negativ von der
Epidermis gewonnen, so dal Stomatazahl, Abstand, Apertur und der-
gleichen mikroskopisch bequem zu priifen sind.

Damit sind die wesentlichen Methoden der direkten Transpirations-
bestimmung erwéhnt, die mehr oder weniger zuverlissige Daten liefern,
was zum einen Teil vom Grade der Vollkommenheit der Versuchsappa-
ratur, zum anderen Teil durch die Versuchsanordnung gegeben ist.
Lassen sich theoretisch die stomatire und die kutikulire Transpiration
scheiden, so ist ihre experimentelle Unterscheidung sehr schwierig.

Die indirekten Methoden, die hauptsichlich den Offnungszustand der
Stomata bestimmen, sind zur Zustandsbestimmung der Transpirations-
systeme konstruiert und hiezu einigermaBen ausreichend; diese Bestim-
mungen diirfen aber nicht direkt als Transpirationsraten genommen wer-
den, denn die Transpiration ist nicht proportional der Stomataapertur.
Lassen wir die Momente einer im System eintretenden Dampfdruck-
erniedrigung, die bei gedffnetem Zustand auch eintreten kann, was mit
incipient drying gemeint ist, ganz auBler acht, da uns dies im physio-
logischen Teil interessiert, so warnt uns die Physik der Transpiration
davor, eine Proportionalitit zwischen Porenweite und Verdunstungs-
hohe anzusetzen (BRoWN und ESCOMBE 1900, SIERP und SEYBOLD 1927).
Mit der GroBe der Stomata allein kann die Diffusion nicht beurteilt
werden, da die Architektonik der Stomata eine nicht minder groBe Rolle
spielt (siehe S.130). Sidmtliche Transpirationsbestimmungen, die sich mit
indirekten Transpirationsmessungen begniigten, sind nicht brauchbar.
Die direkten Transpirationsbestimmungen haben bis jetzt keinen anderen
Weg, die kutikuldre Transpiration von der stomatiren experimentell
(nicht nur rechnerisch!) gesondert zu untersuchen, als den, solche Blitter
auszuwdéhlen, die nur einseitig Stomata fithren (hypostomatische Blitter,
siehe S. 123), also nur einseitig kutikular transpirieren. Dabei wird die
andere stomatafiihrende Seite mit Fett und dergleichen wasserdicht ab-
geschlossen. Dieindirekten Methoden geben == zuverlissig an, in welchem
Zustand sich die Stomataapertur und unter Umstdnden gewisse andere
Teile des Transpirationssystems befinden. Danach 148t sich bedingt die
Stomatatranspiration abschitzen.

2. Indirekte Messungen der Transpiration im
Massenaustausch.

Sind frither mikroskopische Beobachtungen am lebenden Blatt in-
folge des Lichtmangels bei relativ zu dicken Objekten nicht méglich ge-
wesen, so lassen die neuzeitlichen Beleuchtungsvorrichtungen mit auf-
fallendem Licht (Illuminatoren) eine direkte Beobachtung und Messung
der Stomataapertur zu. Es muB also nicht erst ein ,,Negativ‘‘ aus Collo-

6%
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dium oder die Epidermis abgezogen und fixiert werden, wobei natur-
gemaB die Blatter vernichtet sind, sondern die direkte Beobachtung kann
beliebig oft wiederholt werden. Die starke Belichtung ist sicher nicht
ohne Einflufl (siehe Kapitel: Physiologie), und der Spaltenzustand im
Dunkeln kann mit dieser Methode auf keinen Fall gepriift werden.

Die verschiedenen Spaltéffnungsfixierungsmethoden (LLovyD 1908,
RENNER 1910, RUBEL 1920 und verschiedene andere) sind hier nicht
weiter zu beschreiben.

Ein anderes Verfahren die Apertur der Stomata festzustellen, be-
ruht auf der Luft(Gas-)wegigkeit des Blattsystems. Die Methode ist

zum erstenmal von DARWIN

und PERTZ (1911) angewandt

worden, auf dem Prinzip be-

ruhend, daB das Blattsystem

zwischen zwei Riumen ver-

schiedenen Druckes dem Aus-

gleichstrom als Widerstand

entgegenwirkt.  Die  Aus-

tauschgeschwindigkeit ist um

so groBer, je geringer der

Widerstand ist, der mit wach-

sender Apertur der Stomata

abnimmt. Da der Luftstrom

aber nicht nur in den Poren-

spalten Widerstand findet,

sondern ebenso die ganze

Architektur des pflanzlichen

Systems als solcher wirkt, ist

eine direkte Proportionalitat

zwischen Porenweite und Luft-

wegigkeit nicht zu erwarten.

Die Luftwegigkeit pflanz-

licher Systeme ist frither schon

von DUTROCHET (1832 und 1837), RAFFENEAU-DELILE (1841), UNGER

(1857), vor allem von SAcHS (1865) u. a.untersucht worden und fand in

den Arbeiten von DENGLER (1912) und NEGER (1912, 1915) weitere Ver-

tiefung, was unmittelbar zu der spiter zu besprechenden Infiltrations-
methode fiihrte.

Die Apparatur des Porometers, das viele Abinderungen und Ver-
besserungen erfahren hat, ist folgendermaBen konstruiert (Abb. 17). In
dem senkrechten Aste M eines T-férmigen Glasrohres wird aus einem
Gefill Wasser oder Quecksilber durch L angesaugt; wahrend der eine
Seitenast des Porometerrohres mit einer auf die Blattfliche aufgekitteten
Glasglocke luftdicht in Verbindung gebracht wird.



Die pflanzliche Transpiration. L 85

Der andere Ast 4 ist mittels eines Hahnes nach dem Ansaugen des
Wassers abzuschlieBen. Die Schnelligkeit des Druckausgleiches, zwischen
der AuBenluft und dem Porometer, die von der Luftwegigkeit des pflanz-
lichen Systems B abhingt, duBert sich als Abfallgeschwindigkeit des
Wassers in dem senkrechten Rohre. Die Zeit, die verstreicht, bis eine
bestimmte Meniscuserniedrigung eintritt, bezeichnet man als Poro-
meterzeit.

Eine erschopfende Aufzihlung der Porometeruntersuchungen ist
nicht die Aufgabe unserer Darstellung. Die mittels der Porometer-
methode gemachten Untersuchungen von DARWIN (1914, 1915), STEIN
(1913), KNIGHT (1915, 1916, 1917, 1922), TRELEASE und LIVINGSTON
(1916), ILJIN (1922) u. a., vor allem aber die von VAN SLOGTEREN
(1917) und LEICK (1928) werden uns im physiologischen Teil weiter
beschiaftigen.

Selbstregistrierende Porometer sind von BALLs (1911), NEILSON
JOHNES (1914) und LAIDLAW und KNIGHT (1916) konstruiert und be-
schrieben worden. LEICK (1928) beschreibt ein Doppelporometer zur
Untersuchung amphistomatischer Blitter.

BAcHMANN (1922) hat die DARWINsche Auffassung, die vor allem von
TRELEASE und LIVINGSTON (1916) verwertet wurde, daB die Quadrat-
wurzeln der Porometerzeiten den Transpirationsraten gemiB dem
PoiseuLLEschen Gesetze

I, nach TRELEASE und LIVINGSTON)

I
=7 ;(
proportional sein sollen, als nicht haltbar nachgewiesen. Die theore-
tischen Befunde iiber die Strémungsgeschwindigkeiten bei kleinen Poren
sprechen ebensowenig fiir die Richtigkeit dieser Formel als die empi-
rischen Befunde, die TRELEASE und LIVINGSTON selbst gegeben haben.

Leick (1928) sichtete die Literatur kritisch und sucht die Mingel
der Porometermethode zu dezimieren. Nach ihm geben die Porometer-
zeiten bis zu einem gewissen Grade ein Bild von der Gesamtapertur der
Stomata, da sie jedoch von der Ausbildung der Interzellularen, der Meso-
phyllkonstitution in architektonischer und turgeszenter Hinsicht und
ebenso von der Konstruktion der Apparate in sehr starkem MaBe ab-
hingig ist, sind die ermittelten Porometerwerte schwer unter sich ver-
gleichbar, zumal bei verschiedenen Pflanzensystemen.

Bei dem Vergleich der Porometermethode mit der Kobaltmethode
ergab sich, daB3 wohl ein dhnlicher Kurvenverlauf der Werte vorhanden
ist, aber doch recht betrichtliche Abweichungen eintreten. Wenn man
sich vergegenwirtigt, was mit den beiden Methoden bestimmt wird, so
ist dies nicht verwunderlich. Mit der Kobaltmethode wird die Tran-
spiration bestimmt, die aus stomatirer und kutikulirer sich zusammen-
setzt, wihrend mit dem Porometer nur die relative Luftwegigkeit und
Aperturweiten ermittelt werden. Die Kenntnis der Luftwegigkeit ist
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aber nicht nur fiir den Wasserdampfaustausch, sondern auch fiir die
CO.-Diffusion von Bedeutung.

Die Abweichungen sind sehr verschieden groB. In der Abb. 18 ist
eine der graphischen Darstellungen von TRELEASE und LIVINGSTON
wiedergegeben, die sehr groBe Differenzen zeigt, aber bei anderen Ver-
suchen weniger stark sind. Auf jeden Fall ist eine direkte Ubertragung
von Porometerbefunden auf TranspirationsgroBen und umgekehrt nicht
zuverldssig.

Anhangsweise mége noch erwihnt sein, da sich sichere Beziehungen
zwischen Blattdicke und Wassergehalt der Gewebe und schlieBlich der
Transpirationsstirke herstellen lassen. BACHMANN (1922) hat mit einer
sehr empfindlichen pachymetrischen Methode wichtige Gesichtspunkte

Ih|Ip

L___..._

/
15 17 19 21 23 1 3 5 7 Uhr
Abb. 18. Die = == = = Kurve gibt den Index der Porometermessung (/p), die Kurve den

Index der Kobaltverfiarbung (/%) eines Versuches mit Zebrina pendula wieder.
Nach TRELEASE und LIVINGSTON (1916).

zwischen Wassergehalt und Blattdicke feststellen kénnen, doch ist nach
BAcCHMANN eine Proportionalitit zwischen Wasserabgabe und Volum-
eder Dickenidnderungen bei den komplizierten Blattsystemen nicht zu
orwarten. Trotzdem lassen sich wertvolle Anhaltspunkte aus pachy-
metrischen Messungen fiir die Wasserbilanz der Blitter gewinnen.

Die Gasdiffusionsmethoden beruhen darauf, die Geschwindigkeit des
Eindringens von Gasen in das pflanzliche System zu messen. Es ist ein-
leuchtend, daB die Diffusionsgeschwindigkeit in weitgehendem MaBe
vom Grade der Stomataapertur abhingig ist; aber eine Proportionalitit
zwischen Porusweite und Diffusionswiderstand bzw. Diffusionsgeschwin-
digkeit besteht nicht. Aus diesem Grunde sind nur Anniherungswerte
fiir die Stomataapertur mit diesen Methoden zu erhalten, so daB auf die
Transpirationsintensitit auf keinen Fall geschlossen werden kann.
WEBER (1916) lieB Ammoniak, das eine Schwirzung der Gewebe zu
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Wege bringt, in die Blitter eindringen. Je nach dem Grade der Schwir-
zung wird auf eine mehr oder weniger groBe Porenweite geschlossen.
Die Luftwegigkeit durch Stomata von evakuierten, in Wasser unter-
getauchten Blittern demonstrierten NEGER (1912, 1918) und DENGLER
(1912) mit dem Lufteintritt bzw. Austritt (Luftblasen, Manometerab-
lesung). Technische Einzelheiten sind hier nicht wiederzugeben.  (Lenti-
cellenweite mit H,0,-Methode nach WEBER 1923.)

Diese Gasdiffusionsmethoden erfordern eine ziemlich umstindliche
Apparatur, wobei zudem die Blitter unter ganz abnorme Verhiltnisse
kommen (Gasbeeinflussung, Wasseruntertauchung, wobei vor allem die
Turgeszenz der SchlieBzellen sich verindern kann).

Die Infiltrationsmethode kann recht befriedigende Resultate liefern
und hat sich auch wegen ihrer leichten Handhabung neben der Kobalt-
methode am meisten eingebiirgert, zumal bei 6kologischen Untersu-
chungen. An Stelle der Einstrémungsgeschwindigkeit von Gasen werden
bei der Infiltrationsmethode Fliissigkeiten verwandt wie Ather, Alkohol,
Xylol, Paraffingl und andere, die nach einem ganz bestimmten Einstufen
der Eindringung den Grad der Spaltenéffnung mehr oder weniger gut
wiedergeben kénnen. Daf3 dabei nicht nur die Porusweite, sondern auch
die Porustiefe, kurzum die ganze Architektonik des Transpirationssystems
sich geltend macht und den Vergleich verschiedener Blatter nur bis zu
einem gewissen Grade zuliBt, braucht nicht weiter betont zu werden.
Behaarung der Blitter schriankt die Verwendbarkeit der Infiltration sehr
ein. Einzelheiten sind in den Arbeiten von MOLISCH (1912), STEIN (1912),
STALFELT (1916, 1926 und andere Arbeiten), GRADMANN (1923), DIET-
RICH (1925) u. a. einzusehen. Die Modifikationen dieser Methode, wie
Zugabe von Jod zu Ather, wodurch bei Anwesenheit von Stirke eine
Blauung eintritt (NEGER 1912), oder die Verwendung von Fuchsinlésung
(KAMERLING 1913), diirften sich in manchen Fillen zur qualitativen Ab-
stufung ebenfalls eignen.

Die physikalische Grundlage der Infiltrationsmethode ist noch recht
wenig geklart. URSPRUNG (1924) stellte die Faktoren zusammen, die bei
der Infiltration beriicksichtigt werden miissen, ohne aber die GroBen-
ordnung der Wirksamkeit der einzelnen physikalischen Elementar-
erscheinungen (Oberflichenspannung, Kapillaritit, Zahigkeit der In-
filtrationsstoffe usw.) festlegen zu kénnen. Ob nach der Lukasschen
Gleichung 4’2 =§— . g cos -3 - ¢t (wobei A'2 die Anfangsgeschwindigkeit,
a die Oberflichenspannung in %, n die Zahigkeit, 3 der Rand-
winkel zwischen Kapillarwand und Fliissigkeitsoberfliche, ¢ die Zeit
und 7 der Radius der Kapillare ist), die Infiltration proportional den
Stomataradien verlduft, bedarf einer physikalischen Nachpriifung.

Die indirekten Methoden, die Transpiration mit der Abkiihlung des
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Blattes durch die Verdunstung zu messen, haben keine Bedeutung fiir
die Ermittlung von TranspirationsgréBen, da die Methoden nur den ge-
samten Energieaustausch, dem das transpirierende System unterliegt,
angeben, nicht aber den Massenaustausch der Wasserdampfdiffusion
allein. BRowN und ESCOMBE (1903), BROWN und WILSON (1905), MILLER
und SAUNDERS (1923), SHREVE (1914), NUERNBERGK (1925) und SEY-
BOLD (1929) haben nachdriicklichst hervorgehoben, daB von einer Par-
allelitit der Temperaturkurven und Transpirationskurven nicht die Rede
sein kann. Die von DARWIN (1904) verwandte elektrometrische Methode
vermag auch nur Resultate des Energieaustausches zu liefern. Hiermit
sei auf das Kapitel der Energetik der Transpiration verwiesen.

B. Relative Messungen.

Man kann die Transpirationsintensitdt nunmehr nicht nur absolut
auf direktem oder indirektem Wege mit einer mehr oder weniger groen
Genauigkeit zu messen versuchen, sondern es geniigen in vielen Fallen
Relativzahlen der Transpiration. Mit der Gewinnung von Relativzahlen
wird freilich auf dieRekonstruktion der Werte im allgemeinen verzichtet,
so daB den gewonnenen Zahlen auch nur ganz beschrinkte Allgemein-
giiltigkeit zukommt. Solange 6kologische Transpirationsmessungen die
Allgemeingiiltigkeit ihrer Werte nicht fordern, sind die Relativzahlen
auch bis zu einem gewissen Grade zulassig. Von Fall zu Fall wird die
Bezugseinheit dann auch festgelegt, wie z. B. in der Tabelle 16 von
STOCKER (1923) die Transpiration von E7ica als Einheit gewahlt wurde.
CLEMENTS, WEAVER und GOLDSMITH (1924) beziehen die Transpirations-
werte auf eine Standardpflanze; die phytometrischen Messungen sind
im okologischen Kapitel nidher zu erértern.

Schon UNGER (1861) hat die tigliche flichenrelative Transpiration
von Digitalis mit der Verdunstung einer freien Wasserfliche verglichen,
desgleichen benutzten MASURE (1881) und v. HOHNEL (1881) Evapori-
meter bei ihren Transpirationsmessungen. Die Ergebnisse von UNGER
hat SEYBOLD (1929) mit dem relativen Quotienten T'/E (Transpiration
gleicher Flicheneinheit : Verdunstung gleicher Flicheneinheit) graphisch
dargestellt, um die von UNGER schon konstatierten Abweichungen des
Transpirationsvorganges vom Verdunstungsvorgang deutlich zu machen.
Das Verhiltnis T/E, das seit LIVINGSTON (1906) relative Transpiration
genannt wird, ist nun keineswegs konstant, so daB der Quotient nicht
nur theoretisch alle Werte von 0,00 . . . # bis T annehmen kann, sondern
nach etlichen empirischen Befunden selbst > 1 werden soll. DIETRICH
(1925) gibt denselben fiir Heteranthera paradoxa und Trianea begotensis
> 1 an, was jedoch nur an der Wahl des Evaporimeters liegt. Da die
Kritik von SEYBOLD (1929) hier zu wiederholen sich eriibrigt, und die
Streitfrage, ob der Quotient den Wert 1 erreichen kann, nicht weiter
zu verfolgen ist, kann auf das Kapitel der Physik der Transpiration ver-
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wiesen werden, wo die diesbeziiglichen Fragen eingehend diskutiert
wurden.

Der Begriff der Verdunstungskraft entbehrt jeder eindeutigen De-
finition und wird sich auch kaum weiter in exakter Transpirationsanalyse
halten lassen (siehe SEYBOLD 1929). Die Bestrebungen von LIVINGSTON
und seiner Schule, Verdunstungskérper zu bauen, die physikalisch den
Blattern moglichst nahe kommen, aus denen also die physiologische Kom-
ponente der Transpiration eliminiert wird, stehen mit der Transpirations-
analyse auf physikalischer Grundlage im Sinne von BROWN und ESCOMBE
(1900) und S1ERP und SEYBOLD (1927) vollin Einklang. Der Vergleich mit
einem den Bliattern wirklich komparablen, physikalischen System bedeutet
fir die Erforschung der Transpirationen einen guten Schritt weiter; der
Vergleich der Transpiration mit der Verdunstung einer beliebigen Schale
Wasser oder Evaporimeters ist rein willkiirlich und ohne exakten Wert.
Die auBeren Faktoren miissen, rein physikalisch genommen, auf das
Transpirationssystem und das Verdunstungssystem denselben EinfluB
haben, wenn den relativen Transpirationswerten eine Zuverlissigkeit zu-
kommen soll. DaB dies bei einer beliebigen Verdunstungsschalenicht der
Fall ist, konnte SEYBOLD (1929) eindeutig nachweisen. Die Begriffe Tran-
spirationsvermégen und Transpirationskraft sind fiir eine gedeihliche Ana-
lyse wenig geeignet, solange die einzelnen Faktoren nicht einzeln definiert
werden. Bei den 6kologischen Messungsmethoden werden wir darauf
zuriickkommen.

Psychrometrische Messungen als ,,Verdunstungskraftmesser*‘ zu ver-
wenden, ist nur beschrinkt zuldssig. Die Verdunstung proportional
dem Sattigungsdefizit der Luft zu setzen, hat nur Sinn, wenn der Maxi-
maldruck auf die Temperatur des verdunstenden Systems bezogen wird
und nicht einfach auf die herrschende Lufttemperatur, was schlechthin
unter Sattigungsdefizit auch in der Meteorologie verstanden wird. Da-
von war im 2. Kapitel eingehend die Rede.

Auf die relative Transpiration T/E, die hauptsichlich in der ¢ko-
logischen Literatur Bedeutung gewann, ist zunichst nicht weiter ein-
zugehen. Nachdem wir aber die verschiedenen Prinzipien der Messungen
kennen lernten, vermag uns die Abb. 19 ein gutes Bild von der Uberein-
stimmung der einzelnen Messungen zu geben, die sich aus der Unter-
suchung von BLACKMAN und KNIGHT (1917) ergab. Als Transpirations-
kurve gilt nur die Kurve T, die durch Abwiegen ermittelt wurde. Diese
Forderung ist prinzipiell festzuhalten und wurde selbst von LIVINGSTON
(1906) gestellt, der sich wie kein anderer um die Kenntnis der relativen
Transpiration bemiihte. Wenn verschiedentlich von 6kologischer Seite
aus die relative Transpiration als gleichwertig, ja als noch umfassender
hingestellt wird, so werden dabei ganz wesentliche Momente iibergangen.
Ubereinstimmung der Kurve 7 und der Kurve E der Evaporation ist
durchaus nicht vorhanden, was sich in der Kurve T/E deutlich aus-
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driickt!). Die Kurve 4 gibt die potometrische Wasseraufnahme an, die
Kurve S die porometrisch ermittelte Stomataapertur. Die Uberein-
stimmung der Indices von Kobaltpapierrétung und Porometerzeiten ist
in Abb. 18 ersichtlich, so daBl zusammenfassend gesagt werden kann:

auBer der quantitativen Transpirationsbestimmung lassen die anderen
Methoden nur unzuverlissige Schliisse auf die Transpiration zu. Damit
soll nicht ausgesprochen werden, daB die einzelnen Methoden absolut
unbrauchbar sind, sondern nur die Grenze ihrer Anwendbarkeit fest-
gelegt sein.

IV. Die aitionomen Faktoren der physikalischen
Transpirationskomponente.

Die Abhingigkeit der Verdunstung vom Dampfdruckpotential bei
einem physikalisch definierbaren System ist im 1. Kapitel eingehend dar-
getan worden. Wie entscheidend die Temperaturhche des Systems und
der AuBenluft fiir das Dampfdruckpotential ist, lie sich in kurzen Ziigen
am Psychrometer erkliren (siehe S. 671f) und sidmtliche Faktoren, die
wir bei der Psychrometerverdunstung zu beachten hatten, also Wasser-
dampfdruck der Luft, Temperaturverhiltnisse der Luft und des Systems,
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Partidrdrucke der Luft und anderer Gase und die Luftbewegung miissen
nunmehr hier weiter erértert werden. Der EinfluB des Lichtes ist auB3er
acht gelassen worden, er wird uns aber im Kapitel der Physiologie der
Transpiration eingehend beschiftigen. Der EinfluB3 der genannten aitio-
nomen Faktoren ist hier nach rein physikalischen Gesichtspunkten zu
beurteilen und die Schilderung ihrer Wirksamkeit auf die physiologische
Komponente der Transpiration scheidet somit aus. Es ist sehr wohl
moglich, daB ein und derselbe duBere Faktor zugleich auf die physika-
lische Komponente der Transpiration einen férdernden EinfluB ausiibt,
wihrend er fiir die physiologische eine Hemmung bedeutet. Schon aus
diesem Grunde lassen sich die vielen einander widersprechenden Er-
gebnisse verstehen.

1. Luftfeuchtigkeit.

Der erste aitionome Faktor, der geschildert sei, ist die Luftfeuchtig-
keit. Auf die dlteren Arbeiten, die sich um die grundsitzliche Frage
drehen, ob in feuchter Atmosphire die Transpiration herabgesetzt wird,
braucht nicht ausfiihrlich eingegangen zu werden, da sie rein qualitativen
Charakter tragen. MASURE (1880) teilt einen 25tdgigen Freilandversuch
mit Xeranthemum annuum mit, deren Werte in Tabelle 7 enthalten sind.

Tabelle 7.
Relative Feuchtig- | Verdunstung des Transpiration
keit der Luft Evaporimeters der Pflanze
75 0,93 4,96
79 0,52 3,70
88 0,61 2,72
89 0,38 2,58
o1 0,25 3,40

Mit Ausnahme des letzten Transpirationswertes ist eine Abnahme der
Transpiration mit steigender relativer Luftfeuchtigkeit deutlich. Der
letzte Wert muB nun durchaus nicht unrichtig sein, da die Zustdnde des
Transpirationssystems nicht konstant sind. Systematisch durchgefiihrte
Versuche iiber die Transpiration in verschiedener Luftfeuchtigkeit fehlen
ginzlich und sind Aufgabe der Zukunft. Mehrere Arbeiten der letzten
Jahre tragen 6kologischen Charakter und werden an gegebenem Orte
besprochen.

Bei allen Untersuchungen wird eine scharfe Scheidung des Einflusses
der Dampfdruckvariation auf die physikalische und die physiologische
Komponente von Vorteil sein.

Rein physikalisch genommen mufl durch eine Steigerung des Dampf-
druckes in der Luft das Dampfdruckpotential Blattsystem/Luft geringer
werden, da nach Beachtung der wirklichen Temperaturzustidnde die Ver-
dunstung proportional dem Dampfdruckpotential erfolgt. Ist das Poten-
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tial = o, so mufB die Transpiration bzw. die Verdunstung aufhoren, was
durch manche Arbeiten experimentell bestitigt wurde (Boum 1863,
Knor 1864, EDER 1875, DixoN 1898). Die Gegensitzlichkeit zwischen
den Ergebnissen der genannten Autoren und der Anschauung von
SacHs (1858) und den Befunden von WIESNER (1877), daB eine Tran-
spiration auchin dampfgesittigtem Raumestattfindet, beruht nur darauf,
daB} die Temperaturzustinde nicht geniigend beachtet wurden. Ist der
Dampfdruck in dem Transpirationssystem durch die Atemwéirme oder
durch starke Insolation gesteigert, wobei das Blatt héher als die Um-
gebung temperiert ist, so kann sehr wohl eine Wasserdampfdiffusion
stattfinden. Der Dampfdruck der Pflanze darfnicht nach der Temperatur
der AuBlenluft beurteilt werden (siehe S. 71). Ist das Blatt gleich warm wie
die AuBenluft, so ist eine Transpiration in dampfgesittigter Atmosphire
unmoglich. Ist die Pflanze in dampfgesittigter Luft untertemperiert,
so erfolgt Kondensation des Dampfes (Taubildung). Jedenfalls ist zur
Entscheidung der Frage eine Messung der Temperatur von Blatt und
Atmosphiare unerlaflich.

Zu bemerken ist noch, daB in den Blattgeweben die Dampfspannung
als maximal anzusehen ist, da die ,,osmotischen Werte** die Dampfi-
spannung in sehr geringem MaBe und iiberhaupt nur in deturgeszentem
Zustande der Zellen erniedrigen (RENNER 1915, siehe II. Teil).

2. Temperatur.

Schon die erste Mitteilung iiber die Wasserverdunstung von Blittern
durch MARIOTTE (1679) weist auf den EinfluB} der Temperatur hin. Da
der Dampfdruck Funktion der Temperatur ist, muB3 zur Beurteilung der
Transpiration aus pflanzlichen Systemen die Kenntnis ihrer Temperatur
erste Bedingung sein. Seltsamerweise sind bis in die jiingste Zeit die
meisten Transpirationsuntersuchungen ohne Beachtung dieser Forde-
rung ausgefiihrt worden, und die sehr zahlreichen Arbeiten iiber Tempe-
raturmessungen sind fiir die Transpiration nicht weiter nutzbar gemacht
und leider auch nicht nutzbar zu machen. Der Wirmeaustausch der
pflanzlichen Transpirationssysteme ist im 2. Kapitel bereits dargestellt
worden, so dafl wir ohne Wiederholung dieser grundlegenden Elemente
nur noch einige spirliche Ergebnisse mitteilen kénnen.

Der Dampfdruck in den Blittern ist nur nach der Eigentemperatur
zu beurteilen und eine Ubertragung der Lufttemperatur ist nicht ohne
weiteres zuldssig. Schon ASKENASY (1875) beobachtete bei Sukkulenten
eine Temperaturerhhung von maximal 20° iiber die Lufttemperatur.
URSPRUNG (1903) konnte die Zahlen bestitigen. Die Fehler, die mit
Vernachlissigung der Temperaturmessungen der Transpirationssysteme
entstehen kénnen, sind nicht unbetrichtlich. Soweit die Transpiration
physikalisch erfaBbar ist, kénnen wir sie als Blatttranspirationspsychro-
metrie ansehen, und neben der Ermittlung der Konstanten, d. h. der
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Systemeigentiimlichkeiten ist nur der Warmeaustausch zu beachten. Die
Forderungen zuverldssiger Messungen kénnen wir dem 2. Kapitel ent-
nehmen.

Die Literatur iiber die Abhingigkeit der Transpiration von der Tem-
peratur hat nur qualitativen Wert, wobei allerdings mit etlichen ent-
gegengesetzten Angaben (SENEBIER 1800, MEYEN 1838) der Temperatur
ein transpirationsfordernder Ein-
fluB zugeschrieben wurde. BUR- Tabelle 8.

GERSTEIN (1904, 1920) hat die Mittlere Temperatur, | Gewichtsverlust
sehr zerstreuten Angaben zu- bei welcher die in vH des
sammengefalt, auBerdem teilt er Zweige trgmspirieren Frischgewichts
einen Transpirationsversuch mit C pro Stunde
Taxus baccata mit (1875).

- 20 0,288

Eine lineare Abhingigkeit — 28 0,227
der Transpiration von der Tem- - 52 0,131
peratur scheint nicht vorhanden B gg 8:;;;
zu sein. Versuche von WIEGAND - 6,8 0,028
(1906) brachten keine Fort- — 107 0,019

schritte.

Die Temperaturmessungen von SHREVE (1918, 1919), MILLER und
SAUNDERS (1923), vor allem aber die von BRowN und EscoMBE, BROWN
und WILSON (19o5) und SEYBOLD (1929) ergaben, daB3 die Blitter gegen-
iiber der Luft iiber- und untertemperiert sein konnen, je nach der GréBe
der endothermischen und exothermischen Prozesse in den Transpira-
tionssystemen. Die Einstrahlung der Wéarme und des Lichtes sind unter
Umsténden von noch groBerer Bedeutung. Hervorzuheben ist noch, daB3
die Blattemperatur an verschiedenen Stellen gleichzeitig verschieden
hoch sein kann, was SEYBOLD (1929) und SEYBOLD und VAN DER
WEY (1929) zu der Aufstellung der iso- und heterokalorischen Blatt-
typen Veranlassung gab.

3. Luftdruck.

Da die Verdunstungsgeschwindigkeit nicht nur vom Partialdruck des
Wasserdampfes, sondern auch von dem der Luft abhéngig ist, wird die
Transpiration auch vom herrschenden Luftdruck abhingig sein. Die Ab-
hingigkeit der Verdunstung vom Dampfdruck konnten wir am Psy-
chrometer klarlegen (siehe S. 68); hier muB noch die GréBSenordnung
der Verdunstungsverinderungen durch Luftdruckvariation angegeben
werden. AuBerdem sind einige wenige Daten iiber Transpirationsmessun-
gen bei variiertem Luftdruck wiederzugeben.

Da man die Psychrometerdifferenz als Ma der Verdunstungsge-
schwindigkeit wihlen darf, liBt sich auch sehr vorteilhaft der EinfluB des
Barometerstandes mit der Psychrometerformel entwickeln. Wir setzen
den Dampfdruck in diesem Falle konstant; wird nun der Luftdruck ver-
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kleinert, so muB}, um der Gleichung zu geniigen, die Psychrometer-
differenz eine Vergroferung erfahren. Setzen wir in die Gleichung

e=E—-Ab(t-1?)

fiir A = 0,00066, so errechnen sich folgende Approximativwerte der
Tabelle 9.

Tabelle o.
Ungefahre Absolute Relative
Meereshohe S{Bae;rgt?netlgr- Ab Psychrometer- | Psychrometer-
in m m differenz differenz
— 800 0,530 8,5 0,94
— 780 0,510 8,8 0,97
0—300 755 0,500 9 1
300—500 700 0,460 9,8 1,09
500—1000 650 0,430 10,4 1,15
1000—2000 600 0,390 11,5 1,28
2000— 3000 550 0,360 | 12,1 1,37
3000—4000 500 0,330 13,6 1,50
4000— 5000 450 0,300 15,0 1,60
5000—60C00 400 \ 0,260 17,3 1,02
6000—7000 300 \ 0,200 22,5 2,50

Mit fallenden Ab-Werten steigt die absolute Psychrometerdifferenz
bei konstanter Feuchtigkeit, die in der vierten Spalte absolut fiir die
Psychrometerdifferenz 9° beim Barometerstand 455 errechnet wurden.
Die fiinfte Spalte entilt die allgemein giiltigen relativen Werte.

Der Luftdruck hat der Berechnung zufolge auf die Verdunstung
keinen wesentlichen EinfluB. Die Schwankungen des Luftdruckes am
gleichen Ort, die einen maximalen Wert 50 mm betragen kénnen, ergeben
bei Vernachlissigung geringe Fehler. Die téglichen periodischen Luft-
schwankungen sind ebenfalls so gering, daf3 sie bei den Transpirations-
messungen nicht in Betracht kommen. Vergleichen wir aber Transpira-
tionswerte aus sehr verschiedenen Meereshohen, so darf der Luftdruck
nicht vernachlissigt werden. Nach der Tabelle g ist die Verdunstung in
etwa 6000m Seeh6he um etwa das Doppelte gesteigert. SCHIMPER (1898)
zieht die Hohenlage bei seinen pflanzengeographischen Betrachtungen
mit in Rechnung und beruft sich auf die Arbeiten von WIELER (1885) und
JAccArD (1893) und ScHAIBLE (1899), welche Versuche mit verindertem
Partidrdruck des Sauerstoffes enthalten. SCHIMPER glaubt nun den ver-
anderten Partidrdruck des Sauerstoffes mit wachsender Hohenlage, der
nach den genannten Arbeiten eine Wachstumsbeschleunigung bedingen
soll, als pflanzengeographischen Faktor beriicksichtigen zu miissen. Auf
die Frage der indirekten Einwirkung des verminderten Luftdrucks auf
die pflanzliche Gestaltung und der damit gesteigerten oder verminderten
Transpiration kénnen wir nicht weiter eingehen.

SPRENGEL (1912) weist wohl als erster darauf hin, daB die Pflanzen
in groBer Meereshohe infolge geringeren Partiirdruckes stirker tran-
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spirieren miissen. AuBerdem nimmt der Partidrdruck des Wasserdampfes
mit steigender Meereshéhe ab, so daB beide verminderte Drucke zu-
sammen eine ansehnliche Transpirationssteigerung bewirken kénnten.

SaMsoN und ALLEN (1909) teilen Versuche mit, die in 2600 m und
3800 m SeehShe gemacht wurden. Die relative Feuchtigkeit ist sogar
in den obersten Lagen hoher gewesen als in Meereshéhe, so daB3 die Tran-
spirationssteigerung so ziemlich auf der Abnahme des Luftdruckes be-
ruhen diirfte, zumal die Beleuchtung keine merkliche Differenz zeigen soll.
Die maximale Steigerung verhilt sich in ihren Versuchen wie I : 1,27.

Unter dem Rezipienten angestellte Versuche unter denselben Be-
dingungen ergaben folgende Werte, die von RENNER (1910) zusammen-
gestellt worden sind.

Tabelle 10
Druck der 1 i Relative
Relative
Luft in mm | Druck-
Quecksilber i Transpiration E verminderung
734
508 ,34
381 1,39 ,99

Von einer direkten Proportionalitit von relativer Druckverminde-
rung und relativer Transpirationssteigerung kann natiirlich bei der Fiille
der wechselnden Faktoren, denen das pflanzliche System unterliegt, nicht
die Rede sein.

Weitere exakte Daten sind zweifelsohne erforderlich. Die Frage hat
nicht nur theoretisches, sondern auch ékologisches Interesse, da z. B. die
Flora des tibetischen Hochlandes unter viel geringerem Luftdruck steht.
SCHIMPER u. a. geben eine Schilderung dieser interessanten Hochgebirgs-
flora, die sicherlich noch viele Untersuchungen fordert. In einer Hohe
von etwa 5800 m, wo ein Luftdruck von etwa 300—350 mm' herrscht,
wiachst eine Komposite, Saussurea tridactyle, die in dieser Hohe ihren
normalen Standort hat (SCHIMPER, S. 79, #753). Die dicke Hiille wolliger
Haare deutet ScHIMPER als Transpirationsschutz; die beiden anderen
Arten, Saussurea Thomsont und S. Kunthiana kommen auch in Hohen
von etwa 5000 m vor. Solange wir iiber die Stirke der anderen Ver-
dunstungsfaktoren nicht niher unterrichtet sind, fehlt jede Berechtigung
die Behaarung als ,, Transpirationsschutz‘‘ anzusehen, der durch den ge-
ringen Partidrdruck der Luft gefordert wird.

4. Partiardruck dtherischer Ole. -

Verlangt der Luftdruck nach dem DArToNschen Gesetz der Partial-
drucke eine Beachtung bei dem Verdunstungsvorgange, so wird die An-
wesenheit eines anderen Gases nicht ohne EinfluB sein kénnen. Thermo-
dynamische Vorstellungen zwingen zu diéser Auffassung. Da die Ver-
dunstungsgeschwindigkeit nicht nur eine Funktion des herrschenden
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Dampfdruckes ist, sondern auch andere Partiirdrucke sich geltend
machen, miissen die Drucke anderer etwa vorhandener Gase die Ver-
dunstungsgeschwindigkeit im Sinne einer Luftdruckerhéhung verlang-
samen. Schreiben wir den Dampfdruck mit P4 den der Luft mit p,,
so addiert sich der Druck jeden Gases p, zu dem Gesamtdruck P.

P=pi+pr+ps-

In der Gleichung (S. 94) ist mit dem Faktor balso gegebenenfalls nicht
nur der Luftdruck, sondern auch der Partiirdruck eines anderen Gases
mit einzusetzen.

Es gibt nun eine Reihe von Pflanzen, die dtherische Ole zu verdunsten
vermégen, welche sich bei ihrem Stoffwechsel bilden, so daBsich ihre Tran-
spirationsorgane in einem Dampf 4therischen Oles befinden kénnen. Das
Vorhandensein der 4therischen Oldampfe bedingt aber nicht nur eine Er-
héhung des Gesamtgasdruckes, sondern bedingt zugleich eine diather-
mische Veranderung fiir die Pflanze. Diese Frage streiften wir bereits
im 2. Kapitel. Ob eine Pflanze elend verwelken miite oder vergiftet
wiirde, wenn sie nicht mit dem Verdampfen von #therischen Olen dem
Tode entrinnen konnte, oder ob es ein Schutzmittel gegen Schneckenfra3
ist, sind Fragen, die nicht hierher gehéren (DETTO 1903). Die physio-
logischen Verinderungen, die durch die Anwesenheit solcher Gase ent-
stehen kénnen, werden wir im Kapitel der Transpirationsphysiologie er-
ortern. Hier kann es sich nur darum handeln in Erfahrung zu bringen,
welche GroBenordnung der EinfluB der Oldampfe auf die Verdunstung
hat, was sich am einfachsten aus physikalischen Experimenten ableiten
lieBe. Nun bestehen dariiber nur einige zerstreute Mitteilungen; der
Gegenstand bedarf einer neuen Untersuchung. Dabei ist zu beachten,
daB durch dasVorhandensein der Ole verschiedene physikalische Zustinde
gedndert werden: 1. ist die Diffusionsgeschwindigkeit in einer Atmo-
sphéire von Ztherischen Olen geringer (hoheres Molekulargewicht), der
Diffusionskoeffizient wird erniedrigt; 2. ist der Partiirdruck der Luft
auch noch vorhanden, der Gesamtdruck ist also erhéht und 3. kommen
noch diatherme Verinderungen hinzu, die auch verdunstungsverzégernd
wirken. Bei pflanzlichen Systemen ist es wohl méglich, daB8 durch das
Zusammenwirken der einzelnen Faktoren effektiv eine geringere Tran-
spiration resultiert. Auf die Untersuchungen von T£ODORESCO (1923) und
SCHMUCKER (1928) kommen wir im physiologischen Kapitel zuriick, da
sich bei ihren Versuchen eine aktive Beteiligung des Protoplasmas bei
dem TranspirationsprozeB in einer Gasatmosphire zeigte. Aufer DIXON
(1898) hat niemand Transpiration und Evaporationsmessungen zugleich
angestellt. Die Versuchsergebnisse, die mit einem Zweig von Cyfisus
Laburnum und einer 41 cm® groBen Evaporationsfliche gewonnen wurden,
sind in Tabellé 11 mit HinZufiigung der Molekulargewichte wiederge-
geben.
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Tabelle 11.

Molekular- Relative

gewicht Transpiration | Evaporation
Sauerstoff . . . . 32 135,8 104
Luft . ... .. 100 100
©, Kohlendioxyd 44 87,5 89
Ather . . . . . . 74 82,3 81
Chloroform . . . 119 66,4 59

Dixon selbst will nun durchaus nicht die Verdunstung des Evapori-
meters mit der Transpiration identifizieren; wichtig erweist sich nur die
Tatsache, daB tatsichlich die Evaporation in einer Gasatmosphire ver-
mindert ist. Zu erkldren ist dieses Verhalten ohne weiteres auf Grund
der gaskinetischen Vorstellungen, die wir im 1. Kapitel entwickelt haben.
Kiinftigen exakten Forschungen ist somit die Bearbeitung der Frage
anheimgestellt: wie groB ist die physikalische Komponente und wie gro83
die physiologisch-protoplasmatische der Transpiration in einer Gasatmo-
sphire?

5. Wind.

Die Beurteilung der Transpiration in bewegter und unbewegter Luft
kann ohne die Kenntnis der grundlegenden physikalischen Zustinde der
Verdunstung von Systemen, die sich mit Blittern vergleichen lassen,
nicht geschehen. Es liegen gut 40 Arbeiten vor, welche die Frage be-
handeln, in welchem MaBe die bewegte Luft die Transpiration fordert.
Die recht verschiedenen Beantwortungen sind meist so ausgesprochen
teleologisch eingestellt, daB wir sie {ibergehen konnen. Die widersprechen-
den experimentellen Befunde,daB derWind keinen EinfluBausiibt (RISLER
1871), oder daB er gegeniiber der Temperatur und der Feuchtigkeit nur
einen geringen EinfluB auf die Transpiration hat (HELLRIEGEL 1883),
sind hinsichtlich der Verschiedenheit der Systeme und der Bedingungen,
welche herrschend sind, ebenso verstindlich, wie die von BERNBECK
(1904) vertretene und von STOCKER (1923 und andere Arbeiten) unkritisch
iibernommene Auffassung, daB der Wind unter Umstinden die Tran-
spiration ganz ungewéhnlich stark beeinfluBt. Es eriibrigt sich vollig eine
Aufzéhlung aller Daten, welche bei den ungenauen Definitionen der wirk-
samen Faktoren keine Allgemeingiiltigkeit haben. Das ganze Problem
kann nur von dem Standpunkt aus beurteilt werden, den WIESNER (1887)
anstrebte, nimlich die Kutikulartranspiration und die Stomatatran-
spiration gesondert zu betrachten. RENNER (1910) hat erfolgreich von
dieser Einstellung aus die Transpirationsanalyse mit Laubblittern ge-
fordert, aber eine zuverldssige Beurteilung konnte erst erfolgen, als die
physikalische Komponente geklart war. Die grundlegenden Versuche
von BROWN und ESCOMBE (1900) und vor allem die von SIERP und SEY-
BOLD (1927) lieBen die Ergebnisse von SEYBOLD (1929) verstindlich
finden und erkennen, wie groB der Anteil der physikalischen Kompenente

Ergebnisse der Biologie V. 7
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des Transpirationsprozesses in bewegter Luft ist. Hat WIESNER die in
Tabelle 12 n-fachen Werte der Transpiration im Winde gegeniiber in
Ruhe gefunden, so sind sie keinesfalls mit denen von RENNER (1910) in
Einklang zu bringen (Tabelle 13).

Tabelle 12 (nach WIESNER).

Transpiration
im Winde
n-fach des’
Ruhewertes
Saxifraga savmentosa (Blatt®) . . . . . . . . etwa 0,8
Selagimella sp. . . . . . . . . .. ... .. w L2
Zea Mais . . . . . . . . . ... ... » L5
Tradescantia zebvina. . . . . . . . . . . . . » 2
Phaseolus multifiorus . . . . . . . . . . .. » 2
Adiantum Capilus Veneris . . . . . . . .. w 2
Populus tremula . . . . . . . ... .. .. | w 2
Agapanthus umbellatus (Blatt) . . . . . . . o w2
Hedera heliz . . . . . . . . . . . .. ... | . 2
Aucuba japonica . . . . . . . . . . .. .. 1 w 2
Goldfussia glomerata (Blatt) . . . . . . . .. i w 2,5
Epiphyllum truncatum . . . . . . . . . .. i w 45
Hydvangea hovtensis (Blatt?). . . . . . . . . | w45
Tradescantia zebvina (Blatt) . . . . . . . . . | . 5
Chvia sp. (Blatt) . . . . . . . . . ... .. | w 7
Gleditschia horrida (Internodium) . . . . . . . | . 8
Aloé vulgavis . . . . . . . . . .. ... .. | s 9
Goldfussia (Stammstiick) . . . . . . . . .. | 12
Rhipsalis. . . . . . . . . ... i , 20
Tabelle 13 (nach RENNER).
; Verhaltnis
Ruhe Wind Ruhe : Wind
Nuphar lutewm 1 . . . . . . . . 0,02§ 0,110 1:4,6
» » 2. 000 . 0,0167 0,083 1:5
Hydrangea hovtensis. . . . . . . 0,012 0,021 1:1,8
Archangelica officinalis . . . . . 0,033 0,120 1:4
Gentiana lutea 1 . . . . . . . . 0,018 0,044 1:2,5
» - 0,0143 0,045 1:3
Rhododendron hybvidum . . . . . 0,0013 0,0013 I:1

Die umfangreichen Versuche von SEYBOLD (1929) (siehe Tabelle 14),
der auch eine theoretische Kritik der Versuche WIESNERs versucht hat,
lassen sich mit denen von RENNER gut vereinbaren. Leitete WIESNER
aus seinen Versuchen ab, daB ein System, je weniger es absolut tran-
spiriert, eine desto stirkere Transpirationssteigerung im Winde erféhrt,
so ist SEYBOLD (1929) zu dem entgegengesetzten Ergebnis gekommen.
Giinstigstenfalls kénnen manche Versuchsergebnisse von WIESNER als

! Spalten bleiben im Winde offen.
2 Spalten werden im Winde rasch geschlossen.
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Tabelle 14 (nach SEvBOLD).

. Verhéltnis
Ruhe Wind | Ruhe : Wind

; 6593 { I:3,3
Le;m.mz mzm.zr .......... 1970 {8437 1:4.3
Pistia Stratiotes . . . . . . . . . 1556 3810 I1:2,4
Eichhornia speciosa. . . . . . . . 634 1268 I:2
Alisma plantago . . . . . . . . . | 278 384 I:1,4
Impatiens parviflova . . . . . . . ! 144 159 I:1,I
Datura suaveolens . . . . . . . . 284 524 1:1,8
Chelidonium majus . . . . . . . . 167 168,7 1:1,0I
Evanthis hiemalis. . . . . . . . . 659 978,4 1:1,5
Sempervivum Haworthii. . . . . . 32,2 26,3 1:0,8
Nopalea coccinellifera. . . . . . . 110,5 | 127, I:IL,T
Cotyledon Desmetiana. . . . . . . 78 78 I:I
Rosmarinus officinalis . . . . . . | 186,5 209 I:1,I
Pistatia Lentiscus. . . . . . . . . 83 84 I:1,0I
Evica arbovea . . . . . . . . .. 38,3 36,6 1:0,92
Laurus mobilis . . . . . . . . .. 41 32 1:0,8
Taxus baccata . . . . . . . . .. 58 64 I:L,I
Hedeva helix . . . . . . . . . .. 49,1 i 43,5 1:09
Rhododendron hybridum . . . . . 69 i 58 1:0,84
Quercus Ilex . . . . . . . . . .. 8o 96 1:1,2
Nerium Oleander . . . . . . . . . 89 8o 1:0,9
liex aquifolivm. . . . . . . . . . 85 81 —
Olea eurvopaea . . . . . . . . .. 24 19 1:0,8
Metrosideros tomentosa . . . . . . 56 56 I:I

auBergewdhnlicher Sonderfall gelten, die meisten Versuche sind aber
sicherlich nicht zuverlissig. RENNERs Befunde sprechen auch nicht fiir
WIESNERs Ergebnisse. Wie wir S. 49 sehen konnten, hat der Wind auf
Porensysteme von der GréBe der Spaltéffnungen keinen verdunstungs-
fordernden EinfluB, wohl aber auf die Flichen mittlerer Blattgroe.
Wird also die Transpiration im Winde gegeniiber der in Ruhe gesteigert,
so ist dies in erster Linie eine Steigerung der Kutikuldrtranspiration.
Vorderhand haben wir keinen zwingenden Grund, den maximalen Satti-
gungsdruck in den Stomata bei Wind tiefer anzunehmen als in Ruhe,
wie RENNER (1910) auf Grund seiner Modellversuche anzunehmen miissen
glaubt. ,,Windschutzeinrichtungen®, die GRADMANN (1923) bei den Sto-
mata als niitzlich zu beweisen suchte, sind ebenfalls nur fiir Gré8en-
bereiche nachgewiesen, die weit iiber der StomatagroBe liegen.
Blattsysteme mit reiner stomatérer Transpiration erfahren im Winde
keine Transpirationssteigerung (UNGERs [1861] Versuch mit Digitalis
purpurea 148t sich dafiir auch anfiihren!), wohl aber Systeme mit kutiku-
lirer Transpiration. Die letzteren finden wig bei den hygromorphen
Pflanzen, die ersteren bei den Xeromorphen. Im Kapitel der Okologie
werden wir darauf zuriickkommen. In Abb. 20 seien die Transpirations-
kurven eines xeromorphen (Metrosideros) und eines hygromorphen Sy-
stems (Eichhornia) wiedergegeben. Die Pflanzen sind abwechselnd be-
wegter und unbewegter Luft ausgesetzt worden mit dem Ergebnis, da3

7*
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die Transpirationsraten in bewegter Luft bei Alisma gegeniiber unbe-
wegter Luft hoher waren, wihrenddem die Transpiration von Metro-
stderios vom Winde vollig unbeeintriachtigt verlduft. Die Tabelle 14 gibt
ein umfangreiches Material von Transpirationswerten in Ruhe und Wind.
Sind die Verhiltniszahlen Ruhewert : Windwert bei den Xeromorphen
nicht immer 1 : 1, so sind die Schwankungen durch die physiologische
Komponente bedingt. Durch die Wirksamkeit des Stomataschlusses ist

Abb. 2o. Transpirationskurven in unbewegter und bewegter Luft. Die in bewegter Luft gewonnenen
Transpirationswerte sind mit e bezeichnet. £:7 und E:II beziehen sich auf Eickhornia speciosa, Mel,
Mell und Melll auf Metrosideros. Die Blitter der letzten Pflanzenart sind xeromorph, mit geringer
Kutikulartranspiration, die Blitter von Eichhornia dagegen hygromorph mit starker Kutikulirtranspi-
ration. Die Transpiration des hygromorphen Systems wird im Winde stark gefordert, die des xero-
morphen Systems ist von der Luftbewegung nicht heeinfluft. Nach SevBOLD 1929.

es sehr wohl maglich, daB der ,,Windwert* niedriger ausfillt als der
Ruhewert (siehe Tabelle 12, Saxifraga sarmentosa); zum Entscheid der
Frage wie groB der EinfluB durch Wind ist, muB der Versuch iiber den
durch den téglichen Spaltéffnungsschlufl gegebenen Zeitraum ausgedehnt
werden (siehe Kapitel: Physiologie der Stomata).

Von besonderer Wichtigkeit ist der experimentelle- Befund, daB
pflanzliche Systeme mit maximaler Transpiration in unbewegter Luft
einen Transpirationsindex T/E=1 erreichen konnen, wie z. B. Lemna.
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In bewegter Luft erfiahrt die Evaporation dagegen eine relativ stir-
kere Steigerung als die Lemna-Fliche, so daB der Index < 1 wird
(Abb. 21). Die auf
S. 46 diskutierten Zu-
stinde eines limiting
factors ' des Wasser-
dampfaustausches in
bewegter Luft machen
sich hier bemerkbar.
Die Versuchsergeb-
nisse von BERNBECK
(1904), die in anderen
Arbeiten  wiederholt
diskutiert werden, ha-

ben sicherlich pflan-

tenpathologisches In- Abb. 21. Die Steigerung der Verdunstung einer freien Wasserfliche
und die Transpirationserhdhung einer gleichgroien Fliche von Lemna
Zeresse, kommen aber minor bei wachsender Windgeschwindigkeit. Nach SEvBOLD 1929.

fiir das Transpirations-

problem nicht in Frage. Die Zerstérung der pflanzlichen Systeme durch
iibermiBig starken Wind liegt auBerhalb des Transpirationsproblems
und kann hochstens zu &kologischen Fragen mit herangezogen werden.

6. Die Verduhstung des Bodens und die freier Wasserflichen
als Standort der Pflanzen.

Die Analyse der physikalischen Komponente der pflanzlichen Tran-
spiration erfordert nun nicht nur genaue Erforschung der meteorologi-
schen Zustinde der Atmosphire, sondern verlangt auch genaue Kenntnis
der Wasserverhiltnisse des Bodens und seiner Verdunstungsfaktoren,
die in direkter und indirekter Weise in den Wasseraustausch der Pflanzen-
systeme eingreifen. Bei emersen Pflanzen muB die Verdunstung der
Wasserflichen beachtet werden.

Damit ist der Ubergang zu &kologischen Problemen gegeben, die
wir in einem besonderen Kapitel besprechen werden. Hier handelt es
sich nur um einige allgemeine Gesichtspunkte, die als AbschluB der aitio-
nomen Faktoren der Transpiration dienen. Vor allem hat GREGOR
KRrAUs (1911) das Augenmerk auf die ,klimatologischen‘ Verhiltnisse
des Bodens gerichtet ; aber die Meteorologie befaBt sich auch in neuester
Zeit mit der ,,bodennahen Luftschicht‘, wovon die zusammenfassende
Darstellung von GEIGER (1927) ein gutes Bild geben kann. Auf die Er-
gebnisse werden wir spiter zu sprechen kommen.

Der indirekte EinfluB des Bodens bzw. des ,,Sees*‘ als Wasserspeicher
und Wasserspender verdient bei unserer Darstellung nur Beachtung hin-
sichtlich der Funktionsbeteiligung am Transpirationsvorgang. Die physi-
kalische Erforschung der Wasseraufnahme muB sich in der gleichen Weise
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mit den einzelnen Komponenten des Bodens bzw. Seewassers auseinan-
dersetzen, wie die Analyse der Wasserabgabe die der Atmosphire zu
beachten hat. Die Fragen der Wasseraufnahme liegen auBerhalb un-
seres abgegrenzten Gebietes, zu beachten haben wir nur, daB der
Wassergehalt des Bodens gentigend groB ist, um nicht als limiting factor
in die Transpiration einzugreifen. Mutatis mutandis muf3 emersen Pflan-
zen ebenfalls hinreichend Wasser zur Verfiigung stehen, was im allge-
meinen verwirklicht sein wird. Experimentelle Transpirationsunter-
suchungen werden daher immer so angestellt, daB Wasser im Uber-
schuBl vorhanden ist, sei es, daB Wasser, Nihrlosungen oder maximal
durchfeuchteter Boden den Versuchspflanzen zur Erhaltung eines un-
gehemmten Transpirationsstromes geboten wird. Im Kapitel der Tran-
spirationsmethodik war davon die Rede. Die 6kologischen Untersuchun-
gen konnen ohne Beachtung des Wasserzustandes im Boden nie An-
spruch auf groBe Giiltigkeit machen; bei emersen Pflanzen ist von selbst
die geforderte Ausschaltung der begrenzenden Wirkung des wasser-
liefernden Substrates gegeben.

Steht eine Pflanze unter dem Mangel geniigender Wasserversorgung,
so wird die Transpiration bei gleichbleibenden Verdunstungszustinden der
Atmosphire herabgesetzt. Somit tritt eine Anderung im Transpira-
tionssystem selbst ein, die im Extrem jedermann als Welkungserschei-
nungen bekannt sind. Hier kénnen wir auf diese Verdnderungen nicht
eingehen, sie werden in dem physiologischen Teile der pflanzlichen Tran-
spiration hinreichend berticksichtigt werden. Die schidigende Wirkung
zu groBer Wassermengen wird auch in dem physiologischen Teile Er-
orterung finden.

Dem direkten Einflul des Wasserzustandes des Bodens auf die Tran-
spiration muB hier ein erhéhtes Interesse entgegengebracht werden. Das
Problem ist bis jetzt nur bei 6kologischen Untersuchungen beachtet
worden, und seit einigen Jahren hat es auch das Interesse der Meteoro-
logie; es aber als Faktor der physikalischen Komponente der pflanzlichen
Transpiration darzustellen, ist bisher noch nicht geschehen und nur zer-
streute Angaben lassen sich dieser Betrachtung nutzbar machen.

Wie wir in den vorhergehenden Kapiteln den Wasserdampfaustausch
zwischen dem pflanzlichen System und der Atmosphire betrachtet haben,
so werden wir jetzt den Wasserdampfaustausch zwischen dem System des
Bodens und der Atmosphire darstellen, womit wir ein zentrales Problem
der Bodenkunde und der Okologie zugleich angeschnitten haben. Die Not-
wendigkeit dieser Darstellung ist mit unserer eigentlichen Frage gegeben:
wie wirkt die Bodenverdunstung auf die Transpiration der pflanzlichen
Systeme ein. Die bisherige Darstellung der pflanzlichen Transpiration ist
streng genommen nur ein Sonderfall, nimlich, daB die Verdunstung des
,»,Bodens® bzw. des Wasserspiegels bei emersen Pflanzen gleich Null ge-
setzt werden konnte; ja, die Ermittlung der Transpirationsraten mittels
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Gewichtsverlustbestimmung verlangen vollstindigen Ausschlufl éiner
Boden- bzw. Wasserflichenverdunstung der Kultur und VersuchsgefiBe.
Die Physiologie im Laboratorium lieB hauptsichlich aus diesem Grunde
die Verhiltnisse der Boden-Wasserflichenverdunstung auBler acht; der
Okologe aber, der am natiirlichen Standorte seine Versuche anstellte,
zog in seine meteorologischen Messungen eine exakte Boden-Wasser-
flichenverdunstungsmessung nicht mit ein. Freilich haben viele Oko-
logen die MeBinstrumente der klimatologischen Faktoren so aufgestellt,
daB die physikalischen Zustinde fiir Pflanze und Instrument dieselben

Pf lanz«:,lrj system Boden -Wasserfldche

~_ Wasseraufnahme c
< durch
Wurzeln

BLutungs—u.Guttaﬁons—
niederschlag

Wasserabgabe >
durch
Wurzeln
Abb. 22. Bildliche Darstellung des Wasseraustausches, der zwischen der Atmosphire, dem Boden und

dem Pflanzensystem stattfindet. Die Pfeile geben die Richtung des Austauschstromes zwischen den
einzelnen Etappen an; s. Text.

sein sollten, aber eine eindeutige Kausalerklirung der herrschenden Zu-
stinde war damit nicht méglich, und somit auch keine Einsicht in die
Zustandsinderungen gegeben. Bei der Kritik der 6kologischen Tran-
spirationsuntersuchungen werden wir darauf ndher eingehen.

Den sehr verwickelten Austausch der Wassermolekiile zwischen dem
pflanzlichen System und der-AuBenwelt, die sich nunmehr vorteilhaft
in Atmosphiren und Boden betrachten 148t, stellen wir am besten bild-
lich dar (Abb. 22). Unsere bisherige Darstellung konnte auf diese all-
gemeinen Verdunstungszustinde ohne Schaden verzichten. In welcher
Richtung und iiber welche Etappen sich der Molekiilaustausch vollzieht,
ist von der Struktur und von dem absoluten und relativen Wasserreich-
tum der an dem Wasserkreislauf sich beteiligenden Systeme abhingig,
also von Pflanze und Boden, von der Luft abgesehen. Die Dynamik
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der Wasserbewegung in fliissiger oder dampfférmiger Phase zwischen
den drei Systemen: Atmosphire, Pflanze, Boden ist als Ausdruck einer
Gleichgewichtsanstrebung zu betrachten. Jeder Vorgang des Aus-
tausches ist reversibel, wenngleich eine bevorzugte Austauschrichtung
unverkennbar ist. Mit welcher Geschwindigkeit sich nun der Austausch
vollzieht, hingt von der GréBe der herrschenden Potentiale und der
spezifischen Struktur und Leistung der Transpirationssysteme ab. Die
Abbildung gibt alle Moglichkeiten des Wasseraustausches wieder. Die
Austauschrichtungen sind durch Pfeile angedeutet. Im ganzen sind fiinf
Kreisldufe moglich, die im folgenden kurz besprochen werden sollen.
Der Kreislauf, der schlechthin als der allgemeingiiltigste angesehen
wird (mit dem wir uns bislang befa3ten, ohne die Bodenverdunstung zu
beriicksichtigen), stellt sich dar: Niederschlag der Atmosphire als Regen
und Tau bzw. deren Modifikationen, passive und aktive Aufnahme des
Niederschlages durch den Boden (siehe unten), Wasserabgabe an die
Pflanzenwurzeln, Wasseraufnahme der dampfhungrigen Luft aus dem
Transpirationssystem der Pflanze, in abgekiirzter Form ausgedriickt

abc-l-abc. (1)

Quantitativ steht der Massenaustausch dieses Kreislaufes nur dem
des direkten Austausches Boden-, Wasser und Atmosphire nach, da die
Gesamttranspiration der Pflanzen relativ gering ist hinsichtlich der un-
bewachsenen Boden- und Wasserflachen.

Wird auch die pflanzenbewachsene Oberfliche (Oberfliche der Tran-
spirationsorgane) um ein vielfaches gréBer sein als die nackte Bodenfliche
(siehe GEIGER, wo das zofache angenommen ist), so setzen die pflanz-
lichen Strukturen der Wasserdampfdiffusion Widerstand entgegen, so
daB die Transpiration nicht zu hoch einzuschitzen ist.

Dieser direkte Kreislauf des Wassers ohne Beteiligung . pflanzlicher
Systeme bildet in erster Linie den Gegenstand meteorologischer For-
schung. Nach unserer Abbildung ist er zu formulieren:

be-)-be. (2)

Die meteorologischen Angaben konnen, solange sie die pflanzliche
Transpiration auBer acht lassen, zu unseren Fragen nur indirekte Be-
ziehungen haben, sie sind aber fiir die Beurteilung klimatischer Zustinde
nicht zu vernachlassigen.

Wie wir aus dem Kreislauf (1) @ ausscheiden konnen, so auch ¢, der
Austausch findet in diesem Falle nur zwischen der Atmosphire und der
Pflanze statt.

ab-|-ab. (3)

Dieser Austausch hat nur in extremen Fillen pflanzlicher Gestaltung
Bedeutung, im allgemeinen dienen die Transpirationsorgane nicht zu-
gleich zur Wasseraufnahme, was in diesem Falle Voraussetzung ist,
da die Wurzelaktivitit in Boden eliminiert ist.
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Die Transpirationssysteme, die zugleich als wasserabsorbierende
funktionieren, werden wir im Kapitel der Physiologie besprechen.
Die vierte mogliche Kombination wire

a'c'/'ac’ (4)

also der Austausch zwischen Boden-, Wasserfliche und Pflanzensystem
ohne Vermittlung der Gasphase der Atmosphére. Dieser Austausch wird
sich iibrigens selbst nur in der Hydrophase vollziehen und hat bei emer-
sen Pflanzen zweifelsohne Bedeutung. In welchem MaBe sich die Gas-
phase in wurzeltragendem Boden geltend macht, ist schwer zu entschei-
den, kann sich aber in relativ trockenem Boden auswirken und zwar so,
daB die Wurzel an den Boden Wasser bzw. Wasserdampf abgibt.

Der Guttations- und Blutungsniederschlag kann als Austausch zwi-
schen Boden-, Wasserfliche und Pflanze eine gewisse Rolle spielen, ohne
daB der Wasseraustausch in der Gasphase erfolgt.

Die letzte Moglichkeit ist verwirklicht, wenn wir die speziellen Fille,
daB Guttation, Blutung und Wurzelwasserabgabe ins Gewicht fallen,
heranziehen. Sie stellt sich dar als inverser Kreislauf von (1) bzw. als
Kombination der Fille (2) und (4)

acb-j-ach. 5

Die groBe Beseutung der Ablauffolge cb-/-cb (2) ist oben hervor-
gehoben worden, der Austausch (4) ac- /- ac hat aber geringe Bedeutung,
so daB der Austausch (5) mehr theoretischen Sinn als praktische Be-
deutung hat.

Den direkten EinfluB der Bodenverdunstung auf die Transpiration
der pflanzlichen Systeme darzustellen, ist nun unsere eigentliche Aufgabe,
die im Kapitel der Transpirationsékologie eingehend behandelt wird. In
der Abb. 22 handelt es sich also um die beiden Austausche ab./-ab .. ...

undum cb. /. cb. Dasrelative MaB3 %% vermag die herrschenden Zustdnde

auszudriicken. Die pflanzlichen Transpirationssysteme bestehen neben
denen des Bodens, so daB, bildlich gesprochen, mosaikartige Verteilung
beider vorhanden ist. Je mehr die pflanzlichen Systeme in der Ebene
des Bodens liegen, um so zutreffender ist dieser Vergleich. DaB zwischen
den beiden Systemarten Beziehungen vorhanden sind, im selben Mal3
wie zwischen Pflanze und Atmosphire, wird sich aus dem folgenden er-
geben.

Nachdem uns die physikalische Komponente der pflanzlichen Sy-
steme und die aitionomen Verdunstungsfaktoren der Atmosphire be-
kannt geworden sind, haben wir die des Bodens kennen zu lernen, soweit
sie fiir die Bodenverdunstung von Bedeutung sind. Es ist hier véllig
unmoglich, die verschiedenen Bodenarten hinsichtlich ihrer Verdunstungs-
groBen und anderer, damit in Zusammenhang stehender Fragen der
Wasserbewegung ausfiihrlich darzutun, wir begniigen uns hier mit der
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Schilderung der wesentlichsten Umst4nde, wie sie zwei extrem verschie-
denen Boden zukommen bzw.dem ariden und dem humiden Gebiete
eigen sind. Dem wasserarmen Sandboden stellen wir den wasserreichen
Humusboden gegeniiber, dessen Verhalten unter Umstdnden mit einer
freien Wasserfliche iibereinstimmt. Obgleich alle Uberginge vorhanden
sind, behalten wir nur die beiden extremen Bodenausbildungen im Auge

Abb. 23. Graphische Darstellung der von W. ScHMIDT (1925) mitge- den anliegt, um SO
eilten Werte des Temperaturanstieges von verschiedenen Substanzen mehr ist seine Tem-

mit wachsender Tiefe wihrend 15 Minuten.

peratur von der des
Bodens abhingig. Eine Messung der Bodentemperatur ist in diesem
Falle bei der Bestimmung der AuBenfaktoren der pflanzlichen Tran-
spiration wichtiger als eine Messung der Luftwirme. Hierbei wird von
der Wirkung der Bodenwirme auf das Wurzelsystem, also von einem
indirekten EinfluB auf die Transpiration ganz abgesehen. Wir verweisen
auf die bodenkundliche Literatur, da wir hier keine weiteren Einzel-
heiten bringen konnen und stellen hier graphisch von SCHMIDT (1925)
ermittelte Werte dar, die an dieser Stelle zureichend sind. Es handelt
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sich um die Temperaturzunahme wihrend 15 Minuten in verschiedenen
Tiefen. Der wasserarme Sand bzw. Sandboden hat einen ungleich stér-
keren Temperaturanstieg in den oberen 6 cm Tiefe als das Wasser des
Binnensees, das sich bis zu 15 cm etwa gleich stark erwdrmt. Granit
nimmt eine Mittellage ein, die Erwirmung ist natiirlich nicht nur eine
Funktion des Wassergehaltes, sondern vor allem spielt die Struktur der
Gesteine und Béden eine ganz erhebliche Rolle (KérnchengréBe usw.).

Die rasche Erwirmung des Sandbodens, zu der noch eine starke
Wirmekapazitit tritt, bedingen nicht nur eine Verdunstung des Boden-
wassers selbst bis auf die geringsten Mengen (siche Bodenwasseranalysen),
sondern versetzen den Pflanzenwuchs in eine Atmosphire starker Tran-
spirationsforderung. Denken wir dabei an eine Heideformation mit
spérlicher Pflanzenverteilung; so wird die Verdunstung des Bodens nur
in geringem MaBe beeintrichtigt, was beispielshalber von einer dicht-
bewachsenen Wald- oder gar Wiesenbodenfliche nicht behauptet werden
kann. Herrschen noch starke Winde, so findet auf dem trockenen Sand-
boden keine Wasserdampfabsittigung lings der Windrichtung statt,
die auch durch den spirlichen Pflanzenwuchs, relativ schwach trans-
pirierender Arten nicht eingebracht wird, so daB sozusagen an jedes
Exemplar der angesiedelten Pflanzen die gréBten Anforderungen der
Wasserskonomie gestellt werden.

Die Verhiltnisse auf feuchtem Boden sind fiir das Pflanzensystem
ganz anderer Art. Wie das Wasser sich langsamer erwdrmt, so auch der
wasserhaltige Boden; die Eigenverdunstung kann somit nicht allein
nach dem Wassergehalt beurteilt werden, sondern auch die Temperatur-
verhdltnisse sind unbedingt zu beriicksichtigen. Stark verdunstender
Boden, wie Moorboden, ist hiufig der Luft gegeniiber unterkiihlt (Ver-
dunstungskilte), so daB vergleichende Messungen von Sand- und Moor-
bodenverdunstung eine genaue Messung der Zustinde erheischen.

HENSELE (1893) suchte die Bodenverdunstung einer quantitativen
Untersuchung zu unterwerfen, die nach Angaben von RAMANN im folgen-
den kurz zusammengestellt worden sind, leider aber manche zweck-
dienliche Angabe vermissen lassen.

Quarzsand
o | 3 |6 | o |1 | m Windgeschwindigkeit
0,23 3,03 ‘ 4,57 ‘ 550 | 643 | Temperatur ca. 17°
; | 6,2 | Temperatur 12°
I i } 20,3 ‘ Temperatur 40°
Lehmkriimel
0,31 2,70 4,50 | 6,23 ‘ 7,80 | Temperatur ca. 17°
5,00 6,73 | 8,50 10,87 | Temperatur ca. 17° 30° geneigt
47 | feuchter Wind
90 | | getrockneter Wind
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Die Angaben beziehen sich auf roo cm? Oberfliche pro Stunde und
Gramnm. DaB sie fiir quantitative Betrachtungen unzureichend sind, ist
ohne weiteres ersichtlich. Deutlich tritt hervor, daB die Verdunstung
nicht direkt der Windgeschwindigkeit proportional ist, und die Steige-
rung bei wachsenden Windgeschwindigkeiten recht verschieden sein
kann. Die limiting factors treten bei der Bodenverdunstung nicht minder
in Erscheinung als bei pflanzlichen Systemen, sind aber noch weiter zu
analysieren.

Allgemein giiltige Werte zu erlangen, ist bei der schwierigen Definition
der Bodensysteme kaum mdglich, vorderhand miissen wir uns mit An-
gaben der GroBenordnungen der Bodenverdunstung begniigen.

DaB die Kenntnis der VerdunstungsgréBe des Milieus, also des Bodens
oder bei emersen Blittern der Wasserfliche, erforderlich ist;, geht aus
den Untersuchungen von SEYBOLD (1927) hervor. Die Blattgestalt und
die GréBe mull unter ganz anderen Gesichtspunkten betrachtet werden,
da unter Umstidnden der Transpirationsexponent »# >> 2 sein kann, was
ganz unberiicksichtigt blieb, da nur die iiblichen Verdunstungszustinde,
welche die Atmosphire bietet, Beachtung fanden.

V. Die Transpirationssysteme und die physikalische
Komponente der Transpiration.

1. Die Systeme thalléser Pflanzen.

Die anatomische Differenzierung der thallésen Pflanzen ist hinsicht-
lich des Transpirationssystems sehr gering, vor allem sind die Geweb®
im allgemeinen durch eine gleichférmige AuBenzellschicht bzw. Membran-
bildung abgeschlossen, die nicht durch Poren erhéhter Transpiration
durchbrochen ist. Die Transpiration dieser Gewebe ist mit der Kutikular-
transpiration der Systeme der héheren Pflanzen vergleichbar, wie sich
aus dem Folgenden ergeben wird. Die Transpiration solcher Gewebe ist
demnach unter den Gesetzen der Verdunstung relativ groB8er Flachen zu
betrachten (s.S. 43ff. u.501f.). Sind die Gewebe wasserreich und die Mem-
branen fiir Wasserdampf stark permeabel, so folgt ihre Transpiration ==
stark der Verdunstung freier Wasserflichen, was um so eher verwirk-
licht ist, je weniger Regulationseinrichtungen der Gewebe sich geltend
machen. In vielen Fillen macht sich erst bei starkem Wasserverlust
der Quellungswert als limiting factor bemerkbar; das kann aber keines-
wegs als spezifische biologische Funktion gelten, da sie vielen kolloiden
Systemen eigen ist. Die Transpiration ist im Extremfalle Funktion der
Auflenbedingungen und der Evaporation identisch.

Es ist im Rahmen der Darstellung ganz unméglich, die GréBenord-
nung dieser Transpirationszustinde in speziellen Fillen zu schildern, was
eine umfangreiche Darstellung der anatomisch-histologischen Verhilt-
nisse voraussetzte. Zudem sind die exakten Messungen erst in neuerer
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Zeit in Angriff genommen worden und die untersuchten Fille sehr be-
schrinkt. Zwei Fille mogen geniigen, die prinzipiellen herrschenden
Zustinde der Transpiration der thallésen Gewebe darzutun. Im Einzel-
falle mogen sich recht betrichtliche Differenzen ergeben; die Transpira-
tionskurven werden aber immer demselben Kurventypus angehéren.
Eine Reihe von Meeresalgen (Tange) transpirieren wihrend der Ebbe
ganz erhebliche Mengen von Wasser, wihrend sie bei Flut submers,
unter Wasser getaucht, keinen Wasserdampf abgeben kénnen. PRINGS:
HEIM (1923) hat mehrere Fucaceen untersucht mit dem Ergebnis, daf3
die Transpiration nahezu linear der Zeit erfolgt innerhalb der ersten
24 Stunden. Die Abb. 24 stellt die Transpirationskurve von Fucus ser-
ratus und zugleich die von Euphorbia helioscopia, einer typischen Land-
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Abb. 24. Transpiration von Fucus serratus und Euphorbia helioscopia wihrend 72 Stunden.
Nach PRINGSHEIM 1923.

pflanze, dar. Der scharfe Knick der Kurve von Fucus nach 24 Stunden
mit dem Ubergang in die Horizontale verrit die Wirksamkeit des limiting
factor des hydrogelen Systems, die wir bereits oben als allgemeine,
bekannte Eigenschaft der Kolloide erwihnten. Die Transpiration von
Euphorbia ist nicht nur absolut geringer, sondern sie erfolgt nach ganz
anderen Umsténden, die vor allem in Systemeigentiimlichkeiten be-
griindet sind. Wir brauchen hier nicht niher auf diese Verhiltnisse ein-
zugehen, da wir uns nachher ausfiihrlich im Zusammenhange damit be-
fassen wollen. Erwihnt werden moge nur, daB der scharfe Eingriff
eines limiting factor in der Euphorbia-Kurve nicht in Erscheinung tritt.

Ganz ahnliche Transpirationskurven ergaben sich aus den Unter-
suchungen an Flechten, die in letzterer Zeit mehrfach eingehend unter-
sucht worden sind. Vor allem sind die Arbeiten von SIEVERS (1908),
BACHMANN (1922 und 1923), V. GOEBEL (1926) und STOCKER (1927%) zu
nennen. Die Flechten sind von ganz besonderem Interesse hinsichtlich
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des Wasseraustausches, da die Flechtenthalli der Wasseraufnahme und
der Wasserabgabe zugleich dienen. Auf Einzelheiten kann nur in Ver-
bindung mit weitabfiihrenden anatomisch-histologischen Gestaltungen
eingegangen werden, wir miissen uns daher hier mit einigen allgemeinen
Tatsachen begniigen.

Die Abb. 25 gibt den Transpirationsverlauf von Lobaria pulmonaria
in der Sonne und im Schatten wieder, desgleichen die Transpiration von
Umbilicaria pustulata in der Sonne, wobei beide Flechtenarten sich in
wassergesittigtem Zustande befanden. Auf die Identitdt der Kurven mit
der von Fucus (siehe Abb. 24) muB nicht weiter hingewiesen werden. Die
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Abb. 25. Geschwindigkeit der Wasserverdampfung aus wassergesittigten Flechten Lobaria pulmonaria
und Umbilicaria pustulata in der Sonne und im Schatten bei unbewegter Luft. Nach STOCKER 1927.

Kurven sind bei den einzelnen Flechtentypen und -Arten recht verschie-
den, worauf besonders BACHMANN hingewiesen hat; dasist von der
Baueigenart sicher ebenso abhingig, wie von der physikalisch-chemischen
Struktur der Flechtenelemente. Sehr instruktiv ist der Verlauf der
Wassergehaltskurven von Uswea hiria und Parmelia furcuracea, die
STOCKER ermittelt hat und die eine voéllige Parallelitit zu der herrschen-
den relativen Feuchtigkeit der Luft ergaben (Abb.26). Der Wasser-
gehalt ist demnach, ohne physiologische Regulation von seiten der Flechte
lediglich durch den herrschenden Dampfdruck bestimmt. Die maximale
Quellung der Flechte und nahezu vollige Wasserfreiheit der Thalli sind
die Extremwerte des Wassergehaltes. Je stirker die Quellung, um so
eher ist die vollige Zeitproportionalitdt der Transpiration verbiirgt. Je
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nach dem morphologischen Aufbau der Flechte wird neben dem Wasser-
gehalt der quellbaren Elemente noch das zwischen den Flechtenhyphen
festgehaltene Kapillarwasser in Betracht zu ziehen sein. Seine Anwesen-
heit verandert aber die Transpirationszustinde quellbarer Substanzen
in keiner Weise, da die Verdunstung des Kapillarwassers gegebenen-
falls ganz gleichsinnig erfolgt. Weitere Untersuchungen miissen hier
noch abgewartet werden. Das wichtigste Ergebnis der vorliegenden
Untersuchungen ist 49
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mogen. Die Transpi-  Abb. 26. Abhingigkeit der Transpiration von der Feuchtigkeit bei den
ration der héheren Flechten Usnea hirta und Parmelia furfuracea. Nach STOCKER 1927.
Pilze (Hutpilze, Hymenomyceten) (PIESCHEL 1924, BRAUNHOLZ 1928)
soll nach BRAUNHOLZ wenig oder nicht geringer sein als die Evaporation,
so daB die relative Transpiration der Hutpilze=1 ist. Da die Vergleich-
barkeit des Evaporimeters nur beschrinkt ist und die Transpiration in
bewegter Luft nicht untersucht wurde, so daBl dieauf S. 46 u. 101 dargestell-
ten Verhaltnisse unberiicksichtigt blieben, harrt die Frage einer erneuten
Untersuchung. Transpirationsuntersuchungen mit Systemen geringer
Differenzierung, wozu auch die Hymenophylleen zu zihlen sind (Haut-
farne) (SHREVE 1911), diirften nicht nur zur Kenntnis dieser Systeme selbst
von Interesse sein, sondern zugleich zur Analyse der komplizierten Sy-
steme einen wesentlichen Beitrag liefern. Auf verschiedene spezielle
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Daten ist im Kapitel der Transpirationsékologie einzugehen ; den gestal-
tenden EinfluB der Transpiration auf die Systeme werden wir spiter zu
besprechen haben.

Altere Literatur iiber die Transpiration niedriger Pflanzen (Krypto-
gamen), die keine zuverlissigen Angaben enthilt, wohl aber als An-
regung fiir weitere exakte Untersuchungen dienen kann, ist bei BURGER-
STEIN (1904, 1920) aufgezihlt.

2. Die Systeme der héheren Pflanzen.

Die Differenzierung der Transpirationssysteme bei den hoheren
Pflanzen (Phanerogamen, Farne usw.) ist nun durchwegs derart, daB
das AuBengewebe der Blitter bzw. der Stengel mit feinen Poren bevor-
zugter Wasserdampfabgabe ausgeriistet sind: den Spaltéffnungen bzw.
Lentizellen, wihrend die AuBengewebe selbst in verschiedenem MaBe
schwicher transpirieren. Die Poren dienen in erster Linie dem Gas-
austausch der tiefer liegenden Gewebe, vor allem der Assimilation.
Prinzipielle Giiltigkeit der Definitionen ohne Ausnahmen ist bei den
mannigfaltigen Ausbildungen der Pflanzen nicht vorhanden, da es ge-
niigend Ausnahmefille gibt, wo diese Scheidung hinfillig wird, wie z. B.
bei submersen, d. h. unter Wasser getauchten Phanerogamen. Bei diesen
Pflanzen kénnen besondere Poren des Wasseraustausches fehlen. In
diesem Falle kann natiirlich nicht mehr von einem Wasserdampfaus-
tausch, also Transpiration, gesprochen werden, sondern nur von einer
molekularen Wasserdiffusion aus pflanzlichen Geweben.

Unter Voraussetzung der elementaren Kenntnisse der anatomisch-
histologischen Elemente der Laubblitter, die neben dem O,-CO,-Aus-
tausch dem Wasserdampfaustausch dienen und unter Hinweis auf
die Abb. 27 soll zunichst die Transpiration der AuBenmembran, die
Kutikuldrtranspiration betrachtet werden. Die Scheidung in eine Kuti-
kuldr- und Stomatirtranspiration erweist sich nicht nur als vorteilhaft
bei der Betrachtung der physikalischen Komponente der Transpiration,
sondern ergibt sich auch aus der physiologischen, wie sich im zweiten
Teile der Darstellung zeigen wird. Beide Transpirationsarten sind durch
die Differenzierung der Systeme natiirlich gegeben. Synonym mit Kuti-
kuldrtranspiration wird nach WiESNER (1887) Epidermoidaltranspiration
gebraucht, wobei WIESNER die Transpiration des Stomataapparates mit-
einschlieBen wollte. An Stelle der stomatédren Transpiration setzte WIES-
NER den Terminus: interzellulare Transpiration, womit richtig die Gegen-
satzlichkeit zur epidermoidalen ausgedriickt wird. So man aber unter
der stomatdren Transpiration wie heute ganz allgemein die Transpira-
tion durch den Porus der SchlieBzellen (siehe S. 123) und nicht die Trans-
piration des Apparates selbst versteht, ist jedes MiBverstindnis ausge-
schlossen. Die Transpiration der SchlieBzellen selbst muB unter die
Kutikulartranspiration gerechnet werden. Die juvenile Transpiration
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(SCHECHNER 1909) undifferenzierter junger Transpirationssysteme kann
unter den Gesichtspunkten der Kutikulartranspiration betrachtet
werden.

Verschiedene andere Begriffsbildungen sind auBerdem dann und wann
angewandt worden, ‘die sich aber nicht einbiirgerten. BURGERSTEIN

Abb. 27. Lichtbild eines Blattquerschnitts von Solanum tuberosuimn bei 330facher VergroBlerung. In
der unteren Epidermis ist eine Spaltoffnung getroffen. Die grofien Interzellularriume sind fiir die
Beurteilung der Porometerfrage von grofier Wichtigkeit. Vgl. Abb. 17. Nach LOFTFIELD 1921.

(1904, 1920) hat eine Zusammenfassung bereits gegeben. Andere, haupt-
sdchlich transpirationsékologische Begriffe sollen an gegebenem Ort er-
wihnt werden.

a) Die Systeme der Kutikulartranspiration. Der GréBenordnung
nach ist die Kutikulartranspiration allein unter Beriicksichtigung der
physikalischen Komponente nach den GesetzmiBigkeiten der Verdun-
stung von Flichen mittlerer BlattgréBe zu beurteilen, wihrenddem die
Physik der stomatiren Transpiration den Gesetzen kleinster Poren folgt.
Die kutikuldre Transpiration kann im extremen Falle so stark sein, daf
sie einer komparablen freien Wasserfliche gleich ist. Bei manchen

Ergebnisse der Biologie V., 8
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Pflanzensystemen fehlt dabei unter Umstidnden jede Stomatadifferen-
zierung (siehe oben). Der Quotient T'/E wird in solchen Fillen = 1,
oder nur wenig geringer. Der andere Extremfall ist aber der, daf3 die
Kutikulartranspiration = o wird oder wenigstens praktisch = o0 gesetzt
werden kann, so daB die Transpiration solcher Systeme allein nach den
Gesichtspunkten der Porenverdunstung zu betrachten ist. Die physio-
logische Komponente bleibt dabei freilich auBer acht, ebenso wie wir zu-
nichst auch nur die physikalische Seite der Kutikulartranspiration be-
trachten.

Die Stirke der Kutikulartranspiration bei einer Pflanze hingt von
der GroBe der Oberfliche ab, welche transpiriert, und von dem Wider-
stand, den die AuBengewebe, die Kutikula, der Wasserdampfdiffusion
entgegensetzen. Der Widerstand der Kutikula im weitesten Sinne ist
zuverlissig durch Vergleich flichenrelativer VerdunstungsgroBlen er-
faBbar, wihrend die Entwicklung der Gesamtoberfliche schwer durch
Vergleiche beurteilt werden kann. Solange man die Pflanze als Ein-
heit und als Ganzheitssystem vor allem beziiglich ihrer physiologi-
schen Leistungen betrachtet, kann die These: Reduktion der Tran-
spirationsfliche meist nur als subjektives Urteil gelten. Zuverlissig ist
sie nur, wenn sich brauchbare Vergleichsreihen von Pflanzenarten auf-
stellen lassen. Mit der Reduktion der Oberfldche wird natiirlich nicht nur
die Fliche der Kutikulartranspiration herabgesetzt, sondern auch die
Gesamtzahl der Stomata. Die Stomatatranspiration wird demnach auch
eingeschriankt (siehe S. 123).

Die ilteren Florenwerke (z. B. GRIESEBACH, KERNER VON MARILAUN),
vor allem aber VOLKENs (1886, 1887) und die ScHiMPERsche Schule
schildern die Pflanzen mit stark reduzierter Belaubung als Bewohner von
Standorten mit groBem Dampfhunger (Cacteenvegetation). Die von
MoviscH (1886) und in neuerer Zeit von SHREVE (1914) und CANNON
(1921) u. a. angestellten Beobachtungen iiber den Laubfall in trockener
Jahreszeit, zeigen eine Einschrankung der Belaubung an einem und dem-
selben Individuum. Die Deutung kann nun final und kausal einsetzen,
was aber ganz auflerhalb unserer Darstellung liegt.

Schwierig gestaltet sich die Frage, wenn vergesellschaftete verschie-
dene Pflanzenarten unter sich zu vergleichen sind, zumal wenn diese
einen recht verschiedenen Habitus tragen. Solange man naheverwandte
Arten verschiedenen Standorts beziiglich der Blattflichen miteinander
vergleichen kann, 148t sich der Grad der Reduktion noch verhiltnis-
miBig leicht angeben und unter Umstdnden sogar genau zahlenméBig
erfassen, wenn man z. B. Standortsmodifikation vor sich hat, wie
Nanismus (KraUs 1906). Das absolute GréBenverhiltnis der oberirdi-
schen Organe gibt hier einige Anhaltspunkte. Aber befriedigend ist der
Vergleich erst, wenn alle anderen Faktoren gleich oder gut definierbar
sind. Von Reduktion der Belaubung kann einwandfrei erst dann ge-
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sprochen werden, wenn die an der Wasserbilanz sich beteiligenden Fak-
toren beachtet werden, vor allem die Leistungen der Wasseraufnahme
durch das Wurzelsystem und die der Leitfdhigkeit der Leitungsbahnen.
Durch den Quotienten Absorptionsfliche (aktives Wurzelsystem): Tran-
spirationsfliche (Transpirationssystem), wie er von verschiedenen &ko-
logischen Untersuchern, z. B. ANDERSON (1927), gebildet worden ist, ge-
winnt man ein Bild von der relativen Oberflichenausbildung der Transpi-
rationssysteme. Die Frage wird im Kapitel der Transpirationsckologie
weiter erortert.

Die GroBe der Blitter, die Gestalt und die Zahl ist schon bei den
einzelnen Individuen sehr stark variabel. Von rein nach morpholo-
gischen Prinzipien zu beurteilenden Fragen der BlattgréBe, der Blatt-
form und der Blattverteilung (Stellung) ganz abgesehen, sind eine Reihe
von physiologischen Faktoren an der Ausbildung der Blitter beteiligt,
so daB nicht allein die Transpirationsbilanz fiir ihre Gestaltung und Zahl
verantwortlich gemacht werden kann. Die Oberflichengestaltung 1Bt
sich auch unter ganz anderen Gesichtspunkten betrachten. Weitere
Einzelheiten werden wir spéiter niaher erdrtern.

Es ist nun zunichst von groBer Wichtigkeit, das Verhiltnis von Ober-
flache : Volumen bei einem Transpirationssystem kennen zu lernen. Fiir
die Kutikular- und die Stomatatranspiration kénnen sich daraus wert-
volle Grundlagen ergeben.

TscHIRCH (1880—1882) stellt folgende Berechnung an, um bei ver-
schiedenen Blattflichenausdehnungen und wechselnden Dickenverhalt-
nissen, das Verhiltnis von Oberfliche : Volumen kennen zu lernen. Ein
parallelepipedischer Kérper hat die Linge /, die Breite b und die Dicke d.
Das Verhiltnis von Volumen zu Oberfliche ist:

Volumen l-b-d

‘Oberflaiche ~ 2 (bd + id + 1b)
Durch Umformung erhilt man
Volumen I

‘Oberflache "‘(’? 1 T)

2y tyty

Linge und Breite des Kérpers lassen wir konstant und variieren nur
die Dicke d.

11
bk’
; = x gesetzt, gibt,
wenn ¥=%k . . . . . .. = 1000 il gewahlt wird.
‘ I
i I 1 1
Werte fiir » k [ ok o k 550
] I J I I
Oberfldche ‘ 4 5 | 22 202 5 2002
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Wird die relative Dicke von k auf "161_0_0 k vermindert, so steigt das
Verhiltnis des Volumens zur Oberfliche von 1: 4 - J;— auf:2002 - ;c . Bei
Organen mit relativ geringer Dicke ist die Oberfliche zum Volumen un-
gleich groB3. Bei der gewdéhnlichen Blattausbildungliegen solche Verhilt-
nisse vor.

Im groBen und ganzen wird das Verhiltnis

x= 'I;Bk
fiir die meisten Blitter zutreffend sein, fiir Sukkulente ist aber
x < IIO/?.

Die pachymetrischen Messungen der Dickenvariation der Laubblitter
von BACHMANN (1924) stehen mit der Transpirationsfrage nur in mittel-
barem Zusammenhang. Im Kapitel der Transpirationsphysiologie wer-
den wir niher darauf eingehen.

Die quantitative Beurteilung der Gesamtoberflichenentwicklung ist
recht schwierig und Aufgabe weiterer Untersuchungen, die eine Klirung
der flichenrelativen Kutikuldrtranspiration zur Kenntnis des Kutikular-
transpirationssystems voraussetzen. Die Ergebnisse dieser Unter-
suchungen mogen nunmehr geschildert werden.

Geht man von der Tatsache aus, daB3 das AuBlengewebe, vornehmlich
die Kutikula, der Wasserdampfdiffusion einen Widerstand entgegen-
setzt, wie sich aus dem einfachen Versuch mit geschilten und ungeschil-
ten Apfeln ergibt, so liegt der Gedanke nahe, daB mit zunehmender Dicke
der Kutikula die flichenrelative Transpiration sich verkleinert. KoHL
(1886) hat aber bereits nachdriicklich darauf hingewiesen, daf die Kuti-
kula nicht allein nach der Dicke, sondern auch nach der Strukfur zu
beurteilen sei. Ist die Dicke leicht festzustellen, so sind bei der Struktur
verschiedene physiologische Momente im Spiele, die man heute erst zu
analysieren anfingt (RUDOLPH 1925). Trotzdem liegen mehrere umfang-
reiche Messungen tiiber Dickenentwicklung der duleren Epidermiswinde
und der Kutikula vor, so daB sich doch einige Ubereinstimmung
zwischen AuBenmembrandicke und Transpirationsgrof3e zeigt. Aus einer
umfangreichen Tabelle von ALTENKIRCH (1804) seien einige instruktive
Werte herausgegriffen und in Tabelle 15 wiedergegeben. Dabei sind
immer dhnliche Pflanzenarten miteinander vergleichbar, wenn es sich
nicht um eine und dieselbe Pflanze auf verschiedenem Standort handelt.
Die Transpirationsraten sind zu unsicher, jedenfalls ist der Dampfhunger
bei der Geréllhalde groBer als bei der Wiesentrift. Stomatazahl und
Membrandicke alterieren. Ausnahmen, die sich auch stets in anderen
Wertangaben finden, sind vorhanden.

Die Zahl der Arbeiten, die sich mit dieser Frage befassen, ist aul3er-
ordentlich grof3. BURGERSTEIN (1904, 1920) hat viele, auch sehr zer-
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Tabelle 15.
Gerollhalde

Zahl der Stomata ‘ AuBere Epidermis-
i ro mm? wand + Kutikula in u
. Oberseite | Unterseite ‘ Oberseite | Unterseite

Cavex hwmilis . . . . . . . : — 130 ‘ 8,4 9,4

Ruwmex acetosa . . . . . . . 1 84 | 100 ! 7 8,5

Euphorbia cyparissias. . . . g% | 60 ‘ 5,6 5,6

Asperula cynanchica . . . .| 75 35 7.7 9.7

Centaurea panniculata . . . i 60 1 8s | 8,6 )
Wiesentrift

* Zahl der Stomata _ _‘ ~ AuBere Epidermis-
pro mm? ' wand 4 Kutikula in u
Oberseite | Unterseite  Oberseite | Unterseite

Cares canescens . . . . . . — 120 4.1 4,1
Rumex acetosa . . . . . . . 8o j 116 4 5

Euphorbia cyparissias . . . 8 50 5,5 45
Galium verum . . . . . . . — : 180 4,9 4,9
Centaurea Jacea . . . . . . . 130 165 47 | 47

streute Angaben zusammengestellt, worauf hier verwiesen sej. Eine Ta-
belle von STOCKER (1923) enthilt aber noch einige fiir diese Frage wich-
tige Daten, die in Tabelle 16 zusammengestellt sind. AuBerdem hat
kiirzlich SEYBOLD (1929) seine umfangreichen Transpirationszahlen mit
der AuBenmembranentwicklung der verschiedenen Pflanzen verglichen
mit dem Ergebnis, daB mit stirkerer Kutikula sich die relativen Tran-
spirationsraten erniedrigen. Eindeutig sind aber diese Befunde nicht, da
die Zahl und die Architektonik der Stomata bei den Transpirationsraten
ebenfalls ins Gewicht fillt.

Vom physikalischen Standpunkt aus verstdndlich ist die Erhohung
des Transpirationswiderstandes durch Wachs und Haarbelige. Die Ver-
suche, ob die Wachsbelidge bei Blittern nun tatsichlich so grof3 sind,
daB sie die Transpiration vermindern, reichen in die fritheste Zeit der
Transpirationsversuche zuriick. GARREAU (1849) gibt eine Transpira-
tionssteigerung um 150—300 vH an, wenn die Wachsbeldge abgewischt
werden (Iris, Syringa, Sedum u. a.). REYNOLDs (1898) fand bei Agaven,
denen der Wachsbelag abgewischt wurde, ebenfalls eine Steigerung um
ungefdhr 30 vH. Die Versuche von SEYBOLD (1929) konnten fiir den
Transpirationswiderstand von Wachs ebenfalls GréBen dieser ‘Ordnung
feststellen. Eine Reihe anderer zerstreuter Angaben finden sich bei
HABERLANDT (187%), TscHIRCH (1880—1882), VOLKENS (1890), die im
einzelnen bei BURGERSTEIN aufgezihlt sind.

Um die teleologischen Deutungen, welche die Wachsbeldge bis in die
neueste Zeit hinein erfahren haben, kann sich eine wissenschaftliche
Analyse nicht kiimmern. Versuche von WIEGAND (1910) mit Modellen
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Tabelle 16 (nach STOCKER 1923).

| §28 = = & 8 \ .
SEQ| £z | 85 (252 & g8 §s5¥| 3R |EiR Fed
2fgl BE ez |R2R 4 |e3y Eg%| 5E 82T 5%i
IR RN AC TR IS Sl SRl
Sme Ze SESEp S O|ELN EER| Eo | ENEATR
Fye 2 g 222y BN R2E| 73 |Srfl sl
Cereus sp.. . . 0,4 \ 1,8 5,5 ‘ 13 ‘ 26 o,o6\ 0,01/52,0 | 0,08| 0,5
Sempervivum
tectorum . . .| 06 26| 7,5 21 L 22 o5 01|92 03 | 1,2
Oxalis acetosella . |
(Schatten). o7 37| 15! 32| 13| 39]06]| 1,6 02|08
Asperula odovata ‘ ‘
(Schatten) . o7 31| 3 |39 | 18| 30|07 L4 L3 |50
Calluna wvulgar. | o,7 32| § — — I,1 | 1,2 | 1,0 | 1,4 | 4,3
Empetrune
nigrum. . . .| 0,8 36| 8 18 12 07|08 1,5 | 1,0 | 35
Erica tetralix .| 10 44| O — 3 10| 1,0 1,5 1,0 | 2,2
Sarothamnus
\uqbelaubt) . .| 1,0 5,2 | 10 — 20 05| 04 31 04 |07
Oxalis acetosella .| 1,0 4,4 | 1,5]| 32 13 | 40| 07| 1,6 04| 038
Ilex aquifol. . .| 1,2 56| 6 82 9| 07|06 30| 03 | 05
Sedum purpureum | 1,2 | 4,9 | 2 48 | 20 | 1,0 | 0,2 | 7,9 | 0,4 | O7
Sedum album . 1,3 ? 2,5| 37 | 20 190346 13| 31!
Andromeda ‘ |
polifolia . . 14 6,2 6 |[310 13 10| 0,8 1 2,3 | 0,6 | 0,9
Viola odovata 1,5 7,1 | 2,5 69 19 | 42| 1,1 1,7 | 07 | 1.3
Aegopodium poda- : :
gnﬁ'm. . P 1,7 80l 2 701 15 | 60| 1,1 | 2,4 | 05 | 0,8
Moliniacoerunlea | 1,7 8,0 3,5|147 10| 33|08 33| 03| 04
Hieracium | [
pilosum .. L9 83| 2,3|198 12 | 25| 1,0, 27 | 06 | 07
Viola palustris. 2,2 | 10,7 1 57 | 22 | 68| 1,4 23 | 0,7 | 08
Potentilla sil- ‘
vestris . . 24 | 124 4,5 (173 12 79| 1,7 | 20 | 0,8 | 0,8
Fmgqm’a vesca. . 2,4 | 13,0 § 240 | 10 | 40| 1,4 2,1 | 0,7 | 06
Arnicamontana | 2,8 | 130 | 1,3 6,2| 21 72| 1,0 | 44 | 0,3 | O3
Genista anglica ' 3,2 18,5 O |173 13 6,9 | I, | 59 | 0,4 | 0,2
Senecio vulgaris 3,3 | 14,4 4 78 21 63| 20| 27 | 29 | 20
Eriophorum
vaginatum . 3,4 | 15,2 | 10 | 200 15 2,2 | 0,9 | 6,1 | 0,4 | 0,2
Campanula rot-
undifolia. . . 3,4 | 19,7 5 |120 19 | 91| 1,7 | 2,4 | 1,2 | 07
Hieracium umn-
bellatum . . .| 36 | 209 3 |103 19 |11,2 | 0,8 | 6,1 | 0,3 | O1I
Potentilla pal- |
ustris 3,6 [ 168 1,7 | 165 17 | 70| 2,5 1,7 | 1,2 | LI
Epilobium |
angustifolium
(Schatten). . .| 3,7 18,9‘ 1 205 9 96 | 2,1 | 30 | I,4 | 07
Anemonenemorosa | 3,7 | 16,4 | 2 26 38 (1200 | 1,5 | 3,4 | 0,6 | O,3
Sarothamnus |
(belaubt) | 42 1244 3 186 | 20 | 2,7 | 1,2 | 41 | 0,6 | 0,3
Calthapalusiris | 4,3 20,3 | 1,5 | 48 28 13,0 | 1,0 | 6,5 | 0,3 02
Anemonenemorvosa | 4,5 | 19,8 | 2 26 38 |14,5 | 20 | 3.4 | 0,8 | 0,3
Veronica -agrestis . | 4,6 | 20,1 | 1,3 | 65 18 106 | 45| 1,6 | 3,7 | 1,8
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erscheinen aber recht bedeutsam, wenngleich sie noch nicht ausreichend
sind. Die Tabelle 17 gibt einige charakteristische Werte wieder.

Tabelle 17.
l ruhige Luft Wind
EE ¥y ol Er| E|® £
7 cm?-Fléache | £E e 2E | 5% | B P
i ' HELEEERE LA
B s 2 1 Ew S =
Unbedecktes Filtrierpapier 10,3444 1,000, — | 3,58 IOCO‘ — | — l —
Haarbelag auf Filtrierpapier '0,33990,087|0,013] 3,38 |0,044|0,056| 4,30 | 2,9
WachsbelagaufFiltrierpapier 0,1580 0,459 0,541 | 0,73 0204[0796 1,47 | 1

Ist die Steigerung der Verdunstung im Winde gegeniiber der Ruhe
bei dem unbedeckten Filtrierpapier das 10,4fache, so ist sie bei dem
Wachsbelag nur das 4,6fache. Die im 1. Kapitel dargestellten physika-
lischen Zustandsbedingungen machen dieses Verhalten verstindlich.

Ist die Evaporationserniedrigung bei dem kiinstlichen Haarbelag
nicht sehr stark, so liegt das daran, daB er nicht gentigend dicht gewahlt
wurde. Ehe wir nunmehr der Frage der Haarbildungen als Transpira-
tionswiderstand nihertreten, mul3 ein wichtiger Umstand vorausge-
schickt werden. Sind die Haare lebend, also wasserhaltig, so transpi-
rieren sie selbst und konnen fiir die Blattfliche eine groBe Oberflichen-
vergroBerung bedeuten. Als Transpirationswiderstand kommen lebende
Haare nicht in Frage. Wohl aber, wenn die Haare leblos sind, wobei
sie meist nur Luft filhren (FLEISCHER 1885). Die mannigfache, anato-
mische, histologische Differenzierung, welche die Haare erfahren, muf
hier iibergangen werden, wortiber aber jedes Lehr- und Handbuch den
notigen AufschluBl gibt. Mit Berticksichtigung physiologischer Leistungen
hat HABERLANDT (1918) die anatomische Gestaltung dieser epidermoi-
dalen Bildungen dargetan.

Um die Frage experimentell zu priifen, ob Haarbeldge als Transpira-
tionswiderstand in Betracht kommen, wurde prinzipiell ebenso verfahren
wie bei dem Abwischen der Wachsbeldge. Die Haare wurden mit einem
Messer entfernt, ohne die darunter liegenden Gewebe zu verletzen.
AuBer dieser experimentellen Analyse suchten verschiedene Forscher
durch Vergleich verschiedener Pflanzen verschiedener Standorte be-
ziiglich ihrer Haarbedeckungen sichere Schliisse fiir die Transpirations-
systeme zu ziehen.

Die Haarbelige bilden natiirlich nicht nur fiir die Kutikulartran-
spiration eine Diffusionswiderstandserhéhung, sondern auch fiir die sto-
matére, zumal wenn Haare (es handelt sich hier nur um nicht trans-
pirierende) in die Bauart der Stomata mit einbezogen werden, was héufig
vorkommt, und wofiir Nerium oleander ein bekanntes Beispiel liefert.
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Vorweggenommen sei noch, da3 die verkappte teleologische Frage, was
als Transpirationsschutz niitzlicher ist, Wachs oder Haare, wie WIEGAND
(x910) sie aufwirft und dahin beantwortet, dall Wachs in ruhiger Luft,
Haare aber im Winde besser schiitzen, keinen wissenschaftlichen Wert
hat, da eine prinzipielle Beantwortung doch ginzlich unméglich ist. Auf
teleologische Schutzhypothesen einzugehen, ist vollig tiberfliissig.

Die Modellversuche von WIEGAND (1910), die oben bereits erwihnt
sind (siehe S.119), bekriftigen die vom physikalischen Standpunkte aus
zu fordernde transpirationshemmende Wirkung der Haare.

SAYRE (1919) priifte an Verbascum thapsus die Frage der Transpira-
tionserniedrigung, was iibrigens UNGER (1862) frither schon getan hat.
UNGER vergleicht oberflichengleiche Stiicke von V. thapsus und der
nichtbehaarten Polygonum lapathifolium, mit dem Ergebnis eines Tran-
spirationsverhiltnisses 1 :3. SAYRE analysierte die Verbascum-Tran-
spiration weiter und kommt zu folgendem Ergebnis: Bei Insolation kann
zwischen der normal behaarten Pflanze und den Pflanzen, deren Blitter
der Haare beraubt sind, kein Unterschied in der Transpiration festge-
stellt werden; im Winde scheinen die Haare aber doch transpirations-
hemmend zu wirken. Im Dunkeln wird aber mit der Entfernung der
Haare ein betrichtlicher Transpirationszuwachs konstatiert. Leider feh-
len Versuche im Dunkeln mit bewegter Luft. Den Versuchen ist bei der
ganzen Berechnungsweise und den Versuchsbedingungen kein quanti-
tativer Wert zuzuerkennen, zumal bei einer exakten Entscheidung die
Blattemperaturen von der gréBten Wichtigkeit sind.

SEYBOLD (1929) konnte die behaarten Blitter von Cyneraria wmari-
tima als etwas wirmer als die unbehaarten messen; kiinftigen Unter-
suchungen bleibt es aber auf Grund des Energieaustausches vorbehalten,
zu priifen, ob den Blittern mit gehemmter Transpiration in allen Fallen
die hohere Temperatur eigen ist.

Viele idltere, sehr zerstreute Literaturangaben, die mehr qualitativ
als quantitativ die transpirationshemmende Wirkung der Haare fest-
stellten, sind bei BURGERSTEIN (1904, 1920) zusammengestellt.

Nach physikalischen Vorstellungen muB eine Anreicherung des Was-
serdampfes {iber dem verdunstenden System die Verdunstung verzogern,
weil das Dampfdruckpotential System/AuBenluft geringer wird. Die
Haarbildungen miissen zum Teil schon unter diesem Gesichtspunkt be-
trachtet werden, noch mehr aber die Profilausbildung der transpirieren-
den Flichen. Von der Architektonik der Stomata sei zunichst noch ab-
gesehen. Als bekanntes Beispiel einer Profilfigur, die als ,, Transpirations-
schutz‘ iiberall Erwiahnung findet, ist das Rollblatt, vor allem das der
Gramineen. In Abb. 28 ist von Festuca glauca ein offenes Blatt mit hygro-
morphem Geprige und in Abb.2g ein Rollblatt mit xeromorpher Ausbil-
dung wiedergegeben. VISCHER (1914), GOEBEL (1916) und seine Schule
haben sich mit Rollblatt vielfach beschiftigt, GOoEBEL findet, da3 bei der
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Einrollung des Blattes von Leersia orizoides die Transpiration um die
Halfte vermindert wird. DaB durch die Einrollung die Transpiration
vermindert werden muf, weil die Bildung einer Dampfhaube begiinstigt

Abb. 28. Blattquerschnitt von Festuca glauca. Hygromorphe Differenzierung, Blattlamina flach,
Sklerenchymausbildung schwach. § Spaltéffnungen. Nach VISCHER 1915.

wird, ist nicht von der Hand zu weisen, doch solange groBeres zuver-
lidssiges Zahlenmaterial fehlt, sind 6kologisch zuverldssige Schliisse nicht

zu ziehen.

Arbeiten fritherer Jahre, die sich hauptsichlich auf die griindlichen
Untersuchungen von PFITZER (1869), DUVAL- JOUVE (1875) und TSCHIRCH

(1882) stiitzen, finden sich bei BURGER-
STEIN zusammengestellt.

Unter demselben Gesichtspunkt der
Dampfhaubenbildung wund -erhaltung
lassen sich hinsichtlich der Transpira-
tionsbilanz die sogenannten Polster-
pflanzen betrachten. In jiingster Zeit
hat HEILBRONN (1925) sich mit dem Be-
griff der Polsterpflanzen eingehend aus-
einandergesetzt, HAURI (1912, 1916) und
HaurI und SCHROTER (1914) geben vor
allem eine systematische Ubersicht der-
selben. Indem nun viele Pflanzen einer
und derselben Art, oder aber ver-
schiedener Arten zu einem Polster zu-
sammentreten, mull die Transpiration
der Einzelpflanze herabgesetzt werden.
Im Kapitel der Okologie werden wir
darauf zuriickkommen.

AuBer der Profilfrage ist noch die

Abb. 29. Blattquerschnitt von Festuca
glanca.Xeromorphe Differenzierung,Blatt-
lamina gefaltet, Sklerenchymausbildung
stark. S Spaltéffnungen.
Nach VISCHER 1915.

Raumorientierung des Transpirationssystems zu beachten. Bisher ist
dieses Problem nur spekulativ betrachtet worden. Die exakten Grund-
lagen sind eben erst in Angriff genommen. Scheint esbei der australischen
Flora einigermaBen einleuchtend, daB eine vertikale Lage der Blattlamina
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fiir transpirationsékologische Betrachtungen herangezogen werden kann,
so ist es schwer verstindlich, wie z. B. Irisblitter sich gegen zu hohe
Transpiration durch Vertikalstellung ,,schiitzen‘‘ miissen. ERMANN (1920)
hat sie sogar als KompaBpflanzen beschrieben. RENNER (1911) und
SEYBOLD (1927) konnten zeigen, daBl bei Vertikalorientierung einer ver-
dunstenden freien Wasserfliche die Verdunstung gesteigert wird gegen-
iiber der normalen Horizontallage. Ob und inwieweit die stirkere bzw.
schwichere Lichteinstrahlung den verdunstungsférdernden Effekt durch
Vertikalorientierung zu kompensieren vermag, muf abgewartet werden.
Die KompaBpflanzen kénnen wohl kaum allein vom Standpunkte der
Transpirationsverhiltnisse aus beurteilt werden, zumal SEYBOLD (1925)
die Symmetrieverhiltnisse der Pflanzen in weitgehendem MaBe fiir die
Blattdrehungen verantwortlich gemacht hat. Seit StanL (1881) sind
bis in die jiingste Zeit (STOCKER 1926) die KompaBpflanzen vielfach
untersucht worden, meist unter wenig geklirten okologischen Ge-
sichtspunkten. Die von MARLOTH (1908, 190g) beschriebene Kapflora
zeichnet sich durch deutliche Vertikalstellung der Spreiten aus, DIELS
(1897) hat dies von Australien beschrieben. Im Kapitel der Okologie
wird darauf noch weiter einzugehen sein. Die Einstrahlungsfrage ist
dabei stark zu beriicksichtigen und solange exakte Untersuchungen
ausstehen, ist das ganze Problem nur spekulativ zu behandeln. ALEX-
ANDROV (1927) teilt einige Daten mit, dall die vertikal umgebogenen
Blitter von Atriplex laciniatum weniger transpirieren als die horizontal
orientierten Blitter anderer Arten. Da leider nur zwei Wertangaben
vorliegen von einer normalorientierten und einer um 45° geneigten Pflan-
ze, die stirkerer Insolation ausgesetzt ist, miissen weitere Unter-
suchungen abgewartet werden, welche die GréBenordnung der Tran-
spirationsverinderung durch Blattorientierung festlegen kénnen.

Die umfassende Untersuchung des ,,Tagesschlafes bei Pflanzen, wo-
bei sich die Laubblitter in eine vollkommene vertikale Lage einstellen
(paraheliotropische Blattlage), von NUERNBERGK (1925), enthalt Tran-
spirationsbestimmungen von Pflanzen mit paraheliotropischer Blatt-
stellung. Dabei ergab sich, daB3 die Transpiration um 20—43 vH herab-
gesetzt wird gegeniiber Pflanzen, welche diese ,,Schlafstellung’‘ nicht
einnehmen konnten; das liBt sich durch die herrschenden energetischen
Zustinde leicht erkliren. Bei den vertikal gestellten Blattern ist die
Lichteinstrahlung bedeutend herabgesetzt, die Temperatur kann da-
durch indirekt erniedrigt werden, wodurch die Dampfspannung in den
Blattgeweben herabgesetzt wird.

Was bisher von den pflanzlichen Systemen erwihnt worden ist, lafit
sich vom Standpunkte der Verdunstung von Flichen mittlerer Blatt-
groBe aus beurteilen, die Porensysteme der Blitter, durch die haupt-
sichlich der Wasserdampfaustausch erfolgt, sollen nunmehr vom Stand-
punkte der physikalischen Komponente der pflanzlichen Transpiration
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dargestellt werden. Die Physiologie der Stomata wird in einem speziellen
Kapitel behandelt.

b) Die Systeme der Stomatirtranspiration. HEDWIG (1793) scheint
der erste zu sein, der die von F. voN GLEICHEN! um 1770 entdeckten
Spaltoffnungen an Bldttern mit der Wasserverdunstung in Zusammen-
hang brachte. KNIGHT (1803) lieferte dafiir den ersten Beweis, indem
er angab, dal das Weinblatt nur an der spaltéffnungsfithrenden Unter-
seite ,,Wassertropfchen* abgidbe. Die Untersuchungen folgender Jahr-
zehnte konnten wenig zuverlissige Daten zeitigen, da meist nur qualita-
tive, gelegentliche Beobachtungen gemacht wurden. Die anatomischen
Untersuchungen der Stomata aus dieser Zeit sind aber wertvolle Ergeb-
nisse, die bereits vielseitig zusammengefaBt worden sind.

Haben wir eben erwidhnt, daB nach KNigHT das Weinblatt nur auf
der Blattunterseite Spaltéffnungen fithrt, nicht aber auf der Oberseite,
so schien eine statistische Feststellung der Blattypen hinsichtlich der
Stomataverteilung erwiinscht, was auch verschiedentlich ausgefiihrt
wurde. Den hypostomatischen Blittern, die nur unterseitig Stomata
tragen, stehen die epistomatischen gegeniiber. Die amphistomatischen,
also beiderseits spaltéffnungsfithrenden Blitter lassen sich in iso-amphi-
stomatische (oben- und unterseitig die gleiche Zahl von Stomata), in
hypo-amphistomatische (unterseits mehr Stomata) und epi-amphistoma-
tische (oberseits mehr Stomata) einteilen.

Die Berechnungen von BURGERSTEIN (1920) und LEICK (192%)
(Tabelle 18), die sich auf ein umfangreiches Material stiitzen, ergeben
eindeutig, dal weitaus die Mehrzahl der untersuchten Pflanzen, wenn
nicht alle, so doch wenigstens mehr Stomata auf den Blattunterseiten
tragen als auf der Oberseite. Die teleologischen Spitzfindigkeiten, die
auf diesem Tatsachenbefund iippig gediehen, kénnen ganz iibergangen
werden.

Tabelle 18.

| Zahl der Art| epistomat. | hypostomat. ’ amphistomatisch

BURGERSTEIN 3340 | 1,4vH 7z2zvH | 26,4 vH

iso-

hypo- ‘ epi-
117 | 655 | 228

Leick . . . 868 53 vH 47 vH

iso- Typo- ‘ erpri-w

‘ 25,8 | 62 ) 12,2

* voN GLEICHEN, FRIEDRICH WILHELM Freiherr: Das Neueste aus
dem Reiche der Pflanzen oder mikroskopische Untersuchungen und Be-
obachtungen der geheimen Zeugungsteile der Pflanzen usw. Niirnberg 1764.
Auserlesene mikroskopische Entdeckungen bei den Pflanzen, Blumen und
Bliiten, Insekten und anderen Merkwiirdigkeiten. Niirnberg 1777—1781.
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Zunichstist keine Notwendigkeit zu erkennen, daf die Spaltéffnungen
zweckmiBig auf der Unterseite sich befinden miiSten und die epistomati-
schen sich von Schwimmblittern ableiten lassen, bei welchen sozusagen
notgedrungen die Stomata sich auf der Oberseite befinden miissen. Da
die Stomata nicht nur im Dienste des Wasserdampfaustausches stehen,
sondern fiir den CO,-0,-Gasaustausch ebenfalls von der gréBten Be-
deutung sind, kann das Transpirationsproblem fiir die Erkldrung der
Verteilungsfrage nicht allein ausreichend sein. DIETRICH (1925) geht

a b
Abb. 30. Aufsicht auf die untere Epidermis von Solanum tuberosum bei 330facher VergroBerung.
Links Lichtbild. rechts schematische Darstellung. Auf dem Lichtbilde erscheinen die Stomataporen

weil, in der Zeichnung sind sie schwarz angegeben. Die Zahlen der Verbindungsstrecken sind w der
Entfernungen. Nach LOFTFIELD 1921.

nun so weit, eine Funktionsdifferenzierung zwischen den Stomata der
Ober- und Unterseite anzunehmen: die oberen Spalten sollen mehr im
Dienste der Transpiration stehen, die der Unterseite dagegen mehr
fir den CO,-Austausch in Betracht kommen. Das mag in einzelnen
Fallen (Asarum) zutreffen, kommt aber sicherlich allgemein nicht in
Frage, da sich bei Blittern in groBerem Abstand vom Boden kaum noch
Differenzen in der CO,-Konzentration finden diirften. Vorderhand fehlen
einwandfreie Daten tiber den relativen Wasseraustausch der einzelnen
Blattypen hinsichtlich der Stomataverteilung.
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Fiir das Transpirationsproblem weitaus wichtiger ist die Gestalt, die
Grofe und die Zahl der Stomata pro Flicheneinheit, wenn die Tran-
spirationsraten verschiedener Blitter miteinander verglichen werden. Hat
die systematisch-anatomische Forschung die Mannigfaltigkeit der Sto-
mataarchitektur beschreibend nahezu erschépfend untersucht, so fehlen
heute noch umfassende transpirationstheoretisch brauchbare Angaben
tiber Zahl und Gr6Be der Stomata mit zuverlissigen Transpirationsraten.
Fur die physikalische Komponente der Transpirationsanalyse ist die
Forderung dieser Fragen nicht minder wichtig wie fiir die physiologische.
Nur wenige Daten sind vorhanden.

Die Abb. 30a gibt eine photographische Aufnahme der Epidermis von
Solanum tuberosum (Blattunterseite) bei 330facher VergréBerung wieder.
Die hellerscheinenden Stellen sind die Offnungen, die Spalten der Spalt-
offnungszellen wollen wir nachher kurz beschreiben. Die Stomataaper-
turen sind in Abb. 30b als elliptische Spalten schwarz herausgezeichnet
mit dem jeweiligen gegenseitigen Abstand voneinander, angegeben in u.
Messend ergab sich, da3 der mittlere Porendurchmesser 11,5 u ist, wenn
_ Lange + Breite des Spaltes

2
ist. Die Poren sind in diesem Falle das etwa Achtfache ihres Durchmessers
voneinander entfernt. Die Tabelle 19, die SIERP und SEYBOLD (192%)
nach Messungen von RENNER (1910) zusammengestellt haben, gibt
mehrere Werte der Abstinde der Stomata wieder.

27

Tabelle 10.
| Abstand
Zahl Poren- ‘ Abstand

Blattseite der S::omata (lurc?x::sser derslt’aor:-en ‘ l’f—fmhde dels

| pro mm? in in O:ne:ss\el: -
Nuphar luteum . . . . . O 410 5,3 45 ‘ 8
Hydrangea hovt. . . . . . U 165 5.4 73 13
Aconitum lycoctonum . . U ‘ 82 9 100 ‘ 1
Archangelica officinalis. . U | 450 6.3 42 6
: O w’ 62 6,3 122 | 20
Gentiana lutea . . . . . {U | 123 63 36 6
Rhododendron hyb. U 206 2,25 70 30
Callisia vepens . . . . . U 16 | 15,7 280 ‘ 16
Tradescantia vividis . . . U | 22 | 134 280 | 20

Oberseite O, Unterseite U.

Die Tabelle 2o von ECKERSON (1908) enthilt weitere Daten. Den
niedrigsten Wert des n-fachen Abstandes finden wir bei Helianthus
annuus (Blattunterseite 4,5). Mit wenig Ausnahmen scheint demnach
die physikalische Forderung erfiillt, daB die Poren sich nicht in der Ver-
dunstung gegenseitig beeinflussen, wenn sie den zehnfachen Abstand
haben (nach BRowN und EsSCOMBE 1900) ; nach SIERP und SEYBOLD (1927)
geniigt der sechsfache des Durchmessers.
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Tabelle 20.

| Mittlere Zahl Poren- Oberseite | Unterseite

| der Stomata durchmesser Abst. | n-fach | Abst. | z-fach

' pro mm2 L. l+0 der | des der des

| Ober- | Unter- 27 = ,—u | Poren |Durch- Poren | Durch-

| seite | seite | Obers. Unters: | in u |messers| in u | messers
Abutilon . . . . .. .. | o 333 o 4,5 o| o 54 i 12
Avena satwva . . . . . . 25 23 19 | 23 226 | 12 | 221 9,6
Begonia coccinea . o | 40 9] 14,5 o| o 152 ‘ 10,5
Cestrum elegans . . . . . o | 146 o 10,5 o| o 79 755
Chrysanthemum frutescens 15 | 34 22 22 304 | 14 173 7,8
Cineraria cruenta . . . . o 55 o | 16,6 o| o |126 8
Coleus Blumer . . . . . o | 141 o 7,5 ol o 83 | 1I
Cucurbita Pepo . . . . . 28 | 269 35| 4.5 | 196 | 56 58 | 13
Cyclamen latifolium . . . o 68 o 14 o| o 111 8
Euphovbia pulchervima. . o | 233 o] 9 o| o 61 6,8
Fagopyrum esculentum. . 45 | 152 75| 9 158 | 20 81 9
Ficus elastica . . . . . . o | 117 o 7,5 ol o 91,7 12
F, vepens. . . . . . .. o | 282 o 4 o| o 58 | 14,5
Fuchsia speciosa. . . . . o | 12I o |13 o| o 85 6,6
Hedeva Helix . . . . . . o | 158 o 755 ol o 75 | 10
Helianthus annuus 8 156 13 15 110 | 8 67 4,5
Heliotropium peruvianum 0 : 149 o 7 o| o 70 | 10
Impatiens Sultani . . . . o i 208 o 755 ol o | 63 8.4
Lycopersicum esculentum. 12 130 | 7.5| 9,5 | 326 | 43 | 81 9
Oxalis Bowiei . . . . . . o 77 o 755 ol o |118 | 15,5
Pelargonium domesticum . 19 50 | 15,5| 16,5 | 235 | 15 |I24 7,5
P. peltatum . . . . . . . 11 28 \ 13 14,5 | 300 | 23 185 | 12,7
P. zonale . . . . . . .. 22 118 12,5 | 15,5 | 239 | 20 83 5,3
Phaseolus vulgavis . . . . 40 281 ‘ 55| 5 160 | 50 57 | 11,2
Primula obconica . . . . o 47 | © 11,5 o] o 112 | 10
P. sinensis . . . . . . . o] 31 ‘ o | 19,5 o| o 180 9
Ricinus communis. . . . 64 176 6 7 136 | 22,5 | 75 | 10
Salvia inwvolucrata . . . o 2063 o 6 o| o 56 9,3
Senecio mikanoides o 114 o 8,5 ol o oL,5 10,7
S. Petasitis . . . . . . . o  1¢6 o 16,5 o o 83 5
Tvadescantia zebrvina . . . 0 14 o 21,5 o| o 305 | 14
Tviticum sativa . . . . . 33 | 14 23,5| 22,5 | 176 7,0 | 303 | 13,5
Tropaeolum majus. . . . o | 130 o 9 o| o 82 9
Tulipa hyb.. . . . . . . 40 47 12,5 | 21 154 | 12 142 6,3
Vicia Faba . . . . . . . 48 52 13,5| 14 I51 | II 150 | 10,7
V. Faba equina . . . . . } 34 48 1 13 13,5 | 184 | 13,5 |I51 | II
Zea Mais. . . . . . .. | 52 68 11,5 | 12 131 | 11 113 | 04

Die Tabellen zo und 21 geben auflerdem ein ausgezeichnetes Bild
von der Variabilitit der Stomata (siehe auch Tabellen 15 und 16) pro
Flacheneinheit. Ausfiihrliche Listen iiber Stomatazahlen und Apertur-
groBen haben WEiss (1890) und MoRREN (1863) verdffentlicht. Aus der
iibersichtlichen umfassenden Darstellung lieBen sich keine direkten Be-
ziehungen zur AuBenwelt erkennen, d.h.zu den Transpirationsbedin-
gungen. Es finden sich Hygrophyten, Pflanzen feuchter Standorte mit
viel und wenig, groBen und kleinen Stomata, wie sich Xerophyten
finden mit wenig und viel, kleinen und groBen Stomata. Darauf werden
wir spater zuriickkommen.

Die alte Frage, ob zwischen der Stomatazahl und Gréfle bzw. der
Gesamtporenfliche und den Transpirationsraten eine Proportionalitdt
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Tabelle 2r1.

|Maximal-| Gesamt- \ 2 Is<b ‘ ggaﬁﬁi—

l transp.’ 1 ll'ache'nz‘ # 1 fliche

|
Vicia Faba . . . . . . . 98,4 2080 52 | 20><8 0,7
Chrysanthemum fr. . . . 93,0 3004 34 | 33><1II 0,9
Helianthus ann. . . . . . | 80,9 ' 6884 156 ‘ 22><8 2,1
Pelavgonium dom. . . . .| 78,7 3186 59 24><9Q I
Tropaeolum majus. . . . 73,5 ' 2340 130 ‘ 12><6 0,7
Euphorbia pulch. . . . . | 69,0 4427 233 11><7 | 1.3
Heliotropium peruv. . . . 64,4 1668 149 ‘ 0x<5 0.5
Senecio mikan. . . . . . | 544 | 1995 114 10><7 0,6
Fuchsia spec. . . . . . . . 543 3393 | 121 ‘ 19><7 1
Pelaygonium zonale . . . 54,1 6726 | 118 ‘ 19><12 | 2
Abutilon striatum . . . . 47,9 1498 | 333 6><3 / 0,4
Salia involuc. . . . . . 474 1762 ‘ 263 | 0><3 | 045
Ficus elastica . . . . . . 43,3 3334 117 19><6 | 1
Pelargonium pelt. . . . . 38,7 1078 | 118 | 2237 0,3
Senecio Petasitis. . . . . . 364 6095 106 | 23><10 | 1,9
Lycopersicum escul. . . . 35,6 2538 | 130 | 136 0,8
Hedeva Helix . . . . . . . 35,6 1738 | 158 | 1Ix4 | 0O,
Tradescantia . . . . . .| 32,7 ‘ 882 14 | 3Ix<12 0,3
Cucurbita Pepo . . . . . ‘ 32,3 1210 269 6><3 | 04
Ricinus com. . . . . . . 32,0 | 1760 176 | 103<4 ‘ 0,5
Cineravia stellata . . . . ‘ 20,7 2750 ‘ 55 | 25><8 | 09
Zea Mais. . . . . . . . ' 204 | 1870 8 | 1o<s ‘ 06
Coleus Blumes . . . . . 27,5 | 1734 141 | 10><5% ‘ 0,5
Begonia arg. guit. . . . . 21,9 1680 40 2I1><8 | 0,5
Cestrum elegans . . . . . 16,3 3577 146 14><7 ‘ 1,1
Phaseolus vulg. . . . . . | 150 1489 281 | 753 0,4

besteht, konnte in keinem Falle positiv beantwortet werden. Hat EDER
(1875) eine Proportionalitit zwischen TranspirationsgréBe und Stomata-
zahl angegeben, so ist diese schon von GAURREAU (1849), UNGER (1862)
u. a. als nicht bestehend nachgewiesen worden. In der Tabelle 21 sind
Werte von CLAPP (1908) sinngemiB zusammengestellt. Die Maximal-
transpiration ist mit der Zahl, der Gesamtfliche der Poren, deren Linge
und Breite zu vergleichen. AuBerdem ist in Prozenten die Gesamtfliche
der Poren beziiglich der Blattfliiche angegeben.

WEIss (1890) hat eine ausfiihrliche Liste der Zahl und der der Apertur-
groBe der Stomata (auch Gesamtflicheninhalt dieser) von iiber 150 Arten
angegeben. Den Maximalfall der Stomatazahl stellt Eleagnus japonicus
mit 950 Spaltéffnungen pro Quadratmillimeter dar, die gréBte prozen-
tuale Arealfliche der Poren insgesamt hat Cassinia Maurosonia mit
3,6 vH.

MUENSCHER (19I5) u.a. konnten ebenfalls keine Proportionalitit
feststellen. Da wir vorderhand schlecht dariiber unterrichtet sind wie
groB3 der Anteil der Kutikulartranspiration an der Gesamttranspiration
ist, kann auch kein zuverlissiger Betrag mit in Rechnung gesetzt

* Tabelle von CLAPP.
2 Tabelle von EckersoN. Nur Unterseite der Blitter.
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werden. Die Werte, die RENNER (1910) fiir die Kutikulartranspiration
angibt, sind bislang empirisch nicht verifiziert. Kiinftige Untersuchungen
miissen in 24- und mehrstiindigen Versuchen bei konstanten Bedingungen

Abb. 31. Die Spaltoffnungsaperturen der Blattoberseite (iuBerer Kreis) und der Blattunterseite (innerer
Kreis) von Solanum tuberosum bei 19o facher VergroBerung. Die Lichtbilder sind wihrend 24 Stunden
aufgenommen worden. Vgl. Abb. 32. Nach LOFTFIELD 1921.

die Transpirationsraten feststellen. Ist bei vélligem SchluB der Stomata
die Transpiration T, so ist die Gesamttranspiration T, wenn T, die
stomatdre darstellt

T=T1+ To.

T, ist als Approximativwert gleich der Kutikulartranspiration zu
setzen. Ohne auf die ganze Frage der Stomatavariation einzugehen,
muB hier unter Verweis auf Abb. 31 hervorgehoben werden, daB die
Stomataapertur keine konstante ist, sondern Funktion verschiedener
Innen- und AuBenfaktoren (siche Kapitel Physiologie des Stomata).
Die Spaltsffnungsvariation innerhalb 24 Stunden mit stiindlicher Auf-
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nahme ist von Solanum tuberosum nach LOFTFIELD (192I) in Abb. 31
wiedergegeben. In Abb. 32 ist die Aperturweite graphisch dargestellt,
die Durchmesser sind nach
_ Lange + Breite des Spaltes

2
ermittelt worden. Ist der SpaltenschluB vollstindig, T: = o und die
Kutikulartranspiration T,, so muBl die Transpiration T

T=T,

sein. Der andere Extremfall wire der, wo T einen annihernd konstanten
Wert hitte. Die Kutikulartranspiration wire in diesem Falle so stark,
daB3 der Zustand der Stomataapertur keinen wesentlichen Einflu} auf
die Gesamttranspiration hitte. Auf jeden Fall liegen bei Pflanzen mit

27

geringer Kutikulartranspiration die Extremwerte der Gesamttranspira-
tion T weiter auseinander, als wenn die Kutikulartranspiration stark
ist, was SEYBOLD (1929) wahrscheinlich gemacht hat. Das Maximum-
Minimum-Gesetz der Transpirationswerte hat fiir die Beurteilung pflanz-
licher Systeme grofte Bedeutung (siche Kapitel: Okologie der Tran-
spiration). In welchem MaBe die GréBe der Stomataapertur nun tat-
sichlich die Transpiration beeinfluBt, werden wir im physiologischen
Kapitel eingehend diskutieren miissen, da die diesbeziiglichen Ergebnisse
sehr auseinandergehen. Unsere hier vom physikalischen Standpunkte
aus ganz richtige Einstellung, dal eine Verkleinerung der Apertur eine
Diffusionswiderstandserh6hung bedeutet, behilt auf alle Fille ihre Giil-
Ergebnisse der Biologie V. 9
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tigkeit und ist fiir die Priifung der extremen Auffassung, daB die Sto-
mataregulation fiir die Transpiration bedeutungslos sei, von grundlegen-
der Wichtigkeit (LLoyD, BricGs und SHANTZ, GATES, LIVINGSTON).
Bisher betrachteten wir die Stomata nur als zweidimensionale Ge-
bilde; da die Diffusion des Wasserdampfes durch Poren aber in weit-
gehendstem MaBe von der Porushéhe abhingig ist (siehe S. 551f.), mull
die Hohenausdehnung der Poren, oder besser ihre ganze Architektonik
Beachtung finden. Rechnerisch die Dimensionen der Stomata in die
Diffusionsgleichungen aufzunehmen, diirfte noch verfriiht sein, da die
grundlegenden Experimente noch zu wenig zahlreich sind. RENNER
(1910) hat aber bereits solche Berechnungen unternommen, gestiitzt auf
Modellversuche gréBerer Dimensionen. Die nétige Zuverldssigkeit im

Abb. 33. Spaltoffnungsquerschnitt von fakea suaveolens. Hohe der duBeren Atemhshle 64 u, Breite
80 u, Walléffnung dieser 25 u. Die Hohe des Stomataporus ist 40 u. VergroBerung 48ofach.
Nach TSCHIRCH 1881.

GroBenbereich der Stomata kommt ihnen nicht zu. Auf jeden Fall steht
soviel fest, daB mit der Porushéhe der Spalt6éffnung der Diffusionswider-
stand zunimmt. Die Porushéhe ist nun im einzelnen recht verschieden,
mindestens hat sie aber die Hohe der SchlieBzellen. Wird die Héhe der
Atemhoéhle mit hinzu genommen, — was dann geschehen muf3, wenn
man den Maximaldampfdruck der Temperatur des Blattes nicht an der
Innenseite der Porenmiindung annimmt, sondern im Mesophyll — und
sind die SchlieBzellen unter das Kutikulaniveau eingesenkt, so ist der
Diffusionskanal sehr lang.

Wegen der groBen Mannigfaltigkeit architektonischer Gestaltung
der Stomata ist es hier nicht einmal anndhernd moglich, bestimmte
charakteristische Bautypen darzustellen. HABERLANDT (1918) und ver-
schiedene andere Lehr- und Handbiicher haben iibrigens zum Teil ganz
ausfiihrlich die Beziehungen der Bauweisen zur Wasserdampfdiffusion

dargetan.
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Die Abb. 33 gibt
zur allgemeinen Orien-
tierung mitdennétigen

Bezeichnungsweisen
und GroBendimensi-
onen eine Spaltoff-
nung ver  Hakea
suaveolens wieder. Fallt
die Versenkung der
Atemhohle weg, so
kann man die Ober-
seite der SchlieBzellen
als Kutikulaniveau an-
sehen. Viele Blitter
filhren die SchlieB-
zellen in dieser Haohe.
Eine starke Ausbil-
dung der duBeren Epi-
dermiszellenwand bzw.

Kutikula bedlngt Abb. 34. Agave americana. @ Querschnitt, & Lingsschnitt, ¢ dufiere

s11f1 3 Atemhéhle von oben, dSchlieBzellen von derFlache des Stomaappara-

SC.hOI’l hauflg eme tes. Durch die gestrichelten Linien sind zu theoretischen Berechnun-
Tleferlagerung der gen zugrundezulegenden Formen angegeben. Vergr. ca. 300fach.

SchlieBzellen. Die Ein- Nach REER sgte.

senkung nimmtnunin verschiedenem

Grade zu. Die Abb.34gibt die Spalt-

offnung von Agave americana wieder.

Es finden sich aber auch viele Fille,

wo die Spaltéffnungen zusammen in

einen tiefen Trichter eingesenktsind,

wie die Abb. 35 von Ecdeicolea

monostachya zeigt. Die effektive

Porushshe ist hier recht schwer

anzugeben (wirksame Linge bei

RENNER 1910). RENNER (1910) Ver-

suchte die Depression, welche die

Diffusionskapazitit erleidet, zu be-

rechnen und verglich sie mit der Dif-

fusion einer in dem Epidermisniveau ,

liegenden Spalte. Die Tabelle22gibt J-25 Qumenns, re s o e

die errechneten Werte wieder. mehreren in einem Trichter eingesenkt. Vergr.
RENNER geht dabei immer von ca: goo. Nach Rewizs sgio.

der Annahme aus, daB die Luft in der duBeren Atemhéohle vollkommen

ruhig bleibt. Ob dies tatsichlich der Fall ist, muB dahingestellt bleiben.

Wie S1ERP und SEYBOLD (1927) zeigten, héren bei kleinen Poren alle

9*
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Tabelle 22.
vH Ernied- | Wirksame

rigung Lange
Agave amevicana L. . . . . 31 32,08
Hakea suaveolens R. Br. . . 37 25,9
Hakea leucoptera R. Br. . . 46 16,7
Dasylirion acrotrichum Zucc.. 42 32,4
Nerium Oleander L. . . . . | 77,0 47,5
Ecdeicolea monostachya F. M. | 46 11,28
Elegia sp. . . . . . . ... \ 53 16,4
Hypodiscus striatus Mast.. . “ 39 16,3

Unterschiede zwischen Ruhe und Wind auf, wie auch SEYBOLD (1929)
in vielen Fillen mit Blittern nachweisen konnte. Ob die Windschutz-
einrichtungen bei den Spaltéffnungen nach den Analogieschliissen
mit groBen Modellen die Bedeutung haben, die GRADMANN (1923) diesen
zuschreibt, bedarf einer exakten Priifung. Soweit wir heute sehen, wird
die Porentranspiration bei den AusmafBen, wie sie die Spaltéffnungen
bieten, nach physikalischen Gesichtspunkten den Verdunstungsexpo-
nenten # =2 haben, wenngleich er sich nicht direkt bei den verschiedenen
Spalten nachweisen 148t, da die Porenhéhe zu sehr ins Gewicht fillt und
sich noch einer exakten Erfassung entzieht.

Nach der Architektonik der Stomata kann natiirlich nicht auf die
Transpirationsgrofle eines Blattes direkt geschlossen werden, wenn sich
auch einige Anhaltspunkte aus der Differenzierung der Spalt6éffnungen
ergeben. TSCHIRCH (1880—1882) schreibt daher treffend, wenngleich
vom Standpunkt der Schutzhypothesen aus geurteilt: ,,Wenn die Form
des Spaltenapparates das einzige Mittel wire, womit die Pflanze sich
gegen ein UbermaB von Verdunstung schiitzen koénnte, so miiite man
an Hand des eben aufgestellten Systems (es handelt sich um eine Ein-
teilung der Stomataausbildungen, S. 13I) entscheiden kénnen, ob eine
Pflanze befdhigt ist, groBe Trockenheit zu ertragen oder nicht. Doch
dem ist nicht so. ... Die Form des Spaltéffnungsapparates ist nur eines
der vielen angewandten Mittel — wennschon ein ganz hervorragendes
und wichtiges.”

Im Anschluf} hieran ist noch zu erwidhnen, da die Spaltéffnungen
durch Verstopfen inaktiviert werden kénnen. Die Verstopfung erfolgt
durch Wachs oder Harz. WULFF (1898) hat sich besonders eingehend
mit dieser Frage befaBt. Es lassen sich in einigen Fillen Parallelen zur
Thyllenbildung in GefiBen herausstellen. SCHWENDENER (1882) stellte
sogar bei Camellia japonica und Prunus Lauracerasus Thyllen fest, die
in die Atemhohle von den Parenchymzellen aus hineinwachsen. Bei
BURGERSTEIN findet sich die zerstreute Literatur angegeben.

Werden tote Haarausbildungen mit in die Stomataarchitektur ein-
bezogen, so konnen sie nur als Diffusionswiderstand funktionieren. Ex-
perimentell diirfte sich die GroBe der Widerstandserh6hung nur schwer
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feststellen lassen, vergleichend-anatomisch-physiologische Deduktionen
sind daher vorsichtig aufzunehmen.

c) Die Transpiration bei jungen und alten Blittern. Es herrscht
nun nicht nur eine groBe Mannigfaltigkeit im Bau der einzelnen Blatt-
arten, sondern auch die einzelnen Systeme konnen nicht als konstant
angesehen werden. Wihrend der ontogenetischen Differenzierung der
Blattgewebe nehmen die Transpirationssysteme ganz verschiedenen
Charakter an. In einem Stadium der Entwicklung kann ein Blattsystem
eine bevorzugte Kutikulartranspiration haben, wihrend in einem an-
deren Zeitabschnitt die stomatire iiberwiegt.

Die anatomisch-histologische Seite dieses Problems kann hier nicht
ausfiihrlich dargetan werden, es mogen nur einige Daten iiber die Sto-
matazahlen bei jungen und alten Blittern mitgeteilt sein. Die Tabellen
stellte LEICK (1927) nach eigenen Untersuchungen und nach den An-
gaben von WEIss (1890) zusammen.

Eine Reihe von Untersuchungen befaBten sich mit der Transpiration
junger und alter Blitter, (bei BURGERSTEIN 1904, 1920 zusammenge-
stellt), denen aber eine sehr geringe quantitative Zuverldssigkeit zu-
kommt. Die wichtigsten Untersuchungen sind die von HOHNEL (1879)
und SEELIGER (I9II).

Den Versuchsergebnissen von SEELIGER ist leider ebensowenig wie
den vorhergehenden Arbeiten durch die Inkonstanz der AuBenfaktoren
eine Allgemeingiiltigkeit eigen, so daB die ganze Frage erneut einer
Untersuchung bedarf. Der qualitative Entscheid, da3 die jiingeren Blit-
ter kraftiger transpirieren, darf aber als gesichert angesehen werden.
Ehe wir die bereits von HOHNEL plausible Erklirung fiir dieses Ver-
halten anwenden, soll einer der zahlreichen Versuche (Acer pseudopla-
tanus) von SEELIGER eine graphische Darstellung finden. Die Daten
wurden mit unter Wasser abgeschnittenen Blittern gewonnen. Einzel-
heiten koénnen der Abb. 36 entnommen werden. Die ausgezogenen
Linien geben die Transpirationsmengen pro 100 cm* Verdunstungsfliche
(Ober- und Unterseite) in Milligramm pro Stunde an. Auf der Abszisse
sind die aufeinanderfolgenden Blétter abgetragen, wobei 1 das jiingste
ist. Die gestrichelten Kurven sind die absoluten FlichengréBen der
Blatter, die nach oben, d. h. mit dem Alter gréBer werden. Unter Um-
stinden haben die Blitter mittleren Alters die maximale Blattfliche.
Auf die morphologischen GesetzmiBigkeiten dieser Verte'lungen kann
natiirlich nicht eingegangen werden (siehe S. 143).

Die Kurve I vom 16. Mai 1911 zeigt ein Transpirationsmaximum,
das auch bei der Kurve VI vom 15. Juli 1910 noch deutlich erhalten ist.
Im Herbste ist es verschwunden (Kurve IX), da alle Blatter véllig aus-
differenziert sind; die Transpiration ist bei allen Blittern wenig ver-
schieden im Gegensatz zu den Kurven I und VI. In der frithen Jugend
des Blattes ist die kutikuldre Transpiration des Blattes so gro8, daf im
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gesamten Transpirationsverlauf das absolute Maximum auftritt. Sollten
die jiingsten Blitter behaart sein, oder sonst Vorrichtungen fiir einen
Transpirationswiderstand haben, so wird das Maximum auf spitere
Altersphasen der Blitter verschoben. Mit der-Verdickung der Kutikula
bei dem wachsenden Blatt nimmt die Transpiration rasch ab, jedoch setzt

Abb. 36. Die Transpirationsraten der Laubblitter von Acer psendoplatanus in verschiedenem Alters-

stadium. Die gestrichelt gezeichneten Linien sind cm2? der Blattflichen, die ausgezogenen beziehen

sich auf Transpirationsraten pro roo cm? Fliche pro Stunde. 7ist die Kurve vom 16. Mai, /7 die
vom 15. juli und 7X vom 27. September. Nach SEELIGER 19r11.

um diese Zeit die Bildung der Stomata ein, die in den Dienst des Wasser-
dampfaustausches treten, so dal die Transpiration wieder eine Steigerung
erfahrt. Wenn HOHNELs apodiktische Fassung, daBl die stomatére Tran-
spiration spiterer Entwicklungsstadien nie wieder die Transpirations-
groBe der ersten Jugendstadien erreicht, sich in Zukunft noch bei exakten
Untersuchungen bestitigen wird, so ist damit zugleich ein Beweis er-
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Tabelle 23.
| Zahld.Stomata
pro mm? vH
Unterseite
1. Ficus elastica. . . . . . . . jung 260
alter 145 44
2. Ilex Brumoniz. . . . . . . . jung 270
) alter 130 52
3. llex Cassine . . . . . . .. ‘ jung 403
{ alter 212 47
4. liex Thumbergii ... . . . . . i jung 174
: ! alter 146 16
5. Olea euvopaea . . . . . . . l jung 1072
; alter 625 42
6. Pittosporum Tobira . . . . . 1 jung 496
i alter 382 23
7. Portulacca oleracea . . . . . jung 216
alter 27? 87,5
Tabelle 24.
Zahl der Stomata p. mm? 0:U
Oberseite | Unterseite
1. Acacia decipiens . . jung ‘ o? ‘ 153 I:153
alt i 103 96 1:09
2. Asarum euvopaeum jung o? 104 o 1:104
alt 50 18 1:0,3
3. Mimosa pudica . . jung o? 617 1:617
alt 138 302 I:22
4. Pinus Cedrus . . . jung o? 96 1:96
alt 62 32 1:0,5
5. Isatis tincoria . . . jung 371 477 1:1,29
mittel 224 310 1:1,38
alt 103 146 1:1,42
6. Colchicum autumnale mittel 86 93 1:1,08
alt 51 61 1:1,I9

bracht, daB ein Porensystem beziiglich der Verdunstung immer hinter
einer komparablen Wasserfliche zuriickbleiben muB, die in diesem Falle
durch die starke Kutikulirtranspiration des Jugendblattes dargestellt
wiirde (siehe SIERP und SEYBOLD 1927 und 1928). Mit der fortschreiten-
den Blattdifferenzierung kénnen sehr wohl Volumverinderungen statt-
finden, so daB unter Umstinden pachymetrische Erforschung Erfolge
haben kann (siche BACHMANN 1924).

Versuche it Pflanzen, welche mehrjihrige Blitter tragen, sind
ebenfalls angestellt worden, kénnen aber nur qualitativen Wert haben,
da die Bedingungen zu inkonstant und nicht zuverlissig definiert sind.
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In der Tabelle 25 sind einige Werte mitgeteilt, die sehr wenig Uberein-
stimmung zeigen, was nicht verwunderlichist. Kiinftigen Untersuchungen
steht eine exakte Beweisfithrung anheim.

Tabelle 25s.
Nach Nach
BERGEN (1904) | v. GUTTENBERG
. vor- dies-
| alt | jung jdhrig | jahrig
Olea europaca . . . 1 1,05 1 2
Quercus llex . . . . 1 3,35 1 1,35
Nerium Oleander . . 1 2,45
Pistacia Lentiscus 1 1,08 1 6,00
Swmilax aspera . . . 1 2,16
Viburnum Tinus . . 1 2,10 1 3,43
Rhamnus Alaternus . 1 0,78 1 0,78
Hedera Helix I 0,18
Nach ROSENBERG (1900) Laurus wnobilis . . .| 1 1,94
Avbutus unedo . . .. 1 1,74

d) Die Transpiration in verschiedener Stammhohe. Ist es in der
Organographie eine bekannte Tatsache, daB die im Laufe einer Vege-
tationsperiode morphologisch gleichwertigen Organe recht verschiedene
anatomische Eigentiimlichkeiten tragen koénnen, wie z. B. die Laub-
blatter in verschiedener SproBhéhe, so sind nur wenige Untersuchungen
iber die physiologischen Zustinde derart unterschiedlicher Blitter vor-
handen. Untersuchungen iiber die Transpiration von Blittern verschie-
dener Stammhdhen, die bei vieljahrigen Pflanzen (Biumen) ganz be-
sonderes Interesse haben, sind erst in den letzten Jahren in Angriff
genommen worden, wenngleich schon frither die Transpirationsunter-
schiede von Keimblittern und Laubblittern gepriift wurden. So fand
HABERLANDT (1877), daB die Kotyledonen etwa doppelt so stark tran-
spirieren als die Laubbldtter. BURGERSTEIN kam zu dhnlichen Werten
(Fagopyrum). Da die Zahlder Stomata bei den Keimblittern groBer ist, so
ist ihre groBere Transpirationverstindlich. Eine direkte Proportionalitit
zwischen Transpirationsraten und Stomatazahlen besteht aber nicht.

SALENSKY (1904, 1911 und 1923), YAPP (1912), HEUSER (1915),
RIPPEL (1919), ALEXANDROV, ALEXANDROV und TIMOFEEV (1921) stell-
ten bei hoher am SproB inserierten Blittern einige xeromorphe Struktur-
eigentiimlichkeiten fest, die den unteren Blittern fehlen und mehr meso-
phytischen Charakter tragen. SALINSKY (1904) suchte einen ursich-
lichen Zusammenhang zwischen der xeromorphen Differenzierung und
ungentiigenden Wasserversorgung, wobei starke Insolation und Luft-
trockenheit gleichsinnige Wirkung haben konnen. In welchem Male
innere, in der Pflanze wirkende Faktoren die Differenzierung der Blitter
bestimmen, ist noch nicht geklirt.
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Durch direkte Wagung ermittelte GIDDINGS (1914) bei gleichen Auflen-
bedingungen die flichenrelative Transpiration abgeschnittener und in
Wasser gestellter Blitter von Silphium laciniatum, die aus verschiedenen
Insertionshéhen stammten. Die folgende Tabelle 26 gibt die Werte von
zwei Versuchen wieder.

Tabelle 26.

Vom Boden aus | 11stiindige Tran- | Vom Boden aus | 7stiindige Tran-
gemessene spirationsrate in g gemessene spirationsrate in g
Blatthéhe pro dmzBlattflache Blatthohe pro dm= Blattflache

13 cm 6,18 16 cm 4,65
47 » 7,08 50 6,04
71 5 6,04 71 5:04
100 ,, 5,36 8 5,01

Die Transpiration nimmt demnach mit steigender Héhe zu, fallt aber
wieder weiter nach oben ab. Ob dieses Verhalten so niitzlich ist, wie
man daraus schloB, ist doch sehr fraglich.

BAKKE (1914), der mittels der Kobaltmethode den Index der Tran-
spirationsintensitit in verschiedener Stammhéhe von Verbascum thapsus
feststellte, kam zu folgenden Werten (Tabelle 277). Die Tagbestimmungen
und Nachtbestimmungen sind gesondert angefiihrt.

Tabelle 2;.

Blattnummer qu%hschélitts- Durcglsc}}\x;ittﬁ‘icndex

(von unten gezihlt) T mdex der er Nacht-
agbestimmung bestimmung

I 0,2559 0,0532

2 0,3948 0,0428

5 0,4255 0,0743

6 0,4936 0,0675

8 0,5976 0,0948

10 0,4814 0,0871

11 0,4243 0,1115

60 cm v.d. Spitze 0,4305 0,1304

HUBER (1923) untersuchte die Transpiration von abgeschnittenen
Zweigen verschiedner Stammhdohen einer Sequoia gigantea (Stammhohen
2, 4, 6, 8, 10, 12 und 14 m) mit dem Ergebnis, da die unteren Zweige
wesentlich mehr (bis zum Fiinffachen) transpirieren als die oberen.
HuBER erklirt dieses Verhalten nicht aus Verschiedenheiten des Blatt-
baues, sondern betrachtet sie als Folgen der Dampfspannungsdifferenzen
der Gewebe. AuBerdem soll eine fein differenzierte Stomataregulation
mit im Spiele sein. Da die Zweige unter denselben AuBenumstinden
in abgeschnittenem Zustande untersucht worden waren, bleibt die Frage
noch offen, ob nicht durch den gréBeren Dampfhunger, der in groBerer
Hohe michtiger sein kann, die oberen Zweige absolut ebenso stark tran-
spirieren wie die unteren.



138 A. SEYBOLD:

e) Die Beziehungen der Transpirationssysteme zu aitionomen
Faktoren. Die Veridnderlichkeiten der Transpirationssysteme, die wir
bisher betrachteten, konnen als Ausdruck von GesetzmiBigkeiten pflanz-
licher Gestaltung gelten, ohne daB besondere duBere Faktoren sie be-
dingten. Damit soll keineswegs gesagt sein, daf} die Systemformen und
Architekturen sich unabhingig von diesen verwirklichten, wissen wir
doch, wie sehr das Wachstum und korrelative physiologische Prozesse des
Stoffwechsels von der Umwelt abhingen. Vor allem wird die GréBe der
Transpiration in weitgehendem MaBe von Faktoren der Umwelt beeinfluBt.

Im 4. Kapitel haben wir die duBeren Transpirationsfaktoren im ein-
zelnen besprochen unter der Voraussetzung, daB diese Faktoren die
Systeme selbst unverindert lassen. Vergleichende Beobachtungen und
experimentelle Untersuchungen ergaben aber, daB3 die Systeme von den
Transpirationsfaktoren beeinflut werden, die Transpiration also durch
,,Umbau des Systems*‘ reguliert werden kann. Vorauszuschicken ist, dafl
erstens die Frage hier durchaus nicht erschépfend behandelt werden
kann, da seit 100 Jahren eine sehr umfangreiche Literatur, die vielfach
widersprechend ist, sich anhdufte und die mehr ,,ZweckmiBigkeiten‘
als Tatsachen feststellte; zweitens, da die Zahl der Faktoren, welche
den Systembau beeinflussen, nicht erschdpfend erkannt worden ist. Die
Beobachtungen sind heute noch nicht mehr als erste orientierende Per-
spektiven. Im Kapitel der Physiologie der Transpiration werden die Fra-
gen eingehender diskutiert, Wiederholungen sollen vermieden werden.
Im iibrigen ist die Frage zum Teil 6kologisch, so daB sie hier nur so weit
Interesse hat, als eine Reihe von Daten als Grundlage der physikalischen
Transpirationskomponente dienen.

An Hand der iibermittelten Werte ist es unméglich, die Analyse so
fortzufiihren, daB die einzelnen Faktoren, die wir bei der Transpiration
beriicksichtigt haben, in ihrer Wirkung auf die Transpirationssysteme
gesondert betrachtet werden konnen. Im groBen und ganzen wird der
Standort, von welchem die Beobachtungen mitgeteilt werden, als
»trocken“ oder ,feucht angegeben, und die meisten bisherigen experi-
mentellen Versuche begniigen sich auch mit der Schaffung extremer
Transpirationsbedingungen. Der feuchte Standort kann sich auBer dem
hohen Wassergehalt der Luft durch niedrige Temperatur, Windschutz
und Lichtmangel auszeichnen, so daB alle Faktoren gleichsinnig die
Transpiration beeinflussen kénnen und die Differenzierung des Systems
in derselben Weise gestalten. Beispielshalber mag der schattige Wald-
boden angefiihrt werden. 'Orte mit starker Insolation (Waldrand) kénnen
bis zu einem gewissen Grade als Gegenbeispiel gelten (siehe Sonnen-
Schattenblétter). Bei der Fiille der oft gleichsinnig wirkenden Faktoren
ist die Wirksamkeit einzelner Faktoren schwer zu analysieren und wei-
tere zuverldssige Untersuchungen miissen zu weiterer Klirung dieser
Frage abgewartet werden.
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Verschiedene Ranunculusarten, wie ‘R. reptans L. und R. flamula L.
(ANDREE 1875/76) oder R. aquatilis und R. divaricatus (ASKENASY
1870) unterscheiden sich hauptsichlich hinsichtlich ihrer Blitter und
werden von verschiedenen Systematikern identifiziert. Das ganze Pro-
blem amphibischer Pflanzen mit heteroplastischen Blittern, die submers
oder emers oder auf dem Lande leben kénnen, hat nicht nur vom rein
morphologischen Standpunkt aus das groéSte Interesse, sondern muf3
auch eine zentrale Frage der Wasserbewegung bei Pflanzen sein. Dabei
ist wohl zu beachten, da3 WOLTERECK (1928) wieder bestitigt, was von
GOEBEL, KLEBS u. a. 6fters nachdriicklich betont wurde, daB die Luft-
blitter auch unter Wasser gebildet werden konnen und umgekehrt; das
Verhiltnis von Nihrsalzen zu den Assimilaten scheint von der groten
Bedeutung zu sein, so daB die duBeren Faktoren hochstens indirekt ge-
staltend auf die Pflanze einwirken. Die Blattgestalt ist auf keinen Fall
vom Wasserhaushalt allein determiniert. Die Umgestaltung ist nun
keineswegs immer vollkommen, so daB sehr wohl bei submersen Pflanzen
sich Stomata finden kénnen (SAUVAGEAU 1891 u. a.). Darauf kommen
wir im Kapitel der Okologie zuriick.

Experimentelle Untersuchungen hat KoHL (1886) mit Tropacolum
majus angestellt; die Tabelle 28 enthilt einige Ergebnisse.

Tabelle 28.
Pflanzen unter Glasglocken mit und ohne Chlorkalzium.
Temperatur und Belichtung gleich, absolute Angaben fehlen.

. Collenchym |Relative
Boden At}rlx.llos- Iliufl' i Epidermiszellen unter der | Blatt-
phare ula ‘ Epidermis | groBe
1. feucht feucht diinn tangential gestreckt | kein C 5
2. feucht | trocken | dick radial gestreckt starkes C 4
3. trocken | feucht diinn kubisch kaum C l 3
4. trocken | trocken | dick stark radial gestreckt| Collenchym 1

Ist der Boden und die Atmosphire trocken, so sind die Blitter am
kleinsten, das andere Extrem mit den groBSten Blittern kommt dann
zustande, wenn Boden und Atmosphire feucht sind.

AuBerdem hat KoHL vergleichende Messungen iiber die Zahl, den
mittleren Durchmesser und den Gesamtquerschnitt des GefiBsystems
gemacht, die mit dem vorliegenden Problem in direkter Beziehung
stehen. (Tabelle 29).

In jiingster Zeit sind viele Untersuchungen iiber die Beeinflussung
der anatomischen Gestaltung der Blitter durch duBere Umstinde ge-
macht worden, die im einzelnen spiter zu besprechen sind.

LEBEDINCEV untersuchte den EinfluB der Feuchtigkeit auf die ana-
tomische Gestaltung der Blatter mit dem Ergebnis, daB die Trocken-
pflanzen (etwa 64 vH relative Feuchtigkeit) pro Flicheneinheit eine
groBere Zahl von Stomata ausbilden, die Blattnervatur dichter wird,
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Tabelle 29.

Auf gleiche Stengelquerschnitte

Zahl mittlere Gesamtquerschnitt

der GefiBe Durchmesser | des Gefd3systems
in mm in mm
Hippuris vulgavis . . . . . 8o 1 6o
Casuarina quadrivalvis . . . 100 1 300
Bowiea volubilis . . . . . . 48 3—4 576
Tawmarix tetvandra . . . . . 200 2—2,5 040
Vinca minor . . . . . . . 200 1I—I,5 1350
Vitis vinifera . . . . . . . 120 3—4 1440
Avristolochia Sipho . . . . . 130 3—4 1560
Acacia juniperina . . . . . 400 2.5 1873
Menispeymum canadense . . 120 5 2775

die Blattfliche kleiner und das Trockengewicht der Wurzeln groBBer. Die
trocken-gezogenen Pflanzen haben in der trockenen Atmosphire eine
starkere Transpirationals die feuchtgezogenen in der feuchten. Werden die
Pflanzen aber denselben Bedingungen ausgesetzt, so ist die Transpiration
der feuchtgezogenen gréBer. Die Versuche sind sehr unvollstindig.

Wie wir spiter im Kapitel der Transpirationsokologie sehen werden,
ist heute die Auffassung auf Grund mehrerer russischer Untersuchungen
sehr verbreitet, daB die Pflanzen trockener Standorte eine viel gréBere
Zahl von Stomata besitzen als die feuchter. DalB die Transpirations-
gréBen nicht allein nach der Zahl der Stomata beurteilt werden diirfen,
ist schon o6fters hervorgehoben worden; iiberfliissig erscheint es aber
nicht, einige iltere, in Vergessenheit geratene Daten anzufiihren, die
nicht dafiir sprechen, daB die Pflanzen trockener Standorte sich durch
Stomatareichtum auszeichnen?.

TscHIRCH (1880—1882) hat mehrere Daten von MORREN, ZINGLER,
CzecH und WEIss in der Tabelle 30 zusammengefa3t, woraus sich ein-
deutig ableiten lieB, daB die Transpirationssysteme trockener Standorte
stomatadrmer wiren.

Es bestehen aber sicherlich sehr viele Ausnahmen, und vielleicht fiele
es nicht schwer, eine entgegengesetzte Reihe aufzustellen. Zuverlissiger
scheint die Zusammenstellung von Czecu (1869), indem jeweils Arten
gleicher Gattungen von dem trockenen Standort, solchen von dem feuch-
ten gegeniibergestellt werden. Auch bei dieser Zusammenstellung schei-
nen die feuchte Standorte bewohnenden Arten stomatareicher zu sein.

Weitaus am brauchbarsten ist aber die Tabelle 32, die TSCHIRCH
(z880—1882) nach Angaben von ZINGLER mitteilt, die sich allein auf
die Gattung Carex erstreckt. Die auf trockenen Orten wachsenden Arten
haben nur etwa den vierten Teil der Stomata der an feuchten Stellen
wachsenden. STIER (1904) hat eine dhnliche Zusammenstellung fiir meh-
rere Griser gegeben (siche SEYBOLD 1929). Es wire sehr erwiinscht,
wenn auch weiterhin Tabellen im Sinne der Carexgattung fiir andere
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Tabelle 30.
Oberseite | Unterseite | Gesamtzahl | Standort
Nymphaea alba 460 o 460 Wasser
N terminalis . 625 0 625 }feuchte
Quercus robur . . . . o 346 346 Wilder
Qu. pedunculata . . . o] 288 (438) 288
Prunus dowmestica. . . o 253 253 I
P. armeniaca . . . . . o 228 228 =
P.cevasus . . . . . . [} 216 216 Obstgarten
Amygdalus persica . . 0 186 186
Pirus malus . . . . . o 246 246
Populus pyramidalis . 41 149 190 ‘
P owigra . . . . . .. 20 115 135 Chausseen
P. virginiana . . . . . 41 107 148 [
Pinus sylvestris. . . . 74 84 158
P. nigricans . . . . . 56 70 126
Lariy ewropaea. . . . o 39 39 Walder
Abies pectinata. . . . o 98 98
A. canadensis . o 112 112
Triticum sativum . . . 47 32 79
Secale ceveale. . . . . 49 42 91 }Felder
Avena sativa. . . . . 40 27 67
Sedum album 49 25 74 steinige,
Sedum acve . . . . . 21 14 35 }trockene
Sempervivum tectorum . 11 14 25 Stellen
Tabelle 31.
Trockener Standort 1 Feuchter Standort
U 5 9 o) g 2
2% £ 2% £%5
(o S Q ) 7]
Populus nigra. . .| 20 115 | P.oalba . . . . . . o) 315
Brassica lyrata . .| 158 I35 243 | B. palustris . . . .|309 (3)_15 300
Solanum tuberosum o 4(6’1 263 | S. Dulcamara . . .| 60 29 263
Veronica chamadrys | o 203 1 g 75 | V. Beccabunga. . .!122 3 g 126
Pinus silvestris . .| 50 175 71 | P. balsamea . . . .| O 248 228
Betula alba . . . . o | 1 71 | Alnus glutinosa . .| O 2f2 112
Quercus pedunculata | o 2;8 228 | Qu. Coccinea !
|  Wassereiche 0 | .68 368
3
Tabelle 32.
| Zahl der Spalt-
L offnungen Standort
‘ pro mm?
Cavex ormithopoda . . . . . ‘ 56 Kalk, trocken
C.fomentosa . . . . . . . . \ 66 lichte Orte
C.montana . . . . . . . .| 69 Berge, Hohen
C.digitata . . . . . . . .. | 61 schattige Orte
C. vesicaria . . . . . . . . | 103 feuchte Stellen
C.flava . . . . . . . ... [ 161 feuchte Stellen
C. pallescens . . . . . . . . ! 102 schattige, feuchte Orte
C. ampullacea . . . . . . . 265 stehende Gewasser
C.glauca . . . . . . . .. 254 Weiher
C. pavadoxa . . . . . . . . 244 feuchte Stellen, Weiher
Coacuta . . . . . . . ... 367 Griben, stehende Gewasser
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Abb. 37. Anatomische Differenzierung der Blitter von Spiraea ulmaria zu verschiedenen Jahreszeiten.
Nach Yapp 1912.

Gattungen zusammengestellt wiirden und dabei zugleich die Angabe
exakter Transpirationswerte erfolgte.
Hat die Umwelt EinfluB auf die Gestaltung der Transpirations-
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systeme, so muB sich das nicht nur in der Zahl und Gré8e der Stomata
ausdriicken, sondern auch in anderen anatomischen Merkmalen. Die
Abb. 37, die YAPP (1912) von Spiraca ulmaria gibt, zeigt, daB mit wech-
selnden AuBenbedingungen verschiedener Jahreszeiten nicht nur die
Zahl und GroBe der Stomata variiert, sondern auch die GroBe der Epi-
dermiszellen, die Blattdicke und die Dichtigkeit des Blattmesophylls.
AuBerdem schwankt die absolute GréBe der Blitter. Abb. 38 gibt eine
nach einer Abbildung von YAPP konstruierte Kurve der Blattlingen
an, wobei die absolut kiirzeren Blitter einer Pflanze sonnigen Stand-
orts angehéren. Weitere Beispiele werden wir im ¢kologischen Kapitel
schildern. Was die Haarausbildungen anlangt, die wir als Transpirations-
widerstand bereits erwihnten, geben LoHR (1919) sowie schon dltere
Untersucher an, daB Alpenpflanzen in hoher Lage eine dichtere Be-

cm
101

/

1 3 6 9 101 12 13 16 18 20 21 23Blalt
Abb. 38. Die Blattlingen von Spiraca ulmaria in cm. Die tiefer liegende Kurve bezieht sich auf eine

Pflanze trockenen, die hoher liegende Kurve auf eine Pflanze feuchten Standorts. Konstruiert nach
einem Bilde von YAaPP 1912.

haarung aufweisen als in der Ebene wachsende. Inwieweit diese Ver-
anderungen mit der Transpiration in Zusammenhang gebracht werden
diirfen, ist freilich bis jetzt noch nicht einwandfrei bewiesen worden.
Fiir die Gattung Eucalyptus wird von TsCHIRCH (1880—1882) an-
gegeben, daB Arten, die an trockenen Orten wachsen, ein viel engeres
Intercellularsystem besitzen als die feuchter Plitze. Fiir porometrische
Messungen ist diese Gestaltung von Wichtigkeit und sicherlich sind weitere
vergleichend anatomische Untersuchungen anderer Gattungen mit par-
allelgehenden Transpirations- und Porometermessungen aussichtsreich.
Nicht nur der ,,Standort* hat auf die anatomisch-histologische Diffe-
renzierung der Transpirationssysteme groBen EinfluB, wie wir gesehen
haben, sondern die Welkungszustinde, denen eine Pflanze fiir mehr
oder weniger lange Zeit bei erheblichem Wassermangel unterliegt, konnen
die Strukturen auch ganz erheblich beeinflussen. Auf die Zustdnde
des Welkens und ihre physiologische Bedeutung werden wir spiter
zuriickkommen, hier handelt es sich nur darum, einige Daten mitzu-
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teilen, die in der Hauptsache in den letzten Jahren sich aus einer Reihe
von Untersuchungen ergeben haben. In der Hauptsache sind es russisch
geschriebene, schwer zugingliche Arbeiten und die meisten Ergebnisse
sind noch sehr problematisch.

TuMANOW (1927) teilt mit, daB Blidtter dem Welken unterworfener
Pflanzen von Helianthus anwuus im Vergleich zu denen der Kontroll-
pflanzen pro Flicheneinheit der Blattfliche 22—25 vH mehr Stomata
haben, die GréBe aber um 12—16 vH kleiner wird (wodurch nicht ohne
weiteres eine Vergroflerung der Gesamtporenfliche gegeben ist), das
Blattgewebe hat kleinere Zellen, die Nervatur ist um 22—24 vH dichter
und die Blattdicke nimmt um 19 vH zu. Fiir Phaseolus vulgaris ergaben
sich nach TuMANOW noch gréBere Abweichungen, wiahrend FREY (1923)
keine nennenswerten Abweichungen bei den Welkungspflanzen fest-
stellen konnte.

Der gestaltende EinfluBl des Lichtes auf die Laubblitter ist bisher
nicht besonders hervorgehoben worden; zu einer umfassenden Dar-
stellung des Sonnen-Schattenblattproblems ist die Kenntnis der physio-
logischen Komponente Voraussetzung. Nur einige Daten mdogen hier
mitgeteilt werden, da sie direkt zu den Fragen der Transpirationsphysio-
logie iiberleiten. Es ist nun durchaus nicht einfach, Sonnen- und Schat-
tenblitter zu kennzeichnen und ihre Unterschiede rundweg als Ausdruck
starkerer Insolation zu erkliren, da mit stirkerer Sonnenbestrahlung
nicht nur hdufig eine Temperaturerhshung, sondern auch eine Dampf-
druckerniedrigung parallel geht. Wie dem auch sei, die schon von SACHS
gebrauchte Unterscheidung zwischen Sonnen- und Schattenblittern hat
zweifelsohne eine gewisse Berechtigung. NORDHAUSEN (1903, IQII),
SCHRAMM (1912) u. v. a. haben zahlreiche vergleichende Messungen mit-
geteilt. Die Tabelle 33 gibt einige Daten nach SCHRAMM wieder.

Tabelle 33.
Anzahl der Stomata Lénge der Nervatur auf
pro mm? I mm? in mm

Primér- Primér-

blatt der|Schatten- Sonnen-| blatt der |Schatten-Sonnen-

Sonnen- | blatt blatt | Sonnen- | blatt blatt

samlinge samlinge
Fagus silvatica . . 188 113 416 7,0 8,8 12,2
Quercus sessiliflova 469 468 810 11,7 9,9 14,3
Ulmus campestris 168 450 800 8,7 10,5 17,2
Alnus glutinosa . 364 425 608 4,9 3,0 8,1
Carpinus betulus . 146 170 365 5,3 6,9 9,8
Acer pseudoplatanus| 200 21§ 860 4,3 5,6 7,8
Fraxinus excelsior 225 478 1265 454 93 11,8
Tilia platyphyllos. 265 450 759 752 8,4 12,1
Sambucus nigra . 77 70 165 3,7 3,0 6,1
Cornus mas . . . 177 162 364 7,3 7,9 11,4
Berberis vulgaris . 152 172 232 4,3 6,0 6,7
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Konnten PooL (1923) u. a. mit der Kobaltmethode ermitteln, daB
die xeromorph gebauten Sonnenblitter weniger transpirieren als die
mesomorphen Schattenblitter, so konnten diese Befunde vorr verschie-
denen russischen Forschern nicht bestitigt werden. Auf diese Wider-
spriiche werden wir spiter zurtickkommen.
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